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Труды по прикладной ботанике, генетике и селекции / Федеральный исследовательский центр Всероссийский институт генетиче-
ских ресурсов растений имени Н.И. Вавилова. Санкт-Петербург : ВИР, 2022. Т. 183, вып. 1. 270 с.

Генетические ресурсы России проанализированы в контексте перехода от коллекций к биоресурсным центрам. Изучена зимостой-
кость интродуцированных сортов яблони методом моделирования повреждающих факторов в контролируемых условиях. Выявлен 
состав и содержание антоцианов в плодах жимолости в условиях Томской области. Определено влияние солевого стресса на расте-
ния Nicotiana tabacum L. дикого типа и трансформированных геном холиноксидазы (codA). Показаны: урожайность, пластичность, 
стабильность и гомеостатичность сортов ярового ячменя в условиях Нечерноземной зоны; адаптивный потенциал образцов овса по 
химическим и физическим характеристикам зерна. Проанализированы: изменения в содержании белков, липидов и состоянии анти-
оксидантной системы у мутантных форм амаранта Amaranthus cruentus L.; использование генофонда сортов и линий CIMMYT в селек-
ции яровой твердой пшеницы в Западной Сибири. Дифференцированы сорта овса из коллекции ВИР по степени селекционной про-
работки на основе метаболомного профилирования. Рассмотрен исходный материал для селекции озимой мягкой пшеницы на каче-
ство зерна в условиях севера Среднего Поволжья. Исследовано влияния чужеродных транслокаций на показатели андрогенеза 
in vitro у линий мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.). Проработаны цитогенетические факторы снижения фертильности пыльцы 
и початка при засорении посевов тетраплоидной кукурузы триплоидными зерновками (Zea mays L.). Идентифицированы дублетные 
образцы гороха (Pisum sativum L.) в коллекции ВИР. Проведен анализ признаков видов рода Nicotiana L., значимых для декоративного 
растениеводства. Отслежены межрегиональные особенности таксономического состава сегетальных флор. Охарактеризована пыль-
ца представителей рода Pterocarya (Juglandaceae), произрастающих в естественных местообитаниях и в условиях Санкт-Петербурга. 
Оценена значимость выполненности соломины как фактора защиты пшеницы от хлебного пилильщика (Cephus pygmaeus L.). Сделан 
сравнительный анализ наследования маркера SCAR-R1A, сцепленного с геном Rpf1 устойчивости к фитофторозной корневой гнили, 
в гибридном потомстве земляники. Приведены обзоры: характеристик и свойств биоактивных пептидов и антипитательных ве-
ществ нута; ДНК-маркеров в селекции овса на устойчивость к корончатой ржавчине; сохранения генетических ресурсов рода Rubus 
(Rosaceae) ex situ. Описаны заслуги академика Л. А. Беспаловой и ее вклад в стратегию новой «зеленой революции» в селекции пше-
ницы. Публикуется история взаимодействия Бюро интродукции ВИР с французскими учреждениями в 1920–1930-е гг. (по материа-
лам ЦГАНТД СПб).

Для ресурсоведов, ботаников, генетиков, селекционеров, преподавателей вузов биологического и сельскохозяйственного профиля.
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Proceedings on Applied Botany, Genetics and Breeding / N.I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources. St. Petersburg : VIR, 2022. 
Vol. 183, iss. 1. 270 p.

Genetic resources in Russia are analyzed in the context of the transformation from collections to bioresource centers. Introduced apple culti-
vars have been studied according to the main components of winter hardiness by simulating damaging factors under controlled conditions. 
Anthocyanins have been identified and quantified in honeysuckle under the conditions of Tomsk Province. The effect of salt stress has been 
assessed in plants of wild-type Nicotiana tabacum L. and transformants with a choline oxidase (codA) gene. Spring barley cultivars have been 
tested for yield, plasticity, stability and homeostasis in the Non-Black Earth Region. Adaptive potential of oat accessions has been disclosed in 
the context of their chemical and physical grain characteristics. Mutant forms of Amaranthus cruentus L. have been analyzed for changes in the 
content of proteins and lipids and in the state of their antioxidant system. The gene pool of CIMMYT cultivars and lines of spring durum wheat 
has been evaluated for its suitability for breeding programs in Western Siberia. Oat varieties with different levels of breeding refinement from 
the Vavilov Institute’s collection have been assessed applying the method of metabolomic profiling. Source material promising for breeding 
winter bread wheat for grain quality has been tested in the north of the Middle Volga Region. Alien translocations have been studied for their 
effect on in vitro androgenesis in spring common wheat (Triticum aestivum L.) lines. An insight is made into cytogenetic factors decreasing the 
fertility of pollen and cobs during clogging of tetraploid maize with triploid grains (Zea mays L.). Duplicate accessions have been identified in 
the pea (Pisum sativum L.) collection at VIR. The genus Nicotiana L. is reviewed for traits significant for ornamental crop production. Interre-
gional features have been traced in the taxonomic composition of the Russian segetal floras. Pollen of Pterocarya (Juglandaceae) representa-
tives from natural habitats and St. Petersburg environments is described. Wheat stem solidness is discussed in the context of protection against 
European wheat stem sawfly (Cephus pygmaeus L.) in Altai. Inheritance of the marker SCAR-R1A, linked to the Rpf1 red stele root rot resistance 
gene, has been analyzed in strawberry hybrid progeny. Bioactive peptides and antinutrients in chickpea are described and their properties 
are reviewed. DNA markers and their use in oat breeding for crown rust resistance are scrutinized. Ex situ conservation of Rubus L. (Rosaceae) 
genetic resources is discussed. A tribute is paid to Academician Lyudmila A. Bespalova and her contribution to the new “green revolution” 
strategy in wheat breeding. The history of relations between the Plant Introduction Bureau of VIR and French institutions in the 1920–1930s 
is presented (based on archival documents from St. Petersburg).

Addressed to genetic resources experts, geneticists, plant breeders and lecturers of biological and agricultural universities and colleges.
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введение

Биоресурсные коллекции представляют собой 
часть биологического разнообразия, особо ценную для 
человека, общества и природы, сохраняемую и управ-
ляемую человеком при помощи высокотехнологичных 
междисциплинарных подходов. Если рассматривать 
иерархические уровни организации биологического 
разнообразия (генетическое, видовое и экосистемное), 
то основной фокус внимания при создании и развитии 
биоресурсных коллекций сосредоточен на генетиче-
ском разнообразии (внутривидовом разнообразии или 
разнообразии генов и их вариантов – аллелей). Именно 
генетическое разнообразие и собственно генетические 
ресурсы представляют наибольшую ценность для сов-
ременных геномных и генетических исследований, 
развития генетических технологий и современных на-
правлений медицины, аграрной и биотехнологической 
промышленности. 

К биоресурсным коллекциям предъявляют высо-
кие требования. Они отражены в следующем определе-
нии:

Биоресурсная коллекция (БРК) – это целенаправ-
ленно создаваемое/созданное научно систематизиро-
ванное собрание биологических объектов естествен-
ного и/или искусственного происхождения, обладаю-
щее общим набором специфических характеристик, 
сохраняемое в контролируемых условиях с соблюде-
нием чистоты и подлинности (аутентичности) мате-
риала и используемое для проведения научных иссле-
дований, прикладных разработок и образовательного 
процесса.

Каждая биоресурсная коллекция неразрывно связана 
с каким-либо профильным научным или научно-образо-
вательным учреждением. Есть научные организации, 
для которых сохранение определенной биоресурсной 
коллекции является основной задачей. Такие учрежде-
ния называют генбанками.

Генетический банк (генбанк) – научное учрежде-
ние, сохраняющее на долгосрочной основе генетиче-
ские ресурсы (растений, животных, микроорганиз-
мов) вне мест их естественного обитания или разве-
дения, обладающее необходимым инструментально-
методическим и инфраструктурным комплексом для 
этих работ.

Сегодня, ввиду значимости биоресурсных коллекций 
на пути перехода к новому технологическому укладу, 
к биоэкономике, возрастает потребность в интенсивном 
их изучении и раскрытии их потенциала для создания 
новых технологий и инновационной продукции. В связи 
с этим актуальной является тенденция трансформа-
ции генбанков (или включения отдельных коллекций) 
в крупные биоресурсные центры (центры генетиче-
ских ресурсов), оснащенные надлежащей инфраструк-
турой и комплексом технологий не только для сохране-
ния, но и активного современного изучения и практи-
ческого использования генетических ресурсов.

Целью настоящего обзорного исследования является 
анализ современного состояния и оценка перспективы 
развития биоресурсных коллекций Российской Феде-
рации.

Началом систематического сбора и изучения биоло-
гического разнообразия в России можно считать учре-
ждение Петром I в 1714 г. Кунсткамеры и Аптекарского 
огорода. Из зоологических коллекций Кунсткамеры вы-
рос Зоологический музей Императорской академии наук, 
ныне Зоологический институт РАН – держатель одной из 
крупнейших и старейших зоологических коллекций 
в мире. Ботанические коллекции Кунсткамеры дали на-
чало Ботаническому музею Императорской академии 
наук, а на базе Аптекарского огорода был создан Импера-
торский ботанический сад, объединенные в 1931 г. 
в одно учреждение – Ботанический институт Академии 
наук СССР, ныне Ботанический институт имени В.Л. Ко-
марова РАН (Geltman, 2011, 2014; Hartanovich, 2011; Ba-
ranov, Bobrov, 1957).

Первая в России научная коллекция винограда – Ам-
пелографическая коллекция «Магарач». Началом ее 
основания считается 1814 г., когда на землях Император-
ского Никитского ботанического сада в Крыму были вы-
сажены лозы нескольких десятков лучших сортов вино-
града, завезенных из Франции; уже через 12 лет после 
этого она насчитывала 300 сортов из Европейских стран 
и Российской Империи, а сегодня содержит более 4100 
образцов (Avidzba et al., 2015; Polulyakh et al., 2017). 

На рисунке 1 проиллюстрировано генетическое и фе-
нотипическое разнообразие созданных и/или изучае-
мых/возделываемых в Крыму сортов винограда на при-
мере шести сортов из «Атласа к ампелографии Крыма», 
выпущенного в 1904 г. (Korzhinsky, 1904).

Огромное значение для развития деятельности 
в сфере генетических ресурсов растений не только в на-
шей стране, но и во всем мире имело создание в 1894 г. 
при Ученом комитете Министерства земледелия и госу-
дарственных имуществ Бюро по прикладной ботанике. 
Бюро было основано в целях совершенствования сель-
ского хозяйства, снижения рисков неурожаев и повыше-
ния экономической эффективности сельского хозяйства. 
Его создание положило начало систематической работе 
по изучению и оценке разнообразия сельскохозяйствен-
ных культур на территории Российской Империи с при-
влечением специалистов из Императорского Санкт-Пе-
тербургского ботанического сада. Уже в 1906 г. директор 
Бюро Роберт Эдуардович Регель представил на междуна-
родной выставке в Милане коллекцию ячменей Бюро, 
которая получила высшую награду мероприятия (Regel, 
1915). 

К 1914 г. коллекция Бюро, пополняемая первоначаль-
но преимущественно сборами в пределах Российской Им-
перии, насчитывала более 14 000 образцов, включая 
4100 образцов пшеницы, более 2900 – ячменя, более 
1000 – овса, около 400 – ржи. Гербарий Бюро, который 
к тому времени составлял более 10 000 листов (Loskutov, 
2009), позже вырос в один из трех крупнейших в мире 
гербариев культурной флоры – Гербарий культурных ра-
стений мира, их диких родичей и сорных растений (Гер-
барий ВИР [WIR]) (Smekalova et al., 2012; рис. 2). 

В 1920 г. руководителем учреждения стал Николай 
Иванович Вавилов. Он не просто масштабировал работу 
по сбору и изучению сортов сельскохозяйственных ра-
стений, но разработал системный научно обоснованный 
подход к сохранению и рациональному использованию 
генетического разнообразия культурных растений и их 
диких родичей, который позже переняли во многих стра-
нах мира. Вместе со своими соратниками Н. И. Вавилов 
провел 180 экспедиций в 65 странах мира (Goncharov, 
2014; рис. 3). Первой зарубежной экспедицией Н. И. Вави-
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Рис. 1. Сорта винограда из «Атласа к ампелографии крыма» (по: Korzhinsky, 1904): а – ‘Гуле Никитский’, 
б – ‘Кокур белый’, в – ‘Крымский черный’, г – ‘Шасля рассеченный’, д – ‘Асма черный’, е – ‘Жемчуг Гартвиса’

fig. 1. Grapevine cultivars from the Atlas to the crimean Ampelography (from: Korzhinsky, 1904): а – ‘Gule Nikitsky’, 
б – ‘Kokur Bely’, в – ‘Krymsky Cherny’, г – ‘Shaslya Rassechenny’, д – ‘Asma Cherny’, е – ‘Zhemud Gartvisa’
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Рис. 2. Из гербария вИР [wIr]: 
а – структура фондов Гербария; б – разновидность пшеницы, названная в честь Н. И. Вавилова Triticum dicoccoides var. 
vavilovii Jakubz. (1956 год); в – Голотип сорта айвы (Cydonia oblonga subsp. intergerrima var. urceolata Lobacz.) ‘Джардан’ 

(1972 год); г – Номенклатурный стандарт сорта картофеля (Solanum tuberosum L.) ‘Даная’ (2018 год) 
(фото И. Г. Чухиной, Л. Ю. Шипилиной)

fig. 2. from the herbarium of VIr [wIr]: 
а – the structure of the Herbarium’s funds; б – a variety of wheat named after N. I. Vavilov Triticum dicoccoides var. vavilovii 

Jakubz. (1956); в – the quince variety holotype (Cydonia oblonga subsp. intergerrima var. urceolata Lobacz.) ‘Dzhardan’ 
(1972); г – a nomenclatural standard reference of the potato cultivar (Solanum tuberosum L.) ‘Danaya’ (2018) 

(photos by I. G. Chukhina and L. Yu. Shipilina)
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лова была поездка в 1916 г. в Иран. На основе наблюде-
ний, сделанных в ходе поездки, и дальнейшего изучения 
собранного материала Николай Иванович сформулиро-
вал закон гомологических рядов в наследственной из-
менчивости (Vavilov, 1920), а через несколько лет пред-
ставил следующее открытие – центры происхождения 
культурных растений (Vavilov, 1926). Эти два фундамен-
тальных открытия легли в основу научно систематизи-
рованного поиска и сбора наиболее ценных представите-
лей культурной флоры. Результат многолетних трудов 
Вавилова и его соратников – первая в мире коллекция 
культурных растений и их диких родичей – признается 
самой ценной и уникальной, а подхваченные идеи Вави-
лова позволили к настоящему времени по всему миру 
создать около 10 крупных и несколько сотен небольших 
коллекций, в совокупности которых надежно сохраняет-
ся основа глобальной продовольственной безопасности 
(FAO, 2010). Бюро по прикладной ботанике в 1924 г. было 
преобразовано во Всесоюзный институт прикладной бо-
таники и новых культур (позднее переименован во Все-
союзный институт растениеводства – ВИР).

Вавиловскую коллекцию удалось сохранить в годы 
Великой Отечественной войны – эвакуировать из осаж-
денного города ее не успели, сотрудники были вынужде-
ны трудиться в тяжелейших условиях блокады. Работая 
при крайнем физическом истощении в промерзших по-
мещениях института, без воды, электричества, под не-
прерывным артобстрелом, они сохранили, многие ценой 
собственной жизни, для будущих поколений мировую 
коллекцию культурных растений и их диких родичей 
(Loskutov, 2021). 

В 1976 г. инфраструктура ВИР дополнилась низко-
температурным хранилищем в п. Ботаника Краснодар-
ского края (Silaeva, 2012; Gerasimova, 2019). С развалом 
СССР ВИР утратил часть инфраструктуры в виде опыт-
ных станций, отошедших со странами ближнего зарубе-
жья, а опытные станции, остававшиеся в стране, выдели-
лись в отдельные юридические лица. Однако в конце 
2014 г. ВИР был реорганизован в Федеральный исследо-
вательский центр (один из пяти первых ФИЦ, созданных 
в стране по инициативе Федерального агентства науч-
ных организаций России) путем присоединения 11 фи-

лиалов (опытных станций и Кубанского генетического 
банка семян). Коллекция ВИР насчитывает более 320 тыс. 
образцов, она структурируется по направлениям: зерно-
вые (в нем отдельно выделяется коллекция пшеницы 
и тритикале и коллекция овса, ржи и ячменя), крупяные, 
зернобобовые, плодовые, овощные и бахчевые, маслич-
ные и прядильные культуры, картофель и многолетние 
кормовые травы (рис. 4). Видовое разнообразие коллек-
ции (более 2 тыс. видов) охватывает значительную часть 
видов растений, используемых человеком (по разным 
оценкам от 2550 до 3000 видов (Wulff, Maleeva, 1969; 
Kamelin, 2005), и представляет собой самый ценный для 
жизнедеятельности человека генофонд и колоссальное 
генетическое разнообразие – например, один только вид 
Triticum aestivum L. (пшеница мягкая) в коллекции ВИР 
представлен более чем 30 тысячами сортов и ландрасов 
этой культуры из самых разных уголков планеты (Ozer-
skaya, Ukhatova, 2020; Report…, 2020).

Современные информационные и биологические 
технологии для сохранения и изучения генетичес ких 
ресурсов

Современный уровень работы с коллекциями связан 
с целым перечнем технологий, примеры которых приве-
дены в таблице.

Поддержание коллекций генетических ресурсов ра-
стений ex situ (в генбанках) включает, во-первых, сохра-
нение генетических ресурсов растений в живом виде, 
сюда относятся разные виды работ по сохранению 
в контролируемых условиях (длительное хранение 
образцов семян в низкотемпературных хранилищах, 
хранение образцов вегетативно размножаемых куль-
тур в крио- и in vitro коллекциях), сохранение образцов 
многолетних культур в полевых условиях, размноже-
ние образцов коллекции для поддержания всхожести 
семян и получения свежих репродукций; во-вторых, 
закладку генетических ресурсов растений на хранение 
с учетом безопасного дублирования. Для полноценно-
го выполнения генетическим банком своих функций 
необходимо реализовать два типа хранения – базовое 
и активное. 

Рис. 3. Маршруты путешествий и экспедиций Н. И. вавилова в 1916–1940 гг. (по: Goncharov, 2014)

fig. 3. n. I. Vavivov’s trip itineraries in 1916–1940 (from: Goncharov, 2014)
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Рис. 4. Из коллекции вИР. 
Фото А. А. Леншина (ВИР), Е. К. Хлесткиной (ВИР), А. Г. Елацковой (Кубанская опытная станция – филиал ВИР)

fig. 4. from the collection of VIr. 
Photos by A. A. Lenshin, VIR, E. K. Khlestkina, VIR, and A. G. Elatskova, Kuban Experiment Station of VIR
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Таблица. Современные информационные и биологические (в том числе генетические, геномные, 
постгеномные) технологии для сохранения и изучения генетических ресурсов

Table. Modern information and biological (including genetic. genomic, and postgenomic) technologies

for genetic resources conservation and studying

Группа 
технологий

Назначение с учетом 
современных трендов в науке 
и экономике

примеры технологий Ссылки

Технологии 
сохранения 
генетических 
ресурсов

Сохранение физических 
носителей максимально 
возможного генетического 
разнообразия в интересах 
биомедицины, экологии, 
сельского хозяйства и ряда 
других отраслей экономики

Технологии сохранения 
генетических ресурсов 

ex situ1, в том числе, 
в условия cryo и in vitro 
и т. д. 
Технологии сохранениz 
генетических ресурсов 
in situ2

Dunaeva et al., 2017; 
Ukhatova, Gavrilenko, 2018; 
Efremova et al., 2020; 
Gavrilenko, Chukhina, 2020; 
Khlestkina, Chukhina, 2020

Технологии 
изучения 
генетических 
ресурсов 
и технологии 
расширения 
генетического 
разнообразия

Развитие 
персонализированных 
подходов в медицине 
и питании, а также иных 
современных подходов, 
направленных на улучшение 
здоровья и повышение 
качества жизни населения, 
развитие наукоемких 
энергосберегающих 
технологий создания сырья 
с заданными свойствами для 
различных отраслей 
промышленности.

Геномные и омиксные 
технологии, технологии 
хромосомной, генной 
и клеточной инженерии, 
технологии 
генетического 
редактирования, 
технологии генетической 
паспортизации

Badaeva, Salina, 2013; 
Khlestkina, 2013; 
Puzyrev, 2014;
Loskutov et al., 2016; 
Khlestkina et al., 2017;
Ivanova et al., 2018;
Suprun et al., 2018;
Elkonin et al., 2019;
Khrabrov et al., 2019;
Korotkova et al., 2019;
Kuluev et al., 2019;
Suprun et al., 2019; 
Voronkova et al., 2019; 
Akhmetshina et al., 2020; 
Antonova et al., 2020;
Kamnev et al., 2020;
Makarova, 2020;
Rosanova, Khlestkina, 2020; 
Strygina, Khlestkina, 2020; 
Abdullaev et al., 2021;
Anisimova et al., 2021;
Khrabrov et al., 2021;
Lukina et al., 2021;
Pendinen, 2021;
Rigin et al., 2021;
Shelenga et al., 2021;

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

 PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):9-30

   •   183 (1), 2022   •   

16

Хлесткина Е.К. 



Таблица. Окончание

Table. The end

Группа 
технологий

Назначение с учетом 
современных трендов в науке 
и экономике

примеры технологий Ссылки

Цифровые 
и информационные 
технологии в сфере 
биоресурсных 
коллекций

Обеспечение системы 
надежного хранения 
и эффективного доступа 
к информации о генетическом 
разнообразии различных 
биологических объектов и ее 
анализ посредством 
применения инструментов 
искусственного интеллекта 
с целью обработки больших 
данных, для обеспечения 
охраны приоритета 
в интеллектуальной 
собственности, внедрения 
в медицину и сельское 
хозяйство технологий 
цифровых двойников

Цифровые технологии 
документирования 
коллекций генетических 
ресурсов растений 
(паспортные, 
описательные 
и оценочные базы 
данных образцов 
коллекции)3-5.
Информационная 
система по биоресурсным 
коллекциям институтов 
ФАНО России. 
Национальная база 
генетической 
информации на базе НИЦ 
Курчатовский Институт 
(в стадии создания).
Цифровой гербарий МГУ

Seregin, 2017;
Lashin et al., 2018

Примечание: 1 Сохранение генетических ресурсов растений ex situ включает сбор образцов, их передачу и хранение за предела-
ми первоначальных мест обитания популяций данного вида (или возделывания сорта) – в генетических банках, коллекциях 
ботанических садов, питомниках. 
2 Сохранение генетических ресурсов растений in situ – сохранение, регулирование и мониторинг популяций отдельных видов 
в их естественной среде обитания или там, где они приобрели свои отличительные характеристики.
3 Паспортные данные образца – информация, содержащая максимально детальные сведения об образце: номера генбанка – 
держателя образца и его донора; страна/район происхождения; таксономическая принадлежность; название; дата включения 
в коллекцию; место сбора и его характеристика, в том числе географические координаты; статус образца; жизненную форму 
образца; места и годы репродукций; даты закладки на определенные типы хранения и иные значимые сведения способствую-
щие идентификации образца.
4 Описательные данные образца – информация, содержащая сведения об основных простых наследуемых характеристиках (де-
скрипторах), проявление которых не зависит от условий внешней среды (по сути – генетический паспорт, основанный на мор-
фологических генетических маркерах).
5 Оценочные данные образца – информация, содержащая сведения о значении качественных и количественных признаков 
образца, полученных в процессе его оценки, осуществляемой, как правило, в разных эколого-географических условиях в тече-
ние ряда лет квалифицированными специалистами; данная информация необходима для выявления селекционной значимо-
сти образца и его агроклиматических потребностей и определяет его целевое использование в научно-исследовательском 
и селекционном процессах.

Note: 1 Ex situ plant genetic resources conservation includes collecting the plant germplasm, its transfer and preservation beyond the 
initial habitats of the species’ populations (or a cultivar’s cultivation) in the genebanks, botanical garden collection or nurseries. 
2 In situ plant genetic resources conservation, regulation and monitoring of the populations of individual species within their natural 
habitats or the localities where they have acquired their distinctive characteristies.
3 Passport data of an accession: information containing the maximum detailed information about the accession: number of the holder 
genebank and its donor; country/area of origin; taxonomic attribution; name; date of entry into the collection; collecting site and its de-
scription, including geographic coordinates, the accession’s status and life form; sites and years of its reproductions; dates of placement 
for certain storage types, and other meaningful information helping to identify the accession.
4 Descriptive data of an accession: information on the simple main heritable traits (descriptors) whose exhibition does not depend on the 
environmental conditions (in fact, the genetic passpot based on the morphological genetic markers).
5 Evaluation data of an accession: information containing data on the significance of the accession’s qualitative and quantitative proper-
ties obtained in the process of its assessment performed, as a rule, under different ecogeographic conditions during several years by 
qualified experts; this kind of information is required for identifying the breeding value of the accession and its agroclimatic needs and 
finding its targeted use in the research and plant breeding processes.
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Активное хранение – хранение семян образцов ге-
нетических ресурсов растений (с регулярным обнов-
лением репродукций семян), предназначенных для 
восстановления всхожести, описания, оценки, предо-
ставления по заявкам научно-исследовательских 
и образовательных учреждений

Базовое хранение – хранение семян образцов кол-
лекции в строго контролируемых условиях темпера-
туры и влажности (с регулярным тестированием се-
мян на жизнеспособность), предназначенных исклю-
чительно для восстановления образцов в активном 
хранении

Помимо этого, целесообразно резервное хранение 
(депозитарий) семян образцов коллекции в особо защи-
щенных условиях (вне помещений генбанка, где осу-
ществляется активное и базовое хранение), предназна-
ченных исключительно для восстановления систем ак-
тивного и базового хранения в случае утраты последних 
при возникновении чрезвычайной ситуации природного 
или техногенного характера.

Для идентификации образцов коллекций и в более 
узком практическом применении (например, в селекции 
и семеноводстве растений, селекции и разведении жи-
вотных и т. д.) применяют генетическую паспортизацию.

Термин «генетический паспорт» широко использует-
ся в отношении человека, животных, растений, микроор-
ганизмов как в актах федерального законодательства 
и юридической литературе (Lyzhin, 2019; Popova, 2019; 
On seed production…, 2021; Tuzhilova-Ordanskaya, Akhtya-
mova, 2021), так и в научной литературе (Zaitsev et al., 
2017; Baranov, Baranova, 2018; Fomina et al., 2020a; Klimen-
ko et al., 2020; Po pov et al., 2020; Bagmet et al., 2021a), где 
несмотря на разные формулировки, в целом означает до-
кумент, отражающий отличительные генетические осо-
бенности либо индивидуума (если речь о человеке), либо 
сорта/породы/штамма (если речь идет о животных, ра-
стениях, микроорганизмах соответственно), и позволяет 
отличить его от остальных индивидуумов/сортов/по-
род/штаммов соответствующего вида. 

В семеноводстве растений наличие генетического па-
спорта сорта (гибрида) позволяет осуществлять контр-
оль за сортовым соответствием партий семян и посевов, 
а также защиту прав обладателей интеллектуальной 
собственности при использовании их селекционных до-
стижений.

Генетический паспорт как документ, отражающий от-
личительные генетические особенности сорта или ги-
брида, формируется на основе результатов оценки по ге-
нетическим маркерам.

К генетическим маркерам относят три основных 
типа маркеров (Khlestkina, 2013):

– морфологические генетические маркеры (призна-
ки, по которым производится описание сортов при оцен-
ке их на оригинальность, однородность и стабильность 
(General Introduction…, 2002);

– белковые генетические маркеры (по запасным бел-
кам семян, спектры которых строго наследуются; (Kona-
rev, 2000);

– ДНК-маркеры (Khlestkina, 2013). 

На основе многолетней мировой практики, касаю-
щейся семенного контроля, из трех типов генетических 
маркеров (морфологические, белковые и ДНК-маркеры) 
в качестве обязательных остаются только морфологиче-
ские генетические маркеры, тогда как применение 

остальных (белковые маркеры и ДНК-маркеры) носит 
рекомендательный характер. Они могут использовать-
ся на добровольной основе для защиты охраняемых 
РИД по инициативе патентообладателей или в арби-
тражных делах при установлении сортовой идентич-
ности семенных партий. Белковые маркеры предложе-
ны в конце 1960-х годов. ВИР и рекомендованы ISTA к ис-
пользованию в семеноводстве и семенном контроле 
в 1980 г. Они не утратили своей актуальности. Стандар-
тные арбитражные методики, разработанные ВИР, вклю-
чены в международные правила семенного контроля (по 
пшенице, ячменю, райграсу, гороху, кукурузе и ряду дру-
гих культур; при этом доказано, что методические указа-
ния, разработанные для основных культур, подходят для 
анализа широкого спектра родственных культур – на-
пример, методические указания, разработанные для го-
роха, подходят практически для всех бобовых, методики 
анализа капусты – прак тически для всех капустных 
овощных культур и т. д.) (Konarev, 2000).

ДНК-маркеры (для генетических паспортов растений 
оптимальны микросателлитные маркеры) применимы 
в качестве дополнительного метода к морфологическим 
генетическим маркерам в случае вегетативно-размножа-
емых культур, для которых невозможно применение бел-
ковых генетических маркеров. Генетическую паспорти-
зацию и генетический паспорт, разрабатываемые при 
помощи анализа ДНК называют еще молекулярно-гене-
тической паспортизацией и молекулярно-генетическим 
паспортом, соответственно (Gavrilenko, Chukhina, 2020; 
Klimenko et al., 2020).

В фундаментальных научных исследованиях и в ра-
боте с биоресурсными коллекциями микросателлитные 
маркеры используются широко для разных культур 
(Khlestkina et al., 2004; Khlestkina et al., 2006; Suprun et al., 
2019; Klimenko et al., 2020), тогда как в практику семенно-
го контроля в производственной сфере их вводят с осто-
рожностью ввиду высоких требований к квалификации 
специалистов, выполняющих анализ. Международной 
ассоциацией по семенному контролю (ISTA) ДНК-анализ 
был впервые включен в международные правила анали-
за семян для одной только культуры (пшеница) в 2017 г. 
(DNA-based methods…, 2019) после 8 лет тщательной про-
работки вопроса со стороны рабочей группы ISTA по ДНК 
и после 24 лет с начала использования микросателлит-
ного анализа для маркирования пшеницы в научно-ис-
следовательской практике; за этот период, с 1993 по 
2017 вышло около 1500 научных статей по микросател-
литному маркированию пшеницы (согласно данным 
Scopus; результаты поиска по ключевым словам «wheat 
AND microsatellite OR wheat AND ssr» в названиях, аннота-
циях, списках ключевых слов (TITLE-ABS-KEY) в базе дан-
ных Scopus (www.scopus.com), доступ 30.12.2021). Поми-
мо задач сортовой идентификации, отдельные специ-
фичные ДНК-маркеры используются для диагностики 
аллелей хозяйственно ценных генов (Suprun et al., 2018; 
Khrabrov et al., 2019). Эти данные могут добавляться 
к молекулярно-генетическому паспорту, но сами по себе 
в отдельности не позволяют отличить сорт от всех 
остальных сортов соответствующего вида. Во избежание 
путаницы ДНК-анализ, проводимый для целей диагно-
стики, не рекомендуется называть генетической паспор-
тизацией.

Для идентификации сортового соответствия семен-
ного материала важно иметь эталоны селекционных до-
стижений, сохраняемых в коллекциях ГРР. В настоящее 
время особое внимание уделяется созданию номенкла-
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турных стандартов как защищенных носителей подлин-
ности генетической информации селекционных дости-
жений (Antonova et al., 2020; Efremova et al., 2020; Fomina 
et al., 2020a, 2020b; Gavrilenko, Chukhina, 2020; Khlestkina, 
Gavrilenko, 2020; Klimenko et al., 2020; Rybakov et al., 2020; 
Bagmet et al., 2021a, 2121b; Bagmet, Shlyavas, 2021; Kamnev 
et al., 2021; Tikhonova et al., 2021; Bagmet et al., 2022).

централизованный учет биоресурсных коллек-
ций и их классификация по направлениям

В 2015 по инициативе Федерального агентства науч-
ных организаций России началась деятельность по учету 
российских биоресурсных коллекций, которые к тому 
моменту поддерживались во многих учреждениях био-
логического профиля, а также научных организациях 
в сфере сельскохозяйственных наук и медицинских наук. 
На начало 2017 года было зарегистрировано 166 коллек-
ций. На конец 2018 года – 252 коллекции, из них 44 кол-
лекции микроорганизмов, 16 коллекций культур клеток, 
82 коллекции сельскохозяйственных растений, 48 гер-
барных коллекций, 23 коллекции диких и лабораторных 
животных, 15 музейных зоологических коллекций жи-
вотных, 9 коллекций сельскохозяйственных животных, 
15 коллекций биоматериалов человека (Kolchanov, 2019; 
Lashin et al., 2018). Для учета коллекций выделены 10 на-
правлений: 1) коллекции микроорганизмов, включая па-
тогенные, непатогенные, биотехнологические; 2) кол-
лекции культур клеток человека и животных; 3) коллек-
ции сельскохозяйственных растений; 4) гербарные фон-
ды биологического разнообразия растений; 5) зоологи-
ческие коллекции животных; 6) коллекции диких и лабо-
раторных животных, находящихся в живом разведении; 
7) коллекции сельскохозяйственных животных и птицы; 
8) коллекции биологических материалов человека; 
9) живые коллекции природной флоры; 10) коллекции 
морских и пресноводных организмов в живом разведе-

нии), приведенных на рисунке 5. На этом рисунке также 
обозначены держатели ключевых коллекций по каждо-
му направлению, список составлен на основе данных 
портала, созданного для учета коллекций (Lashin et al., 
2018) и сведениях о победителях конкурса поддержки 
биоресурсных коллекций (Protocol No. 2021-1930-FP5-
9/3…, 2021). 

К самым значимым и крупным в своих направлениях 
относятся следующие коллекции Российской Федера-
ции:

– коллекция генетических ресурсов культурных ра-
стений и их диких родичей ВИР имени Н.И. Вавилова 
(Санкт-Петербург), которая формировалась более 
100 лет, старейшая и одна из крупнейших и богатейших 
по ботаническому разнообразию коллекций культурных 
растений в мире, насчитывающая более 320 тыс. образ-
цов;

– коллекция генетических ресурсов мировой фауны 
Зоологического института РАН (Санкт-Петербург), одна 
из крупнейших и старейших зоологических коллекций 
в мире, насчитывающая более 60 млн единиц хранения;

– пять российских гербариев, имеющих статус специ-
ализированного гербария мирового значения, включая 
гербарии Ботанического института РАН (Санкт-Петер-
бург), Главного ботанического сада РАН (Москва), Мо-
сковского государственного университета, ВИР имени 
Н.И. Вавилова (Санкт-Петербург) и БПИ ДВО РАН (Влади-
восток); Гербарий ВИР, кроме этого, входит в тройку 
крупнейших мировых гербариев культурной флоры; 

– Всероссийская коллекция микроорганизмов (ВКМ) 
ФИЦ ПНЦБИ РАН (Пущино); 

– коллекция промышленных микроорганизмов (БРЦ 
ВКПМ) НИЦ Курчатовский институт (Москва), ведущая 
свое начало с 1974 года;

– Всероссийская государственная коллекция штам-
мов микроорганизмов, используемых в ветеринарии 
и животноводстве (ВКШМ) ФГБУ ВГНКИ (Москва); 

Рис. 5. классификация и организации-держатели основных биоресурсных коллекций в России

fig. 5. classification and organizations of the main bioresource collection holders in russia
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– коллекция полезных микроорганизмов сельскохо-
зяйственного назначения (ВКСМ) ФГБНУ ВНИИСХМ 
(Санкт-Петербург);

– коллекция культур клеток позвоночных ФГБУН Ин-
ститута цитологии РАН (Санкт-Петербург);

– коллекция клеточных линий животных и человека 
ИЦиГ СО РАН (Новосибирск);

– коллекция клеточных линий и первичных опухо-
лей человека НМИЦ онкологии имени Н.Н. Блохина (Мо-
сква);

– биоресурсные коллекции лабораторных животных 
SPF-статуса ИБХ РАН (Москва) и ИЦиГ СО РАН (Новоси-
бирск);

– и другие.
В 2018 г. был издан Указ Президента Российской Фе-

дерации № 680 «О развитии генетических технологий 
в Российской Федерации», а в 2019 г. вслед за этим разра-
ботана и утверждена (постановление Правительства 
Российской Федерации от 22 апреля 2019 г. № 479) Феде-
ральная научно-техническая программа развития гене-
тических технологий на 2019–2027 гг., одним из запла-
нированных результатов которой является создание 
и функ ционирование биоресурсных центров (БРЦ), обес-
печивающих формирование, хранение и предоставление 
образцов коллекций в соответствии с мировыми стан-
дартами. 

К тесной связке вопросов генетических технологий 
с биоресурсными коллекциями привело понимание того, 
что в условиях глобализации и широкого общего доступа 
к депозитариям геномных и генетических данных мало 
овладеть технологиями редактирования – если не будет 
в руках уникального генетического разнообразия, био-
ресурсных коллекций, то все результаты будут вторич-
ными, не новыми и неконкурентными. Именно уникаль-
ное генетическое разнообразие коллекций дает матери-
ал для поиска новых генов-мишеней через современные 
генетические, геномные и омиксные исследования. 

Внимание к биоресурсным коллекциям в рамках реа-
лизации Федеральной научно-технической программы 
развития генетических технологий на 2019–2027 гг. по-
зволило в рамках специального конкурса 2021 г. поддер-
жать 15 проектов, охватывающих более трех десятков 
коллекций с целью их развития в направлении повыше-
ния доступности и востребованности образцов, разви-
тия функций, внедрения и (или) совершенствования 
стандартов, развития материально-технической базы 
коллекции, развития информационной инфраструкту-
ры, расширения сетевого взаимодействия биоресурсных 
коллекций, характеризации (в том числе генотипирова-
ния) образцов (Protocol No. 2021-1930-FP5-9/3…, 2021). 

Это был первый важный шаг на пути к интеграцион-
ному сетевому взаимодействию коллекций одинакового 

типа. Следующим шагом стал Указ об образовании на 
базе ВИР имени Н.И. Вавилова первого Национального 
биоресурсного центра по отдельному направлению (Указ 
Президента Российской Федерации № 44 от 8 февраля 
2022 года «О Национальном центре генетических ресур-
сов растений»; рис. 6).

На примере этого пилотного центра будет отработан 
механизм функционирования БРЦ по сетевому принци-
пу, появится первый полный Национальный каталог осо-
бо ценных образцов генетических ресурсов растений. 
Будут разработаны предложения по законодательному 
регулированию условий доступа к материалам внесен-
ных в национальный каталог и содержащих ценные на-
следственные признаки образцов генетических ресурсов 
растений. Будет разработан и утвержден единый реестр 
методик сбора, хранения, комплексной оценки и исполь-
зования образцов генетических ресурсов растений, кото-
рый будет динамично развиваться с появлением новых 
методов научных исследований и перспективных техно-
логий.

Для обеспечения гарантированного долгосрочного 
сохранения, поддержания и воспроизводства образцов, 
внесенных в Национальный каталог, будет развиваться 
специализированная новая инфраструктура, включаю-
щая в том числе, новый криобанк, центр хранения и об-
работки информации о генетических ресурсах, резер-
вное хранилище (депозитарий) семян ценных образцов 
генетических ресурсов растений на случай возникнове-
ния чрезвычайных ситуаций. Помимо этого, под эгидой 
Национального центра будет активно развиваться экспе-
диционная деятельность для работ по in situ сохранению 
ГРР и для пополнения Национального каталога. Особое 
внимание будет также уделено пополнению гербария 
Национального центра, определению правил и общих 
принципов описания образцов генетических ресурсов 
растений, в том числе сортов и гибридов сельскохозяйст-
венных культур отечественной селекции. Национальный 
центр будет осуществлять международное сотрудниче-
ство (с соблюдением интересов Российской Федерации 
в сферах научно-технологического развития и продо-
вольственной безопасности) по вопросам, связанным 
с изучением, сохранением и воспроизводством генетиче-
ских ресурсов.

Деятельность Национального центра генетических 
ресурсов растений будет координироваться Межведом-
ственной комиссией по вопросам формирования, сохра-
нения и использования коллекций генетических ресур-
сов растений (образованной Указом Президента Россий-
ской Федерации № 45 «О Межведомственной комиссии 
по вопросам формирования, сохранения и использова-
ния коллекций генетических ресурсов растений» от 
8 февраля 2022 года; рис. 7).
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Рис. 6. Указ президента Российской Федерации № 44 от 8 февраля 2022 года «О Национальном центре 
генетических ресурсов растений» (URL: http://publication.pravo.gov.ru/Document/View/0001202202080014)
fig. 6. Decree of the President of the russian federation no 44 dated february 8, 2022 “On the national center 

for Plant Genetic resources” (URL: http://publication.pravo.gov.ru/Document/View/0001202202080014)
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Рис. 7. Указ президента Российской Федерации № 45 от 8 февраля 2022 года «О Межведомственной комиссии 
по вопросам формирования, сохранения и использования коллекций генетических ресурсов растений» 

(URL: http://publication.pravo.gov.ru/Document/View/0001202202080015?index=0&rangeSize=1)
fig. 7. Decree of the President of the russian federation no. 45 dated february 8. 2022 “On the Interdepartmental 

commission on the formation, Preservation and use of Plant Genetic resources collections” 
(URL: http://publication.pravo.gov.ru/Document/View/0001202202080015?index=0&rangeSize=1)
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по вопросам формирования, сохранения и использования коллекций генетических ресурсов растений» 

(URL: http://publication.pravo.gov.ru/Document/View/0001202202080015?index=0&rangeSize=1)
fig. 7. Decree of the President of the russian federation no. 45 dated february 8. 2022 “On the Interdepartmental 

commission on the formation, Preservation and use of Plant Genetic resources collections” 
(URL: http://publication.pravo.gov.ru/Document/View/0001202202080015?index=0&rangeSize=1)
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Заключение

В XX веке без биоресурсных коллекций были бы не-
возможны кардинальные изменения в экономическом 
укладе общества, связанные с индустриализацией сель-
ского хозяйства, развитием интенсивного земледелия, 
известной «зеленой революцией», развитием промыш-
ленной биотехнологии. В XXI веке биоресурсные коллек-
ции тесно связаны с трансляционной медициной и раз-
витием персонализированных подходов к сохранению 
здоровья и питания человека, развитием генетических 
технологий, биоэнергетики, экологического земледелия 
и в целом биоэкономики. Сегодня в России зарегистри-
рованы более 250 коллекций по 10 направлениям. Для 
обеспечения сохранения и развития коллекций в соот-
ветствии с мировыми стандартами, а также эффективно-
го и рационального их использования в интересах СНТР 
и экономического развития России сегодня наблюдается 
тенденция к интеграции коллекций одинакового типа по 
сетевому принципу организации под эгидой создавае-
мых крупных биоресурсных центров. 
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Russia, in winter, fruit crops are affected by the impacts of weather conditions (spring frosts, droughts, early frosts, low-temper-
ature stress, a short growing season, and thaws). Frosts cause 98% of the damage to fruit trees.
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and –10°C for 5 days, and damaging factors of the winter period were simulated.
Results. The bioresource collection of the All-Russian Research Institute of Fruit Crop Breeding (VNIISPK) contains 730 apple-
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Актуальность. В России большая часть насаждений плодовых культур находится в зоне рискованного земледелия. 
В европейской части России в зимний период на плодовые культуры влияют воздействия погодных условий (весен-
ние морозы, засухи, ранние морозы, низкотемпературный стресс, короткий вегетационный период, оттепели). Моро-
зы причиняют 98% повреждений плодовым деревьям.
Методы. Однолетние ветки промораживали в японской климатической камере марки Espec PSL-2KPH после предва-
рительной закалки при –5°C и –10°C в течение пяти суток; проводили моделирование повреждающих факторов зим-
него периода.
Результаты. Биоресурсная коллекция ВНИИСПК содержит 730 сортов яблони из различных научных российских и за-
рубежных учреждений. Проведен анализ по компонентам морозостойкости сортов, полученных из зарубежных стран: 
Беларусь, Украина, Латвия, Молдавия, США, Канада. Устойчивость растений к ранним морозам –25°C без закалки и по-
сле закалки в начале зимы (I компонент) выявила, что основные ткани (кора, камбий, древесина) имели незначитель-
ные повреждения у всех изучаемых сортов. Промораживание однолетних веток у изучаемых сортов яблони при тем-
пературе –38°C, –40°C (II компонент), показало: устойчивость максимальной морозостойкости к отрицательной тем-
пературе в середине января –38°C у сорта молдавской селекции ‘Coremolda’ (повреждение почек и основных тканей – 
0,3–1,0 балла). При температуре –40°C (II компонент) устойчивость коры, камбия и древесины (с повреждениями на 
уровне 2,0 балла) проявили сорта ‘Coremolda’ (молдавской селекции), ‘Aivaris’ (латвийской селекции), которые могут 
участвовать в селекции как морозостойкие сорта. Промораживание однолетних ветвей при температуре –25°C после 
3-дневной искусственной оттепели при +2°C выявило устойчивость почек и тканей у американского сорта яблони ‘Red 
Free’ и у сорта молдавской селекции ‘Coremolda’ (III компонент).
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Introduction

Most of the fruit crop plantings in Russia are located in the 
zone of risky agriculture. In the European part of Russia, in 
winter, fruit crops are affected by the impacts of weather con-
ditions (spring frosts, droughts, early frosts, low-temperature 
stress, a short growing season, and thaws). Frosts cause 98% 
of the damage to fruit trees (Kichina, 1999; Savelyev et al., 
2010; Ozherelieva, Sedov, 2017; Ulyanovskaya, Bogdanovich, 
2018). Winter hardiness is a significant biological property 
that allows fruit trees to withstand low winter temperatures 
and other adverse conditions in the cold season (Nenko et al., 
2013).

Four types of frost effects on fruit plants are clearly distin-
guished during the winter season in Russia:

1) critical frosts in late autumn (November) / early winter 
(December), around the time when the temperature is set be-
low 0°C;

2) plants are exposed to severe frosts (–40°C/–38°C) in 
the middle of winter until long thaws (December, January, 
February). During these periods fruit plants are in dormancy, 
they experience maximum hardening before thaws, which 
means that they are able to withstand maximum frosts (Brier-
ley, 1947; Weiser, 1970; Savelyev et al., 2010; Chen et al., 
2014; Krasova, 2015; Ozherelieva et al., 2019);

3) the impact happens during the thaw: the frost is not 
very strong but it affects fruit plants quite harshly against the 
background of abrupt daily temperature differences; and

4) recurrent frosts, occurring at some time after the thaw 
and a gradual decrease in temperatures. Frosts of this type 
can be quite severe; they befall in January, February, or March 
(Kichina, 1999).

The bioresource collection maintained at the All-Russian 
Research Institute of Fruit Crop Breeding (VNIISPK) contains 
730 apple cultivars from various Russian and foreign research 
institutions. Studies of the VNIISPK apple gene pool allowed 
us to evaluate the cultivars for winter hardiness by simulating 
frost damaging factors to identify the best cultivars according 
to frost resistance components in order to use these apple 
cultivars in the breeding process (Krasova et al., 2020).

The purpose of this study was to assess the main compo-
nents of winter hardiness in introduced apple cultivars by 
simulating damaging factors under controlled conditions.

Materials and methods

The studies were carried out at VNIISPK. The following 
apple cultivars were tested:

1. ‘Antonovka Obyknovennaya’ (Russia); 
2. ‘Anthey’, ‘Belorusskoye Sladkoye’, ‘Darunok’, ‘Imant’ 

and ‘Pamyat Kovalenko’ (Institute of Fruit Growing, Belarus);
3. ‘Svitlitsa’ and ‘Elegia’ (Ukraine);
4. ‘Coremolda’ (Moldova);
5. ‘Aivaris’, ‘Andris’, ‘Ausma’, ‘Ella’ and ‘Saiva’ (Latvia); 
6. ‘Delikates’ (Poland);
7. ‘Priam’ (France);
8. ‘Topaz’ (Czech Republic);
9. ‘Nora’ (Sweden);
10. ‘Liberty’ and ‘Red Free’ (USA); and
11. ‘McIntosh’ (Canada). 
One-year-old apple-tree branches were harvested simul-

taneously for all tests when the average daily air temperature 
was below 0°C, wrapped in a damp cloth and placed into bags 
under–3°С to –5°С. One-year branches were frozen in a Japa-
nese Espec PSL-2KPH climate chamber after prehardening 
under –5°C and –10°C for 5 days, and the damaging factors of 
the winter period were simulated: 

Component I – plant resistance to early frosts (–25°C) 
without hardening and after hardening in autumn (late No-
vember) and December;

Component II – maximum frost resistance of plants to 
negative temperatures in mid-January (–38 and –40°C); 

Component III – plants had the ability to maintain resis-
tance to frosts down to 25°C in February with thaws; and 

Component IV – plants restored resistance to frosts down 
to –35°C when they rehardened after the thaw (March). One-
year-old branches were frozen for 8 hours, and the tempera-
ture was reduced at a rate of 5°C per hour (Kashin, 2002). 

After the climate chamber, the one-year apple-tree 
branches were placed in containers with water for growing. 
The damage to the tissue of the branches was assessed by the 
longitudinal and transverse sections (according to the degree 
of browning) using a 0–5 scale: from 0 (no damage) to 5 (the 
tissue died). Statistical data processing was carried out using 
the analysis of variance (Dospekhov, 1985).

results and discussion

The study of introduced apple cultivars showed that they 
demonstrated a fairly high ability to acquire a hardened state 
under simulated frosts of mid-December with a temperature 
drop to –25°C after hardening without damage to the bark 
and cambium tissues and with minor damage to the buds.

Freezing of one-year-old branches to –30°C led to bud 
damage in most cultivars, scoring from 0.6 to 1.5 points. Sig-
nificant bud damage, higher than 2.0 points, was observed in 
‘McIntosh’ (2.3), ‘Darunok’ (2.5), ‘Priam’ (2.9) and ‘Red Free’ 
(3.4). Minor bark, cambium and wood tissue damages were 
recorded (0.4 to 1.6 points). Among all studied cultivars, the 
highest degree of bark freezing was observed in ‘Belaruss-
koye Sladkoye’ (2.3 points). The wood of all cultivars was 
slightly damaged (Fig. 1).

In Orel Province (Central Region of Russia), for example, 
in the winter of 2012/2013, the minimum air temperature in 
January dropped to –40.0°C, and on the snow surface to 
–34°C, according to the data of VNIISPK’s weather station 
(Fig. 2).

The maximum frost resistance could be developed by the 
studied cultivars in a hardened state by the middle of winter 
under simulated temperatures of –38°C/ –40°C. Under –38°C, 
‘Coremolda’ was at the level of ‘Antonovka Obyknovennaya’ 
(reference) in the level of resistance of the buds and main tis-
sues (0.3–1.0 points). In most of the studied cultivars, the bud 
damage by frost reached 2.0–3.1 points. Under –38°C, buds 
were frozen strongly in ‘Priam’ (2.9 points) and ‘Topaz’ 
(3.1 points). The bark of ‘Priam’, ‘Topaz’ and ‘Nora’ froze with-
in the score of 2.3 to 2.8 points. Severe wood freezing was ob-
served in ‘Andris’ (2.8 points), ‘Ausma’ (2.6 points), and ‘Pri-
am’ (3.5 points) (Fig. 3).

Among the studied apple cultivars, freezing of one-year-
old branches under –40°C (Component II) entailed damage to 
the buds and tissues. The bud damage at the level of ‘Antonov-
ka Obyknovennaya’ turned out to occur in ‘Antey’ and ‘Pamyat 
Kovalenko’. ‘Coremolda’ and ‘Aivaris’ showed sufficient resis-
tance in bark, cambium and wood (with the damage at the 
level of 2.0 points). These cultivars can be used in breeding as 
sources of frost resistance. ‘Ausma’, ‘Priam’ and ‘Liberty’ mani-
fested strong freezing of their wood (3.0–3.1 points). Wood 
damage in cultivar ‘Delikates’ reached 4.0 points (Fig. 4).

An abrupt drop in temperature after prolonged thaws 
greatly affects the freezing and even leads to the complete 
death of the entire apple tree. Freezing of one-year branches 
with a frost of –25°C after a 3-day artificial thaw of +2°C re-
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vealed resistance of the buds and tissues in ‘Red Free’ and 
‘Coremolda’ (Component III). In Belarusian cultivars, bud 
damage was observed in ‘Antey’ (2.3 points) and ‘Imant’ 
(1.7 points). The rest of the studied cultivars showed minor 
damage to the buds (0.3 to 1.0 points) and vital tissues (up to 
1.3 points) (Fig. 5). 

The ability of a cultivar to have high resistance to recur-
rent frosts occurring at some time after thaws is an impor-
tant indicator. Repeated frosts after thaws are much stron-
ger than the ones during thaws. The plant begins to harden 

and show resistance after thawing under cold weather (Ki-
china, 1999).

After the artificial thaw of +2°C and rehardening with 
a possible frost of –30°C, ‘Pamyat Kovalenko’ and ‘Coremolda’ 
showed high ability to restore the frost resistance of tissues 
and buds at the level of ‘Antonovka Obyknovennaya’. Bud dam-
age was observed in ‘Antey’ (2.6 points), ‘Andris’ (2.4 points), 
‘Aivaris’ (1.7 points) and ‘Ella’ (1.6 points). The Latvian culti-
vars and the West European cv. ‘Topaz’ were characterized by 
weak resistance of their tissues to recurrent frosts. (Fig. 6). 
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fig. 1. The degree of freezing in one-year-old apple-tree branches in December (–5°c; –10°c; –30°c)
(Component I, НСР05: buds = 0.4; bark = 0.5; cambium = 0.4; wood = 0.2)

Рис. 1. Степень подмерзания однолетних ветвей яблони в декабре (–5°c; –10°c; –30°c)
(I компонент, НСР05: почки = 0,4; кора = 0,5; камбий = 0,4; древесина = 0,2)

fig. 2. Minimum air and snow surface temperatures, 2002–2020 (Orel)

Рис. 2. Минимальные температуры воздуха и на поверхности снега, 2002–2020 гг. (г. Орел)
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fig. 3. The degree of freezing of cultivars under the simulated temperature of –38°c in the middle of winter 
(Component II, НСР05: buds = 0.4; bark = 0.5; cambium = 0.5; wood = 0.5).

Рис. 3. Степень подмерзания сортов при моделировании температуры минус 38°c в середине зимы 
(компонент II, НСР05: почки = 0,4; кора = 0,5; камбий = 0,5; древесина = 0,5).

fig. 4. The degree of freezing in the tissues of one-year-old apple-tree branches under –40°c 
in the middle of winter (Component II, НСР05: buds = 0.4; bark = 0.4; cambium = 0.4; wood = 0.4)

Рис. 4. Степень подмерзания тканей однолетних ветвей сортов яблони при температуре –40°c 
в середине зимы (компонент II, НСР05: почки = 0,4; кора = 0,4; камбий = 0,4; древесина = 0,4)

fig. 5. The degree of freezing in the tissues of one-year-old apple-tree branches under –25°c (Component III, НСР05: 
buds = 0.4; bark = 0.4; cambium = 0.4; wood = 0.4)

Рис. 5. Степень подмерзания тканей однолетних ветвей сортов яблони при температуре –25°С 
(компонент III, НСР05: почки = 0,4; кора = 0,4; камбий = 0,4; древесина = 0,4)
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Conclusion

The resistance of plants to early frosts (–25°C) without 
hardening and after hardening in early winter (Component I) 
exhibited that the Belarusian cultivars had bud damage from 
0.9 points (‘Belarusskoye Sladkoye’) to 2.5 points (‘Darunok’). 
Among the West European cultivars, severe bud damage was 
observed in ‘Priam’ (2.9 points). The main tissues (bark, cam-
bium and wood) were slightly damaged in all of the studied 
cultivars, except for ‘Belarusskoye Sladkoye’: bark damage 
scored 2.3 points.

In the studied apple cultivars, the exposure of one-year-
old branches to a temperature of –38°C/–40°C (Compo-
nent II) showed bud and tissue freezing. The highest frost re-
sistance to negative temperatures in mid-January (–38°C) 
was manifested by ‘Coremolda’: the damage to the buds and 
main tissues (0.3–1.0 points) was at the level of ‘Antonovka 
Obyknovennaya’ (reference). Under the temperature of –40°C 
(Component II), bud damage at the level of ‘Antonovka Obyk-
novennaya’ was observed in ‘Antey’ and ‘Pamyat Kovalenko’. 
‘Coremolda’ (Moldova) and ‘Aivaris’ (Latvia) showed suffi-
cient resistance of bark, cambium and wood (with the dam-
age at the level of 2.0 points), so these genotypes can be used 
in breeding as sources of frost resistance. Freezing of one-
year-old branches with a frost of –25°C after a 3-day artificial 
thaw of +2°C revealed bud and tissue resistance in ‘Red Free’ 
and ‘Coremolda ‘ (Component III). After the artificial thaw of 
+2°C and rehardening at a possible frost of –30°C (Compo-
nent IV), ‘Pamyat Kovalenko’ and ‘Coremolda’ showed high 
ability to restore the frost resistance of tissues and buds at the 
level of ‘Antonovka Obyknovennaya’.
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Актуальность. Расширение агрометеорологических факторов, негативно влияющих на продуктивность ярового яч-
меня, сориентировала селекционную работу на создание адаптивных форм, способных реализовать свой генетиче-
ский потенциал продуктивности при негативных условиях произрастания. Объективной оценке при дифференциа-
ции селекционного материала по признакам адаптивности способствует применение нескольких методов статисти-
ческого анализа данных. Цель исследований − определение адаптивных свойств сортов ярового ячменя по урожайно-
сти, параметрам пластичности, стабильности и гомеостатичности.
Материал и методы. Объектом исследований явились 10 сортов ярового ячменя селекции ФИЦ «Немчиновка». Адап-
тивные особенности генотипов оценены по данным экологического испытания. 
Результаты. Выявлен высокий потенциал урожайности ячменя, который у сортов ‘Яромир’, ‘Нур’, ‘Надежный’, ‘Сударь’, 
‘Златояр’ и ‘Знатный’ превышал 8,5 т/га. Наибольшая приспособленность к худшим условиям при урожае 4,65–
5,04 т/га, а также высокая адаптивная и компенсаторная способность проявились у сортов ‘Любояр’, ‘Надежный’ и ‘Ра-
фаэль’. По показателям экологической пластичности выделились сорта ‘Сударь’, ‘Нур’ и ‘Златояр’ (Cvi = 24,1–25,9%; 
bi = 1,02–1,16; σ = 1,52–1,59), по параметрам стабильности – ‘Любояр’, ‘Знатный’ и ‘Владимир’ (S2di = 0,05–0,19; 
σ2

CACi = 1,60–1,78; σ2
(G×E)gi = 0,05–0,15). У сортов ‘Рафаэль’ и ‘Любояр’ зафиксированы самые высокие значения гомеоста-

тичности (СЦГi = 3,45–3,53; ПУССi = 138,7–139,4; Homi = 9,02–9,85). Расчет рейтинга по основным параметрам продук-
тивности на первое место поставил сорт ‘Надежный’, по пластичности − сорт ‘Златояр’. По признакам стабильности 
и гомеостатичности отличились сорта ‘Рафаэль’ и ‘Любояр’.
Заключение. На основе комплексной оценки по урожайности и параметрам адаптивности лучшими в условиях Не-
черноземной зоны признаны сорта ‘Любояр’, ‘Надежный’, ‘Златояр’ и ‘Рафаэль’.

Ключевые слова: показатели адаптивности, генотип, среда, экологическое испытание, рейтинг
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Background. The expansion of agrometeorological factors negatively affecting the productivity of spring barley has oriented 
plant breeders towards developing adaptable forms capable of realizing their genetic potential for higher yield under unfavor-
able conditions. Applying several methods of statistical data analysis helps to perform a more accurate assessment of the mate-
rial differentiated according to its adaptability indicators. The objective of this study was to assess the adaptability of spring 
barley cultivars on the basis of their yield, plasticity, stability and homeostasis.
Materials and methods. The resulting data were obtained for ten spring barley cultivars developed at Nemchinovka FRC.
results. High yield potential of more than 8.5 t/ha was disclosed in barley cultivars ‘Yaromir’, ‘Nur’, ‘Nadezhny’, ‘Sudar’, ‘Zla-
toyar’ and ‘Znatny’. Cvs. ‘Luboyar’, ‘Nadezhny’ and ‘Rafael’ showed the highest adaptability to the worst growing conditions 
(4.65–5.04 t/ha) as well as high adaptive and compensatory ability. Cvs. ‘Sudar’, ‘Nur’ and ‘Zlatoyar’ were identified for high 
environmental plasticity (Cvi = 24.1–25.9%; bi = 1.02–1.16; σ = 1.52–1.59), while ‘Lyuboyar’, ‘Znatny’ and ‘Vladimir’ for their 
stability parameters (S2di = 0.05–0.19; σ2

CACi = 1.60–1.78; σ2
(G×E)gi = 0.05–0.15). The highest values of homeostasis (BVGi = 3.45–

3.53; CSLi = 138.7–139.4; Homi = 9.02–9.85) were registered for cvs. ‘Rafael’ and ‘Lyuboyar’. The calculated rating of the tested 
cultivars identified ‘Nadezhny’ as the best in productivity, while ‘Zlatoyar’ was the best in environmental plasticity. The highest 
levels of stability and homeostasis were recorded for cvs. ‘Rafael’ and ‘Lyuboyar’. 
conclusion. Comprehensive assessment of productivity and adaptability indicators in the tested spring barley cultivars showed 
that ‘Lyuboyar’, ‘Nadezhny’, ‘Zlatoyar’ and ‘Rafael’ were the best under the conditions of the Non-Black Earth Region. 

Keywords: adaptability indicators, genotype, environment, environmental test, rating
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введение

Усиление влияния глобальных изменений климати-
ческих условий на формирование урожайности сельско-
хозяйственных культур − одна из серьезнейших проблем 
XXI века. Учитывая расширение факторов, негативно 
влияющих на растения, на фоне ресурсосбережения, сни-
жения уровня техногенного и антропогенного загрязне-
ния окружающей среды и производимой продукции, 
приоритетным направлением современного растение-
водства является повышение темпов производства зер-
на в регионах (Alabushev, Anipenko, 2008; Zotikov, 2017). 
Необходимым условием стабильного роста зернового 
производства ячменя является расширение посевов наи-
более адаптированных к условиям регионов сортов, спо-
собных обеспечить высокий и стабильный уровень уро-
жайности в изменяющихся условиях среды, а также вне-
дрение адаптивных технологий их возделывания (Crossa 
et al., 2014; Eliseev, 2016). Значимая роль агроэкологиче-
ски специализированных сортов в уменьшении зависи-
мости агросистем ячменя от варьирующих почвенно-
климатических условий и повышении урожайности от-
мечена в отечественных и зарубежных публикациях 
(Creissen et al., 2016; Kuznetsova et al., 2016; Bisharev et al., 
2018). 

Между тем сорт как основа технологии возделыва-
ния любой культуры является результатом сложного 
взаимодействия генотипа с условиями среды (Solonech-
nyi, 2017), и в процессе его воспроизводства уровень ре-
альной урожайности ограничен комплексом нерегулиру-
емых экзогенных факторов, наиболее характерных 
и сильнодействующих в конкретном регионе. 

В условиях погодных трансформаций и их негативно-
го влияния на урожайность сельскохозяйственных куль-
тур современные сорта должны не только быть приспо-
соблены к широкому диапазону средовых факторов, но 
и обеспечивать преимущество перед другими сортами 
в зонах выращивания (Zhuchenko, 1988; Kudryashov et al., 
2016; Yusova, 2020). Поэтому в новом тысячелетии селек-
ционный процесс не может не носить экологический ха-
рактер и предполагает использование различных мето-
дов адаптивной селекции. Важнейшими условиями эко-
логизации селекции являются получение на каждом эта-
пе селекционного процесса эколого-генетической ин-
формации и применение математических методов оцен-
ки адаптивных свойств испытуемого селекционного ма-
териала (Kilchevsky, 2005).

Реакцию генотипов на изменение условий среды ха-
рактеризуют показатели адаптивных особенностей сор-
тов. Параметры пластичности, стабильности и гомеоста-
тичности определяют уровень адаптации сорта к проис-
ходящим климатическим изменениям, показывают пре-
имущества и недостатки сорта, его поведение в различ-
ных условиях выращивания (Kurkova, Fokin, 2018). Отсут-
ствие достоверных связей между урожайностью и этими 
показателями дает основание, при условии сохранения 
достигнутого уровня урожайного потенциала, предполо-
жить возможность сочетания их в одном генотипе (Ry-
bas’, 2016; Volkova, Gireva, 2017). По мнению исследовате-
лей (Nikolaev et al., 2018; Cheshkova et al., 2020), информа-
тивность статистического анализа повышается при ис-
пользовании нескольких методов оценки признаков 
адаптивности.

Для более полной и объективной оценки новых сор-
тов по уровню адаптивности необходим градиент эколо-
гических сред, обеспечивающий сортоспецифичность 

реакции на изменение почвенно-климатических усло-
вий (Syukov et al., 2017). Повышению эффективности се-
лекционной работы по созданию высокоадаптивных 
форм, способных наиболее эффективно использовать 
биоклиматический потенциал региона, способствует 
широкое экологическое сортоиспытание (Solonechnyi 
et al., 2014).

Внедрение в производство агроэкологически адре-
сных сортов позволит не только уменьшить неблагопри-
ятное воздействие на окружающую среду, но и поднять 
рентабельность производства культуры (Alabushev, Ani-
penko, 2008).

Цель исследования − определение адаптивных свойств 
сортов ярового ячменя по урожайности, параметрам пла-
стичности, стабильности и гомеостатичности.

Материалы и методы

Материалом для исследования послужили 10 сортов 
ярового ячменя селекции Федерального исследователь-
ского центра (ФИЦ) «Немчиновка». Для определения па-
раметров адаптивных свойств сортов ярового ячменя по 
признаку урожайности в 2016–2020 гг. проведено эколо-
гическое испытание в двух пунктах, находящихся в раз-
личных почвенно-климатических условиях: ФИЦ «Не-
мчиновка» (Московская обл.) и Институт семеноводства 
и агротехнологий (ИСА) – филиал Федерального государ-
ственного бюджетного научного учреждения «Феде-
ральный научный агроинженерный центр ВИМ» (Рязан-
ская обл.). Для оценки метеорологических условий ис-
пользовали гидротермический коэффициент (ГТК) Селя-
нинова (Selyaninov, 1928). Согласно классификации ГТК 
как показателя, влияющего на продуктивность сельско-
хозяйственных культур (Radzka et al., 2015), вегетацион-
ный период 2016 г. в пунктах испытания характеризо-
вался как относительно влажный (ГТК = 1,63–1,71). Агро-
метеорологические условия вегетационных периодов 
2017 и 2020 г. были влажными (ГТК = 2,13–2,34), а 2018 
и 2019 г. − относительно сухими (ГТК = 1,02–1,24). При 
обработке данных урожайности применяли методы ва-
риационного, корреляционного и дисперсионного ана-
лизов (Dospekhov, 2011). Пластичность изучаемых сор-
тов (bi) и стабильность (Sd2) оценивали по методике 
S. A. Eberhart, W. A. Russel в изложении В. А. Зыкина (Zykin 
et al., 1984). Коэффициент адаптивности (К.А.) и показа-
тель уровня и стабильности сорта (ПУССi) рассчитывали 
по методикам, соответственно предложенным А. В. Жи-
вотковым (Zhivotkov et al., 1994) и Э. Д. Неттевичем (Net-
tevich et al., 1985) с соавторами. Гомеостатичность 
(Homi) определяли по В. В. Хангильдину (Hangildin, 
1986), компенсаторную способность (Y2 min + Y1 max)/2 – 
по A. A. Rossielle, J. Hemblin в изложении А. А. Гончаренко 
(Goncharenko, 2005). Для определения эффектов общей 
адаптивной способности (vi), вариансы специфической 
адаптивной способности σ2

САСi, вариансы взаимодей-
ствия генотипа и среды (σ2

(G×E)gi), селекционной ценности 
генотипа (СЦГi) использовали методику А. В. Кильчев-
ского и Л. В. Хотылевой (Kilchevsky, Khotyleva, 1997).

Результаты и их обсуждение

Для оценки адаптивности сортов ячменя предложен 
наиболее эффективный подход анализа данных экологи-
ческого сортоиспытания по комплексному рейтингу, со-
четающему показатели адаптивной способности, пла-
стичности, стабильности и гомеостатичности, рассчи-
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танные разными методами. Дисперсионный анализ про-
дуктивности сортов ярового ячменя (табл. 1) выявил 
достоверность различий между эффектами генотипов, 
сред и их взаимодействия. Превалирующий вклад 
(83,5%) в общую дисперсию урожайности вносил фактор 
«среда». Роль сорта невелика и составляла 3,2%. В то же 
время изменчивость урожайности на 12,9% достоверно 
обусловлена взаимодействием факторов «сорт × среда», 
что свидетельствует о возможности дальнейшего роста 
урожайности за счет повышения адаптивного потенциа-
ла сортов.

Урожайность сортов ярового ячменя в экологиче-
ском испытании в среднем по опыту за 2016–2020 гг. 
составила 6,21 т/га. В наиболее благоприятных услови-
ях выявлен высокий потенциал урожайности, который 
у сортов ‘Яромир’, ‘Нур’, ‘Надежный’, ‘Сударь’ ‘Златояр’ 
и ‘Знатный’ превышал 8,5 т/га. На фоне недостаточного 
увлажнения наименьшая урожайность (табл. 2) отме-
чена у сортов ‘Московский 86’ (3,67 т/га) и ‘Владимир’ 
(3,70 т/га), снизивших урожайность в условиях стресса 
по отношению к стандарту на 0,10 и 0,13 т/га соответст-
венно. Лучшими по уровню лимитированной урожай-

Таблица 1. Результаты дисперсионного анализа сортов ярового ячменя в экологическом испытании
(ФИЦ «Немчиновка», Рязанская обл., 2016–2020 гг.)

Table 1. AnOVA results for spring barley cultivars in the environmental test
(Nemchinovka Federal Research Center, Ryazan Province, 2016–2020)

Источник варьирования /
Source of variation

SS DF MS F
Доля фактора, % / 
factor effect size, %

Общее / Total 388,76 199 1,95

Фактор А (сорт) /
Factor A (cultivar) 12,31 9 1,37 2,20* 3,2

Фактор Б (среда) /
Factor B / (environment) 324,71 9 36,08 58,16* 83,5

Взаимодействие А × Б /
A × B interaction 50,24 81 0,62 42,21* 12,9

Ошибка / Error 1,45 99 0,05 0,4

Примечание: SS – сумма квадратов; DF – степень свободы; MS – средний квадрат; F – критерий Фишера
*статистически значим при уровне вероятности Р ≥ 0,95

Note: SS is the sum of squares; DF is the degree of freedom; MS is the mean square; F is the Fisher criterion
* statistically significant at Р ≥ 0.95

Таблица 2. Урожайность и показатели адаптивности сортов ярового ячменя в экологическом сортоиспытании
(ФИЦ «Немчиновка», Рязанская обл., 2016–2020 гг.)

Table 2. yield and adaptability indicators of spring barley cultivars in the environmental test 
(Nemchinovka Federal Research Center, Ryazan Province, 2016–2020)

Сорта / cultivars

Урожайность, т/га /
yield, t/ha 

показатели адаптивности /
Adaptability indicators

y2 min y1 max (y2 min + y1 max)/2 к.А., %
ОАСi 

(u+vi)
vi,

Яромир, стандарт /
Yaromir, reference 3,80 8,61 6,20 97,0 6,01 –0,20

Владимир /
Vladimir 3,70 7,63 5,66 93,9 5,81 –0,40

Нур /
Nur 4,16 8,68 6,42 95,4 5,93 –0,28

Московский 86 /
Moskovsky 86 3,67 8,17 5,92 99,5 6,12 –0,09

Надежный /
Nadezhny 4,78 9,19 6,98 104,9 6,48 0,27

Сударь / 
Sudar 4,19 8,64 6,42 101,9 6,31 0,11

Златояр /
Zlatoyar 4,43 8,69 6,56 101,2 6,30 0,09
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ных особенностей изучаемых сортов, можно разделить 
на три группы, каждая из которых оценивает одинако-
вые свойства организма: показатели пластичности, 
стабильности и гомеостатичности. При анализе дан-
ных пластичность, как величину и направленность ре-
акции генотипа на колебания условий среды, в наших 
исследованиях характеризовали коэффициенты вари-
ации (Cvi), линейной регрессии (bi) и среднее квадра-
тичное отклонение (σ).

На основании полученных данных (табл. 3) определе-
на более сильная отзывчивость на изменение условий 
выращивания у сортов ‘Сударь’, ‘Нур’ и ‘Златояр’ (Cvi = 
24,1–25,9%; bi = 1,02–1,16; σ = 1,52–1,59). Напротив, более 
низкая способность отзываться на улучшение условий 
выращивания повышением продуктивности обнаружена 
у сортов ‘Рафаэль’, ‘Любояр’, ‘Владимир’ и ‘Московский 86’ 
(Cvi = 19,1–23,3%; bi = 0,88–0,99; σ = 1,22–1,38). 

ности (Y2 min) и по показателю генетической гибкости 
сортов (Y2 min + Y1 max)/2, характеризующему средне-
арифметическую урожайность в годы с минимальным 
и максимальным проявлением признака, были сорта 
‘Златояр’, ‘Любояр’, ‘Рафаэль’ и ‘Надежный’ (4,43–5,04 т/га 
и 6,50–6,98 т/га соответственно). 

На основании показателей общей адаптивной спо-
собности (ОАСi = u + vi), эффектов ОАСi (vi) и коэффици-
ентов адаптивности (К.А., %), которые оценивали сред-
нюю величину признака в различных условиях среды, 
можно утверждать, что наибольшей способностью 
обеспечивать максимальный средний урожай во всей 
совокупности сред характеризовались сорта ‘Рафаэль’, 
‘Любояр’ и ‘Надежный’ (ОАСi = 6,42–6,50 т/га; vi = 0,21–
0,29; К.А. = 104,4–105,6%). 

Статистические методы анализа взаимодействия 
генотипа и среды, применяемые при оценке адаптив-

Таблица 2. Окончание
Table 2. The end

Сорта / cultivars

Урожайность, т/га /
yield, t/ha 

показатели адаптивности /
Adaptability indicators

y2 min y1 max (y2 min + y1 max)/2 к.А., %
ОАСi 

(u+vi)
vi,

Знатный /
Znatny 4,10 8,59 6,34 100,0 6,19 0,01

Рафаэль /
Rafael 5,04 8,47 6,76 104,4 6,42 0,21

Любояр / 
Lyuboyar 4,65 8,34 6,50 105,6 6,50 0,29

x 4,25 8,50 6,38 100,4 6,21 –

Sx 0,15 0,13 0,38 1,27 0,08 –

Примечание: Y1 max – максимальное значение;Y2 min – минимальное значение; (Y2 min + Y2 min)/2-генетическая гибкость; К.А. – 
коэффициент адаптивности; ОАСi – общая адаптивная способность; x – среднее; Sx – относительная ошибка среднего

Note: Y1 max is the maximum value;Y2 min is the minimum value; (Y2 min + Y2 min)/2 is the genetic flexibility; К.А. is the adaptability co-
efficient; ОАСi is total adaptability;

 
x is the mean; Sx is the relative error of the mean

Таблица 3. Экологическая стабильность, пластичность и гомеостатичность сортов ячменя 
в экологическом сортоиспытании 

(ФИЦ «Немчиновка», Рязанская обл., 2016–2020 гг.)
Table 3. Environmental stability, plasticity and homeostasis of barley cultivars in the environmental test

(Nemchinovka Federal Research Center, Ryazan Province, 2016–2020)

Сорта /
cultivars

показатели пластичности, стабильности и гомеостатичности /
Plasticity, stability and homeostasis indicators

Cvi bi σ Sdi
2 σ2

(cAci) σ2
(G×E)gi

СцГi /
BVGi

пУССi /
cSli

homi

Яромир /
Yaromir 23,3 0,98 1,40 0,24 1,96 0,23 2,79 100,0 5,37

Владимир /
Vladimir 22,3 0,88 1,30 0,19 1,60 0,15 2,94 97,4 6,61

Нур / 
Nur 25,9 1,10 1,54 0,19 2,34 0,23 2,41 87,1 5,05

Московский 86 / 
Moskovsky 86 23,3 0,85 1,38 0,76 1,93 0,73 2,99 103,9 6,03
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Устойчивость проявления признака в различных 
условиях выращивания выявлена по показателям ста-
бильности: вариансе взаимодействия генотипа и среды 
(σ2

(G×E)gi), среднеквадратичном отклонении от линии ре-
грессии (S2di) и  вариансе специфической адаптивной 
способности (σ2

CACi).
Считается, что показатель способности i-го генотипа 

вступать во взаимодействие со средами (σ2
(G×E)gi) дает 

практически одинаковую информацию о стабильности 
генотипа, как и параметр S2di, позволяющий оценить сте-
пень предсказуемости ответа генотипа на среду (Kil-
chevsky, Khotyleva, 1997). В нашем исследовании теснота 
связи между ними характеризовалась высоким значени-
ем коэффициента корреляции (r = 0,963). При оценке ста-
бильности по вариансе CACi учитывалась биологическая 
сущность взаимодействия генотипа и среды, которая со-
стояла в усилении или ослаблении эффектов сред. Суще-
ственной зависимости между σ2

CACi, σ
2

(G×E)gi и показателем 
S2di не обнаружено (r = 0,104–0,314). Наименьшие значе-
ния всех параметров стабильности, указывающих на вы-
сокий уровень устойчивости к лимитирующим факторам 
среды, определены у сортов ‘Любояр’, ‘Знатный’ и ‘Влади-
мир’ (S2di = 0,05–0,19; σ2

CACi = 1,60–1,78; σ2
(G×E)gi = 0,05–0,15).

Мерой гомеостаза сорта, или его способности к мень-
шему снижению урожая при ухудшении условий возде-
лывания, послужили показатели селекционной ценно-
сти генотипа (СЦГi), уровня и стабильности сорта (ПУССi) 
и гомеостатичности (Homi). Показатели являются ком-
плексными, поскольку позволяют одновременно учиты-
вать уровень и стабильность урожайности. 

По степени гомеостатичности, превысив среднесор-
товые значения указанных параметров соответственно 
на 11,3–13,8%; 42,8–43,6% и 48,5–68,3%, лидировали но-
вые сорта ‘Рафаэль’ и ‘Любояр’ (СЦГi = 3,45–3,53; ПУССi = 
138,7–139,4; Homi = 9,02–9,85).

Критерием репрезентативности и конкурентного 
преимущества сортов в государственном сортоиспыта-
нии и в производстве может служить величина рей-
тинга, учитывающая комплекс параметров адаптивно-
сти и урожайности, полученных на основе экологиче-
ского испытания (Sapega, 2016). Для объединения не-
скольких показателей, не всегда формализуемых в один, 
числовые данные статистического анализа были преоб-
разованы в ранговый формат (табл. 4). Первое место по 
комплексной оценке средней урожайности и способно-
сти поддерживать потенциал продуктивности в различ-
ных условиях выращивания занял сорт ‘Надежный’, кото-
рый был лучшим по максимальной продуктивности 
(Y1 max = 9,19 т/га) и показателю компенсаторной спо-
собности ((Y2 min + Y1 max)/2 = 6,98), указывающему на 
соответствие между генотипом сорта и факторами окру-
жающей среды.

Наименьшую сумму рангов (∑ рангов 4 ÷ 5) по показа-
телям пластичности набрали сорта ‘Златояр’ и ‘Нур’, за-
нявшие первое и второе место в рейтинговой шкале по 
отзывчивости на комплекс благоприятных погодных ус-
ловий. Самыми высокими рейтинговыми оценками по 
признакам стабильности характеризовались сорта ‘Лю-
бояр’ и ‘Знатный’, по показателям гомеостатичности − 
сорта ‘Рафаэль’ и ‘Любояр’. 

Таблица 2. Окончание
Table 2. The end

Сорта /
cultivars

показатели пластичности, стабильности и гомеостатичности /
Plasticity, stability and homeostasis indicators

Cvi bi σ Sdi
2 σ2

(cAci) σ2
(G×E)gi

СцГi /
BVGi

пУССi /
cSli

homi

Надежный / 
Nadezhny 23,0 1,05 1,49 0,24 1,84 0,19 3,35 96,1 6,39

Сударь /
Sudar 24,1 1,02 1,52 0,46 2,09 0,48 3,00 106,4 5,87

Златояр /
Zlatoyar 25,2 1,16 1,59 0,06 2,16 0,11 3,15 101,3 5,86

Знатный /
Znatny 22,6 1,00 1,40 0,13 1,78 0,10 3,43 90,3 6,01

Рафаэль /
Rafael 19,1 0,90 1,22 0,31 1,66 0,14 3,45 139,4 9,85

Любояр / 
Lyuboyar 19,6 0,93 1,27 0,05 1,65 0,05 3,53 138,7 9,02

x 22,8 0,99 1,42 0,26 1,90 0,24 3,10 97,1 6,61

Sx 0,68 0,03 0,04 0,07 0,08 0,06 0,07 5,80 0,48

Примечание: Cvi – коэффициент вариации; bi – коэффициент регрессии; σ – среднее квадратичное отклонение; Sdi
2 – среднее 

квадратичное отклонение от линии регрессии; σ2
CACi – варианса специфической адаптивной способности; σ2

(G×E)gi – варианса об-
щей адаптивной способности; СЦГi – селекционная ценность генотипа; Homi – показатель гомеостатичности; ПУССi – показатель 
уровня стабильности сорта

Note: Cvi is the coefficient of variation; bi is the regression coefficient; σ is the standard deviation; Sdi
2 is the standard deviation from the 

regression line; σ2
CACi is the variance of specific adaptability; σ2

(G×E)gi is the variance of general adaptability; BVG is the breeding value of 
a genotype; Homi is the indicator of homeostasis; CSLi is the indicator of the cultivar’s stability level
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Для выявления форм с широким адаптивным потен-
циалом наибольшую ценность представляет комплекс-
ный рейтинг сортов ячменя по совокупности количест-
венных и качественных характеристик адаптивности. На 
основе интегрированной оценки, учитывающей показате-
ли урожайности, пластичности, стабильности и гомеоста-
тичности, лучшими в условиях Нечерноземной зоны при-
знаны сорта ‘Любояр’, ‘Надежный’, ‘Златояр’ и ‘Рафаэль’.

выводы

Результаты дисперсионного анализа позволили 
установить значительное влияние почвенно-климати-
ческих условий Нечерноземной зоны на урожайность 
ярового ячменя. Значимость взаимодействия факторов 
«сорт × среда» свидетельствует о возможности даль-
нейшего роста урожайности за счет повышения адап-
тивного потенциала сортов. 

Экологическое испытание сортов в контрастных по-
чвенно-климатических условиях дало возможность вы-
делить сорта ‘Надежный’, ‘Златояр’, ‘Рафаэль’ и ‘Любояр’ 
по высоким оценкам основных параметров продуктив-
ности. Анализ данных выявил повышенную способность 
сортов ‘Сударь’, ‘Нур’ и ‘Златояр’ отзываться на улучше-
ние условий выращивания и более высокую стабиль-
ность урожайности у сортов ‘Любояр’, ‘Знатный’ и ‘Влади-
мир’. Наиболее оптимальное сочетание продуктивности 
и стабильности зафиксировано у сортов ‘Рафаэль’ и ‘Лю-
бояр’.

Сочетание различных статистических показателей, 
рассматривающих адаптивность сорта с позиции адап-
тивной способности, пластичности, стабильности и го-
меостатичности, определило высокий рейтинг сортов 
‘Любояр’, ‘Надежный’, ‘Златояр’ и ‘Рафаэль’ как способных 
более эффективно использовать биоклиматический по-
тенциал региона.

Таблица 4. Рейтинг сортов ярового ячменя по урожайности и показателям адаптивных особенностей, 
оцененным разными методами

Table 4. rating of spring barley cultivars according to their yield and adaptability indicators 
assessed by different methods

Сорта /
cultivars 

Рейтинг сортов по сумме рангов, характеризующих показатели /
rating of cultivars according to the sum of ranks characterizing 

the indicators of
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Яромир /
Yaromir 8 5 8 10 106 9

Владимир /
Vladimir 10 9 3 8 114 10

Нур / 
Nur 7 2 7 9 87 7

Московский 86 /
Moskovsky 86 9 7 9 7 113 8

Надежный /
Nadezhny 1 4 6 3 56 2

Сударь / 
Sudar 5 3 10 6 79 5

Златояр /
Zlatoyar 4 1 5 4 59 3

Знатный /
Znatny 6 6 2 5 82 6

Рафаэль /
Rafael 3 10 4 1 66 4

Любояр /
Lyuboyar 2 8 1 2 52 1
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Актуальность изучения плодов жимолости обусловлена их высокой антиоксидантной активностью по сравнению 
с другими плодами и повышенным вниманием к антоцианам в качестве мощного профилактического средства при 
различных заболеваниях, в том числе широко распространенных в мире – онкологических, сердечно-сосудистых. 
Материалы и методы. Плоды жимолости собраны в Сибирском ботаническом саду Томского государственного уни-
верситета, Бакчарском питомнике и питомнике ООО «САВА». Анализ антоцианов в свежих и замороженных плодах 
проведен методом высокоэффективной жидкостной хроматографии. 
Результаты. В плодах сибирских сортов жимолости выявлены цианидин-3,5-ди-O-глюкозид, цианидин-3-O-глюко-
зид, в большинстве образцов – пеонидин-3-O-глюкозид, в некоторых – пеларгонидин-3-глюкозид. Показано, что из-
ученные сорта содержат значительные уровни антоцианов, которые варьируют в интервале 199–843 мг/100 г. Учи-
тывая низкую устойчивость плодов жимолости к хранению, для исследования брали материал до и после заморозки. 
Установлены особенности состава и содержания антоцианов в свежих и замороженных плодах. Проведено сравнение 
качественного и количественного состава антоцианов образцов Западно-Сибирского региона с литературными дан-
ными, полученными для плодов, выращенных в Белгородской области (Центрально-Черноземный район). При замо-
раживании плодов жимолости уровень антоцианов в сортах сохраняется, а в некоторых сортах повышается. 
Заключение. Результаты, полученные в данной работе, свидетельствуют о том, что плоды жимолости сортов Запад-
но-Сибирского региона РФ являются перспективными источниками высокого содержания антоцианов.

Ключевые слова: плоды Lonicera caerulea L., антоцианы, сорта сибирской селекции, ВЭЖХ–ДМД
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Identification and quantification of anthocyanins in honeysuckle 
under the conditions of Tomsk Province

Background. Honeysuckle is a promising berry crop for food and medical uses, which has recently become increasingly popular. 
Searching for sources with high content of bioactive substances to obtain new fruit cultivars with improved chemical composition 
continues to be relevant. Anthocyanin content and composition in honeysuckle cultivars depend on many factors, including 
plant reproduction conditions (temperature and humidity). Studying chemical composition of Siberian honeysuckle cultivars 
grown under the conditions of Western Siberia will make it possible to identify sources of high BAS content for various uses.
Materials and methods. The target materials of the study were fruits of 21 honeysuckle cultivars grown in Western Siberia 
before and after freezing. The qualitative and quantitative composition of anthocyanins was assessed in ethanol extracts of 
honeysuckle fruits using HPLC technique.
results. The content of anthocyanins was higher in the fruits of honeysuckle grown in Western Siberia compared with the 
published data for the same cultivars reproduced in Belgorod Province (Central Black Earth Region). After freezing, the 
anthocyanin level in honeysuckle fruits remained the same and in some cases even increased.
conclusions. The obtained data helped to ascertain that honeysuckle fruits reproduced in Western Siberia are valuable sources 
of such bioactive compounds as anthocyanins.

Keywords: fruit crops, Lonicera caerulea L., cultivars of Siberian breeding, anthocyanins, HPLC–DAD
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введение

Ценность плодов жимолости определяется не только 
содержанием витаминов А, С, Р, В, минералов, сахаров, но 
и содержанием продуктов вторичного метаболизма – 
флавоноидов, в том числе антоцианов. Эти фенольные 
гликозиды определяют окраску цветков, плодов, явля-
ются аттрактантами для насекомых и обуславливают их 
биологическую ценность. За последние десятилетия ан-
тоцианы плодов и ягод стали темой многочисленных ис-
следований. Известно, что эти пигменты обладают высо-
кой антиоксидантной активностью (Wang et al., 2016; 
Reshetnikov et al., 2017; Auzanneau et al., 2018; Molina et al., 
2019), противовоспалительными, антимикробными, ан-
тиканцерогенными, гепатопротекторными свойствами 
(Fang, 2015; Molina et al., 2019).

Разнообразие антоцианов обусловлено количеством 
гидроксильных групп, природой и количеством присое-
диненных к молекуле сахаров, положением гликозили-
рования, природой и количеством алифатических или 
ароматических кислот, присоединенных к сахарам. При 
всем их многообразии антоциановые соединения – про-
изводные лишь шести основных антоцианидинов: пе-
ларгонидина, цианидина, пеонидина, дельфинидина, пе-
тунидина и мальвидина, которые отличаются боковыми 
радикалами. 

Установлено, что антиоксидантная активность кор-
релирует с общим содержанием фенольных соединений, 
в том числе с антоцианами. Это весьма мощные антиок-
сиданты, обладающие бо́льшей эффективностью, чем, 
например, витамины C и E (Lin et al., 2017; Bendokas et al., 
2020). В ряде исследований показано, что умеренное по-
требление продукции с высоким содержанием антоциа-
нов позволяет снизить риск сердечно-сосудистых забо-
леваний (Lin et al., 2017; Grobelna et al., 2019). Высокая 
антиоксидантная активность плодов жимолости по срав-
нению с другими плодами – черники, ежевики, малины 
и красного винограда обуславливает повышенное к ним 
внимание в качестве мощного профилактического сред-
ства онкологических заболеваний, заболеваний сердеч-
но-сосудистой системы (атеросклероза, инсульта, инфар-
кта и др.), болезни Альцгеймера, глазных болезней (глау-
комы и катаракты) и др.

Известно, что на интенсивность синтеза антоцианов 
влияет широкий спектр стрессовых факторов окружаю-
щей среды (Makarevitch et al., 2010; Jaakola et al., 2004; 
Chalker-Scott, 2002). Стимулирование синтеза антоциа-
нов связано с повышением устойчивости к охлаждению 
и замораживанию (Solecka, Kacperska, 2003), загрязне-
нию тяжелыми металлами (Hale et al., 2002), засухе (Far-
rant et al., 2003). Таким образом, суровые условия сибир-
ского климата будут способствовать повышению содер-
жания антоцианов в плодах жимолости по сравнению 
с плодами тех же сортов, выращенных в более южных 
регионах РФ.

В связи с тем, что плоды жимолости не подлежат дли-
тельному хранению и одним из способов сохранения по-
лезных веществ является замораживание, нами в качест-
ве материала для исследования были взяты свежие пло-
ды жимолости и хранившиеся в течение трех месяцев 
при температуре –18°C с последующим сравнительным 
анализом полученных результатов. 

Ранее показано, что уровень накопления антоцианов 
в 20 сортах жимолости, выращенных в Белгородской об-
ласти (Россия), изменяется в пределах 188–445 мг на 
100 г свежих плодов (Chulkov et al., 2011). Мажорным 

компонентом является цианидин-3-глюкозид, доля ко-
торого составляет от 75 до 91%. Согласно имеющимся 
данным (Chulkov et al., 2011; Wang et al., 2016), основными 
антоцианами, выявленными в плодах жимолости разных 
сортов, являются цианидин-3-глюкозид, цианидин-3-ру-
тинозид, пеларгонидин-3-глюкозид, пеонидин-3-глюко-
зид, цианидин-3,5-диглюкозид. Состав основных антоци-
анов, определенный А. Н. Чулковым с соавторами (Чул-
ков А.Н.), совпадает с составом, установленным польски-
ми исследователями (Grobelna et al., 2019), что указывает 
на сохранение постоянного качественного состава анто-
цианов для различных сортов жимолости. 

Сделано предположение, что качественный состав 
и содержание антоцианов, являющихся растительными 
антистрессорами, в одних и тех же сортах жимолости бу-
дут меняться в более суровых условиях Сибири. 

Цель – исследование состава и содержания антоциа-
нов в свежих и замороженных плодах 21 сорта жимоло-
сти, произрастающих в Западной Сибири, и оценка влия-
ния условий произрастания и хранения на их уровни.

Материалы и методы

Растительный материал
Плоды жимолости 21 сорта селекции НИИ садоводст-

ва Сибири им. М.А. Лисавенко и Бакчарского опорного 
пункта Северного садоводства (Томская область) выра-
щены и собраны в Сибирском ботаническом саду Томско-
го государственного университета (ТГУ), Бакчарском пи-
томнике и питомнике ООО «САВА». Анализ состава и со-
держания антоцианов проводили в свежих плодах жимо-
лости сразу после сбора урожая и после хранения в тече-
ние трех месяцев при температуре –18°C. 

Климат Томской области резко континентальный, ха-
рактеризуется суровой продолжительной зимой, корот-
ким, но теплым летом, поздними весенними и ранними 
осенними заморозками, ограничивающими и без того 
короткий период вегетации растений. Погодные условия 
вегетационного периода 2019 г. (год сбора плодов жимо-
лости) существенно отличались от средней многолетней 
нормы. Осадков выпало 240,9 мм, что меньше нормы на 
26%. Активные температуры (выше +10°C) составили 
2042,6°C, что выше средней многолетней нормы на 23%, 
гидротермический коэффициент – 1,2.

Экстракция образцов
Образцы свежих и замороженных плодов жимолости 

(по 10 ягод) дважды экстрагировали 95-процентным 
этанолом. Плоды были предварительно измельчены. 
Экстракцию проводили настаиванием без нагрева в те-
чение 2 суток. Полученные экстракты фильтровали и ис-
пользовали для дальнейшего анализа. Отношение массы 
плодов к объему растворителя составляло 1 : 5.

Анализ антоцианов 
Качественный состав и содержание антоцианов ана-

лизировали методом высокоэффективной жидкостной 
хроматографии (ВЭЖХ) на жидкостном хроматографе 
Shimadzu LC–20AD (Япония) с диодно-матричным детек-
тором, хроматографическая колонка Perfect Sil Target 
ODS – 3; 4.6 × 250 мм, размер зерна сорбента – 5 мкм. Элю-
ент А: смесь ацетонитрила, изопропилового спирта 
(5 : 2 v/v), элюент В: 0,1% водный раствор трифторуксус-
ной кислоты. Время анализа – 60 мин. Скорость элюиро-
вания – 1 мл/мин. Режим элюирования: градиент низко-
го давления; программа градиента: 0–40 мин 15–35% 
элюент А, 85–65% элюент В; 40–60 мин 35% элюент А, 
65% элюент В. Объем пробы – 5 мкл. Аналитические дли-
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ны волн λmax = 270 и 520 нм. Идентификацию сигналов на 
хроматограммах осуществляли сопоставлением времен 
удерживания и максимумов поглощения компонентов 
экстрактов и стандартных образцов антоцианов фирмы 
Sigma Aldrich (США, чистота ≥ 95%). Хроматографические 
и спектральные характеристики стандартов приведены 
в таблице 1.

Расчет содержания проводили путем сравнения пло-
щадей и концентраций стандартов и компонентов экс-
трактов по формуле:

Х = Сст*V*Sx*100/Scт*m, мг/100 г, где 
Сст – концентрация этанольного раствора стандарта 

антоциана, мг/мл;
V – объем экстракта, мл;
Sx – площадь пика определяемого компонента образ-

ца;
Scт – площадь пика стандарта антоциана;
m – масса образца, г.
Статистический анализ
Анализ проводили в трех повторностях, расчеты про-

водили в программе Statistica, версия 13. Для оценки вли-
яния замораживания плодов жимолости на концентра-
цию антоцианов использовали критерий Вилкоксона, 
зависимость содержания антоцианов от сорта оценивали 
с помощью критерия Краскела – Уоллиса. 

Результаты и обсуждение

Определение состава и содержания индивидуаль-
ных антоцианов в свежих плодах жимолости

В этанольных экстрактах плодов жимолости всех из-
ученных сортов обнаружены цианидин-3,5-ди-О-глюко-
зид, цианидин-3-О-глюкозид, в большинстве образцов – 
пеонидин-3-О-глюкозид, в некоторых – пеларгонидин-
3-глюкозид. 

Цианидин-3-рутинозид, присутствующий в сортах 
жимолости, выращиваемых в Центрально-Чернозем-
ном регионе (Белгородская область) (Chulkov et al., 
2011; Dei neka et al., 2014), не выявлен ни в одном из сор-
тов, выращенных в Томской области. По всей вероятно-
сти, этот минорный антоциан не синтезируется в более 
суровых условиях Западной Сибири. Мажорным компо-
нентом экстрактов плодов всех изученных сортов явля-
ется цианидин-3-О-глюкозид. Кроме того, во многих из-
ученных образцах – ‘Селена’, ‘Бакчарский великан’, ‘Рок-
сана’, ‘Золушка’, ‘Лазурная’ – выявлены соединения циа-
нидиновой природы с временем удерживания 8,067 
и 12,164 мин, которые не удалось идентифицировать 
ввиду отсутствия соответствующих стандартов, но мак-

симумы поглощения которых соответствуют антоци-
анам – 275–288 и 518–519 нм. 

В экстрактах обнаружены и другие флавоноиды, ха-
рактеризующиеся максимумами поглощения 254 
и 352 нм, например рутин, время удерживания которого 
19,4–19,7 мин. Содержание рутина в свежих плодах варь-
ировало в интервале 0,01–0,04%.

Согласно мнению авторов (Ershova, 2016; Lukyanchuk, 
Zhbanova, 2017), уровень антоцианов 300–400 мг/100 г 
свежих плодов относится к высоким концентрациям. По 
содержанию этих вторичных метаболитов плоды жимо-
лости сортов, выращиваемых в Томской области, оказа-
лись довольно богатыми источниками биологически ак-
тивных веществ, поскольку в плодах 13-ти из изученных 
сортов общее содержание антоцианов выше диапазона 
(табл. 2). Уровни антоцианов в плодах сортов жимолости, 
выращиваемых в Томской области, значительно выше, 
чем у тех же сортов, но выращиваемых в Белгородской 
области (Ershova, 2016; Lukyanchuk, Zhbanova, 2017): ‘То-
мичка’ – 843 и 188, ‘Камчадалка’ – 514 и 225 мг/100 г све-
жих плодов соответственно.

Уровни накопления антоцианов в плодах жимолости 
выше уровня, установленного для плодов черной сморо-
дины, земляники (Tikhonova, Shelenga, 2019; Akimov et al., 
2020; Deineka et al., 2020), что дает основание отнести из-
ученные нами образцы к ценным источникам природ-
ных пигментов. Как показал анализ экспериментальных 
данных (см. табл. 2), сортовое варьирование по содержа-
нию антоцианов очень велико.

Наибольшее содержание мажорного компонента – 
цианидин-3-О-глюкозида отмечено в плодах сорта ‘То-
мичка’ (642 мг/100 г), высокое – в сортах ‘Васюганская’ 
(472 мг/100 г), ‘Парабельская’ (414 мг/100 г), ‘Камчадал-
ка’ (382 мг/100 г). Следует подчеркнуть, что во всех об-
разцах свежих плодов, за исключением сорта ‘Уссульга’, 
присутствует самый полярный компонент цианидин-3,5-
ди-О-глюкозид, время удерживания которого 5,518 мин; 
значения его колеблются в интервале от 38 (‘Услада’) до 
130 мг/100 г (‘Селена’). Интересным является факт при-
сутствия глюкозида пеонидина либо пеларгонидина 
в образцах плодов жимолости. В сортах ‘Васюганская’, 
‘Нарымская’ и ‘Парабельская’ присутствует глюкозид пе-
ларгонидина, тогда как в остальных, за исключением 
сорта ‘Бархат’, – глюкозид пеонидина. Отличие в структу-
ре этих двух антоцианов заключается в наличии меток-
си-группы –ОСН3 в кольце В агликона пеонидина. Сравни-
тельный анализ содержания антоцианов для каждого 
сорта жимолости показал следующие соотношения меж-

Таблица 1. хроматографические характеристики стандартов антоцианов
Table 1. chromatographic characteristics of the anthocyanin standards

Антоцианы /
Anthocyanins

Обозначение 
стандартов /

Standard designation 

время 
удерживания, мин /
retention time, min

Максимумы 
поглощения, нм /

Maximum absorption, nm

Цианидин-3,5-ди-О-глюкозид Cy-3,5-dGly 5,518 278; 515

Цианидин-3-рутинозид Cy-3-Rut 10,943 281; 520

Цианидин-3-О-глюкозид Cy-3-Glu 11,010 280; 518

Пеларгонидин-3-глюкозид Pg-3-Glu 13,579 270; 504

Пеонидин-3-О-глюкозид Pn-3-Glu 13,970 280; 518
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Таблица 2. Содержание антоцианов в свежих ягодах жимолости, мг/100 г сырого веса (Томск, 2020 г.)
Table 2. Anthocyanin content in fresh honeysuckle berries, mg/100 g rw (Tomsk, 2020)

ду компонентами: вклад антоцианов в комплекс умень-
шается в следующем порядке: цианидин-3-О-глюкозид, 
цианидин-3,5-ди-О-глюкозид, пеларгонидин-3-глюко-
зид, пеонидин-3-О-глюкозид. 

В сорте ‘Томичка’ селекции НИИ садоводства Сибири 
им. М.А. Лисавенко, выращенном в Томской области, 
доля каждого компонента в комплексе антоцианов 
уменьшается следующим образом: цианидин-3-О-глюко-
зид, цианидин-3,5-ди-О-глюкозид, пеонидин-3-О-глюко-
зид и составляет 76,2, 13,8, 10,0% соответственно. Доля 
мажорного компонента в исследуемых нами образцах 
жимолости – цианидин-3-О-глюкозида в общем комплек-
се антоцианов варьирует в интервале 64–85%. Отсутст-
вие цианидин-3-рутинозида в образцах сортов, культи-
вируемых в Сибири, возможно, объясняется тем фактом, 
что в комплексе антоцианов плодов жимолости, выра-
щенных в Белгородском регионе (Chulkov et al., 2011), 

ему соответствует самое низкое содержание, а в услови-
ях Западной Сибири он не синтезируется.

Определение состава и содержания индивидуаль-
ных антоцианов в замороженных плодах жимоло-
сти 

Необходимость продления сроков хранения плодов 
жимолости обусловлена ценностью их биологически ак-
тивных веществ и возможностью переработки на протя-
жении длительного времени. 

Сравнение этанольных экстрактов свежих (см. 
табл. 2) и замороженных ягод (табл. 3) показало, что со-
став антоцианов сохраняется в сортах ‘Лавина’, ‘Памяти 
Гидзюка’, ‘Лазурная’, ‘Берель’ и др., тогда как в сортах ‘То-
мичка’, ‘Уссульга’, ‘Васюганская’, ‘Камчадалка’, ‘Нарым-
ская’, ‘Парабельская’ и ‘Селена’ изменяется. В экстрактах 
замороженных плодов сортов ‘Томичка’, ‘Камчадалка’, 

Сорт /
cultivar

Содержание антоцианов /
Anthocyanin content 

cy-3,5-dGly cy-3-rut cy-3-Glu Pg-3-Glu Pn-3-Glu

Золушка 65 – 209 – 27

Огненный опал 84 – 201 – 19

Селена 130 – 281 – 28

Лазурная 89 – 307 – 32

Бархат 50 – 149 – –

Берель 113 – 356 – 28

Васюганская 100 – 471 70 –

Памяти Гидзюка 110 – 388 – 46

Нарымская 61 – 275 42 –

Роксана 45 – 187 – 18

Камчадалка 106 – 382 – 26

Томичка 117 – 642 – 84

Парабельская 112 – 414 64 –

Лавина 49 – 345 – 42

Бакчарский великан 65 – 388 – 14

Югана 85 – 268 – 21

Услада 38 – 227 – 31

Восторг 46 – 286 – 28

Стрежевчанка 62 – 360 – 37

Уссульга – – 316 – 56

Синий утес 54 – 327 – 43

Примечание: Cy-3,5-dGly – цианидин-3,5-ди-О-глюкозид; Cy-3-Rut – цианидин-3-рутинозид; Cy-3-Glu – цианидин-3-О-глюкозид; 
Pg-3-Glu – пеларгонидин-3-глюкозид; Pn-3-Glu – пеонидин-3-О-глюкозид; «–» – отсутствие антоциана

Note: Cy-3,5-dGly – cyanidin-3,5-di-O-glucoside; Cy-3-Rut – cyanidin-3-rutinoside; Cy-3-Glu – cyanidin-3-O-glucoside; Pg-3-Glu – pelargo-
nidin-3-glucoside; Pn-3-Glu – peonidin-3-O-glucoside; “–” – absence of anthocyanin
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‘Селена’, наряду с пеонидин-3-О-глюкозидом, который 
присутствовал и в свежих плодах, в замороженных до-
полнительно выявлен пеларгонидин-3-глюкозид. Для 
сортов ‘Васюганская’, ‘Нарымская’, ‘Парабельская’, кроме 
пеларгонидин-3-глюкозида (свежие ягоды) в заморо-
женных плодах идентифицирован пеонидин-3-О-глюко-
зид. Время удерживания этих антоцианов на хромато-
граммах располагается близко: tr = 13,579 и tr = 13,970 
мин, тогда как спектры поглощения сильно отличаются – 
пеларгонидин-3-глюкозид имеет λmax 270 и 504 нм, пео-
нидин-3-О-глюкозид – 280 и 519 нм, вследствие чего они 
безошибочно идентифицируются. В замороженных пло-
дах сорта ‘Уссульга’ определено присутствие циани-
дин-3,5-ди-О-глюкозида, тогда как в свежих плодах это 
соединение не идентифицировано. 

В замороженных плодах наблюдается изменение со-
става и соотношения антоцианов между собой. Известно, 
что антоцианы могут либо постоянно присутствовать 
в клетке, либо появляться на определенной стадии раз-
вития растений или под воздействием стресса. Послед-
нее обстоятельство позволило подтвердить, что данные 
соединения нужны не только для окраски цветов и пло-
дов, привлекая насекомых-опылителей и распространи-
телей семян, но и для борьбы с различными типами 
стрессов (Kovinich et al., 2015). По всей вероятности, по-
явление других антоцианов является следствием хране-
ния жимолости при низкой температуре.

Общее содержание антоцианов в свежих плодах сор-
тов (рисунок) варьирует в интервале 199–843 мг/100 г. 
Максимальная концентрация антоцианов определена 

Таблица 3. Содержание антоцианов в замороженных ягодах жимолости, мг/100 г сырого веса (Томск, 2020 г.)
Table 3. The content of anthocyanins in frozen honeysuckle fruits, mg/100 g rw (Tomsk, 2020)

Сорт /
cultivar

Содержание антоцианов /
Anthocyanin content

cy-3,5-dGly cy-3-rut cy-3-Glu Pg-3-Glu Pn-3-Glu

Золушка 68 – 263 – 24

Огненный опал 60 – 183 – 10

Селена 136 – 394 15 27

Лазурная 85 – 365 – 33

Бархат 48 – 127 – –

Берель 107 – 465 – 37

Васюганская 90 – 491 40 23

Памяти Гидзюка 101 – 465 – 28

Нарымская 81 – 435 49 16

Роксана 72 – 347 – 25

Камчадалка 91 – 429 15 13

Томичка 74 – 646 21 37

Парабельская 95 – 438 17 20

Лавина 65 – 396 – 28

Бакчарский великан 55 – 487 – 31

Югана 62 – 349 – 8

Услада 49 – 311 – 16

Восторг 68 – 331 – 18

Стрежевчанка 100 – 525 – 22

Уссульга 98 – 440 – 56

Синий утес 70 – 387 – 34

Примечание: Cy-3,5-dGly – цианидин-3,5-ди-О-глюкозид; Cy-3-Rut – цианидин-3-рутинозид; Cy-3-Glu – цианидин-3-О-глюкозид; 
Pg-3-Glu – пеларгонидин-3-глюкозид; Pn-3-Glu – пеонидин-3-О-глюкозид; «–» – отсутствие антоциана

Note: Cy-3,5-dGly – cyanidin-3,5-di-O-glucoside; Cy-3-Rut – cyanidin-3-rutinoside; Cy-3-Glu – cyanidin-3-O-glucoside; Pg-3-Glu – pelargo-
nidin-3-glucoside; Pn-3-Glu – peonidin-3-O-glucoside; “–” – absence of anthocyanin
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для сорта ‘Томичка’ (843 мг/100 г), высокие значения – 
для сортов ‘Васюганская’, ‘Парабельская’, ‘Памяти Гидзю-
ка’, ‘Камчадалка’ и ‘Берель’ (497–641 мг/100 г), низкие – 
для сортов ‘Бархат’, ‘Роксана’, ’Огненный опал’, ‘Золушка’, 
‘Услада’ (199–304 мг/100 г).

Из данных таблицы 3, рисунка видно, что при замора-
живании в ягодах жимолости сортов ‘Васюганская’, ‘Кам-
чадалка’, ‘Парабельская’ общее содержание антоцианов 
не изменяется, незначительно уменьшается в сортах ‘Ог-
ненный опал’ и ‘Бархат’, увеличивается в сортах ‘Берель’, 
‘Селен’, ‘Нарымская’, ‘Роксана’, ‘Стрежевчанка’, ‘Уссульга’, 
в основном за счет повышения уровня цианидин-3-О-
глюкозида. Пересчет на сухое вещество не изменил соот-
ношения результатов между собой. Полученные данные 
согласуются с мнением авторов работы (Tikhonova, 
Shelenga, 2019), которые сообщили, что в плодах некото-
рых сортов черной смородины также наблюдалось повы-
шение содержания антоцианов при замораживании. 

Важно отметить факт, что при хранении ягод жимоло-
сти в течение трех месяцев при температуре –18°C соот-
ношение значений антоцианов в основном остается тем 
же или даже повышается, что является аргументом, под-
тверждающим сохранность ценных качеств плодов жи-
молости при замораживании. Общее содержание антоци-
анов (p = 0,004) и цианидин-3-O-глюкозида (p = 0,0001) 
до и после хранения плодов имеет статистически значи-
мые различия (критерий Вилкоксона, p < 0,05). С помо-
щью критерия Краскела – Уоллиса зависимость показате-
лей антоцианов от сорта жимолости не подтвердилась. 

Сорта жимолости, выращенные в Сибири, являются 
перспективными источниками не только по высокому со-
держанию антоцианов, но и по биомассе плодов. Средняя 
масса плодов у сортов ‘Стрежевчанка’, ‘Бакчарский вели-
кан’, ‘Восторг’, ‘Лавина’ и ‘Услада’ колеблется в интервале 
1,7–1,8 г. Масса одной ягоды большинства взятых в ис-
следование сортов варьирует в интервале 1,1–1,6 г.

Сравнение данных текущего исследования с литера-
турными свидетельствует о значительном превышении 
массы ягод у сортов, выращенных в Сибири. Так, масса 
ягод сортов ‘Элитная форма № 50’, ‘Память Силаеву’ и др. 
сортов составляет 1,0–1,6 г (Golovunin, 2018), тогда как 
средний показатель массы плодов сортов селекции ГНУ 
ВНИИС им. И.В. Мичурина колебался от 0,44 до 1,05 г (Bo-
charova, Bryksin, 2012). 

Заключение

Во всех изученных образцах плодов жимолости 
сортов, выращиваемых в Западной Сибири, выявлены 
цианидин-3,5-ди-O-глюкозид, цианидин-3-O-глюко-
зид, у боль шинства – пеонидин-3-O-глюкозид, в неко-
торых – пеларгонидин-3-глюкозид. Цианидин-3-рути-
нозид, встре чающийся в составе антоцианов у репро-
дукций Центрально-Черноземного района (Белгород-
ская область), в текущем исследовании идентифици-
рован не был. 

Анализ антоцианов в этанольных экстрактах пло-
дов различных сортов жимолости показал, что значе-
ния у большинства исследуемых сортов соответствуют 
высокому уровню содержания, пределы изменчивости 
показателей в свежих ягодах жимолости – от 199 до 
843 мг/100 г в зависимости от сорта. 

Максимальными уровнями антоцианов отличаются 
сорта ‘Томичка’, ‘Васюганская’, ‘Парабельская’, ‘Камчадал-
ка’, ‘Памяти Гидзюка’.

Замораживание плодов жимолости при температуре 
–18°C обеспечивает не только сохранение уровня анто-
цианов, но и в ряде случаев его увеличение.

Сорта с наибольшим содержанием антоцианов: ‘То-
мичка’, ‘Васюганская’, ‘Парабельская’ могут быть реко-
мендованы для включения в диету с целью профилакти-
ки сердечно-сосудистых заболеваний.

Рисунок. Общее содержание антоцианов в свежих и замороженных плодах жимолости, мг/100 г сырого веса: 
1 – Золушка, 2 – Огненный опал, 3 – Селена, 4 – Лазурная, 5 – Бархат, 6 – Берель, 7 – Васюганская, 8 – Памяти 

Гидзюка, 9 – Нарымская, 10 – Роксана, 11 – Камчадалка, 12 – Томичка, 13 – Парабельская, 14 – Лавина, 
15 – Бакчарский великан, 16 – Югана, 17 – Услада, 18 – Восторг, 19 – Стрежевчанка, 20 – Уссульга, 21 – Синий утес 

(Томск, 2020 г.)
figure. Total content of anthocyanins in fresh and frozen honeysuckle fruits, mg/100 g rw: 

1 – Zolushka, 2 – Ognenny Opal, 3 – Selena, 4 – Lazurnaya, 5 – Barkhat, 6 – Berel, 7 – Vasyuganskaya, 8 – Pamyati Gidzyuka, 
9 – Narymskaya, 10 – Roksana, 11 – Kamchadalka, 12 – Tomichka, 13 – Parabelskaya, 14 – Lavina, 15 –Bakcharskiy Velikan, 

16 – Yugana, 17 – Uslada, 18 – Vostorg, 19 – Strezhevchanka, 20 – Ussulga, 21 – Siniy Utes 
(Tomsk, 2020)
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Одна из важных задач растениеводства состоит в получении стабильно высоких урожаев с повышенным содержани-
ем в них ценных веществ. Целью исследования является оценка адаптивности образцов овса по содержанию 
β-глюканов и масла в зерне, натуре зерна, крупности зерна и анализ связи между показателями адаптивности образ-
цов по этим признакам. 
Исследовали 18 образцов овса из коллекции ВИР, которые были выращены в течение трех лет в Восточной Сибири. 
В зерне определяли содержание β-глюканов и масла, массу 1000 зерен и натуру зерна. Вычисляли четыре показателя 
адаптивности образцов по указанным признакам. 
Установлено, что между пленчатой и голозерной формами овса параметры пластичности (CV и d) и стабильности 
(Hom и ПУСС) образцов, определенные по уровню β-глюканов и содержанию масла в зерне, массе 1000 зерен и натуре 
зерна, существенно не различались. Наилучшей адаптивностью по содержанию β-глюканов в зерне отличались сорта 
‘Сапсан’ (к-15444) и ‘Алдан’ (к-15115), по содержанию масла – ‘Саян’ (к-14043) и ‘Вятский’ (к-14960), по массе 1000 зе-
рен –‘Корифей’ (к-15113) и ‘Тайдон’ (к-15183), по натуре зерна – ‘Корифей’ и ‘Гоша’ (к-15120). Для голозерных образ-
цов овса выявлены значимые связи между показателями адаптивности по содержанию β-глюканов или масла в зерне 
и таковыми по натуре зерна, а также найдены существенные связи между средними величинами массы 1000 зерен 
образцов и параметрами их пластичности (отрицательные корреляции) либо показателями их стабильности (поло-
жительные корреляции) по данному физическому признаку.
Существует высокий риск получения пленчатого овса с пониженным уровнем масла в зерне при его селекции на вы-
сокую стабильность по этому признаку. Предполагается, что успешная селекция овса на повышенную адаптивность 
по массе 1000 зерен будет сопровождаться ростом крупности зерна. Показана возможность косвенной оценки адап-
тивности голозерных образцов овса по содержанию β-глюканов или масла в зерне на основе вычисления их адаптив-
ности по натуре зерна.

Ключевые слова: Avena sativa L., пленчатый, голозерный, оценка, β-глюканы, масло, масса 1000 зерен, натура зерна
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Adaptive potential of oat accessions in the context 
of their chemical and physical grain characteristics

Providing high and stable grain harvests with high content of valuable compounds in grain is an important task of crop produc-
tion. The aim of the study was to assess the adaptability of oat accessions through the analysis of their chemical and physical 
properties and disclose relationships among adaptability indicators based on these characteristics.
Eighteen oat accessions from the VIR collection, grown for 3 years in Eastern Siberia, were assessed. The content of β-glucans 
and oil, 1000 grain weight, and test weight were analyzed. Four adaptability indicators were measured for the aforesaid char-
acters.
Plasticity and stability parameters of the accessions showed no significant differences between the naked and hulled oat forms. 
Cvs. ‘Sapsan’ (k-15444)  and ‘Aldan’ (k-15115) demonstrated the best adaptability in the content of β-glucans in grain, ‘Sayan’ 
(k-14043) and ‘Vyatsky’ (k-14960) in oil content, ‘Korifey’ (k-15113) and ‘Taidon’ (k-15183) in 1000 grain weight, and ‘Korifey’ 
and ‘Gosha’ (к-15120) in their test weight. Among the naked oat accessions, significant relationships were recorded between 
the adaptability indicators of the content of β-glucans or oil in grain and those of the test weight as well as between the average 
1000 grain weight of the accessions and the parameters of their plasticity (negative correlations) or stability (positive correla-
tions) for the said physical character.
There is a high risk of obtaining hulled oats with reduced levels of oil in their grain, when selected for high stability for this 
character. It is assumed that successful oat breeding for increased adaptability in 1000 grain weight will be accompanied by an 
increase in grain size. The possibility of indirect estimation of the adaptability of naked oat accessions according to their 
β-glucan or oil content is shown on the basis of calculating their adaptability according to the test weight of their grain.

Keywords: Avena sativa L., accessions, hulled, naked, assessment, β-glucans, oil, 1000 grain weight, test weight
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введение

Селекция зерновых культур в настоящее время ве-
дется по двум основным комплексам хозяйственно по-
лезных признаков: 1) величине урожайности, включаю-
щей учет отдельных элементов продуктивности, параме-
трам развития растений и их устойчивости к биотиче-
ским и абиотическим стрессорам; 2) качеству, обуслов-
ленному физическими характеристиками зерна и содер-
жанием в нем ценных химических веществ. 

В течение последних десятилетий активно развива-
ются подходы к вычислению различных показателей 
экологической изменчивости сельскохозяйственных 
культур. При этом в большинстве публикаций авторы ис-
пользуют главным образом количественные критерии 
адаптивности образцов зерновых культур для поиска ге-
нотипов, отличающихся незначительным варьировани-
ем форм по уровню урожайности и величине массы 
1000 зерен (Goncharenko et al., 2020; Tulyakova et al., 2021). 
Что касается изменения по годам химического состава 
зерна, то в этом плане выполнены работы, демонстриру-
ющие адаптивность образцов в основном по содержанию 
в зерне белка (Yusova et al., 2020a). 

Как известно, многие зерновые культуры, в частно-
сти овес, содержат разнообразные ценные химические 
вещества, которые используются для получения фун-
кциональных продуктов здорового питания (Loskutov, 
Polonskiy, 2017; Shvachko et al., 2021). К ним относятся по-
лисахариды β-глюканы, играющие существенную роль 
в профилактике ряда серьезных заболеваний человека, 
а также масло, имеющее в своем составе полиненасы-
щенные жирные кислоты (Shewry et al., 2008). Сегодня 
опубликованы результаты исследований, касающиеся 
содержания этих ценных химических веществ в пленча-
тых и голозерных образцах овса, выращенных в различ-
ных климатических условиях (Polonskiy et al., 2019; Gera-
simov et al., 2020; Shvachko et al., 2021). При этом инфор-
мация об адаптивности конкретных сортов овса по уров-
ню масла в зерне представлена в одной публикации 
(Yusova et al., 2020b), а сведений об изменчивости образ-
цов по содержанию β-глюканов в зерне в литературе нам 
встретить не удалось. Отметим, что взаимосвязи между 
показателями адаптивности образцов овса по различ-
ным химическим и физическим характеристикам их зер-
на также практически не изучены. 

Целью настоящего исследования является оценка 
адаптивного потенциала образцов овса по содержанию 
β-глюканов и масла в зерне, натуре зерна, крупности зер-
на и анализ связи между показателями адаптивности 
образцов по этим ценным признакам. 

Материалы и методы 

В качестве объектов исследования использовали 
18 образцов овса (13 пленчатых и 5 голозерных) из кол-
лекции ФИЦ Всероссийского института генетических ре-
сурсов растений имени Н.И. Вавилова (ВИР). Перечень 
разновидностей овса и их происхождение приведены 
в нашей предыдущей работе (Polonskiy et al., 2019). Овес 
был выращен в 2015–2017 гг. на опытных полях Красно-
ярского научно-исследовательского института сельско-
го хозяйства (ФИЦ СО РАН), расположенных в Восточной 
Сибири (лесостепная зона Красноярского края). Почва 
опытного участка представлена черноземом обыкновен-
ным маломощным, предшественник – чистый пар. По-
годные условия в годы исследования были контрастны-

ми: 2015 г. – засушливый (ГТК – 0,95); 2016 и 2017 г. – 
влажные (ГТК – 1,59 и 1,47 соответственно). 

После уборки урожая у каждого образца определя-
ли физические свойства зерна: массу 1000 зерен и нату-
ру зерна, а также две его химические характеристики: 
содержание масла и β-глюканов. Последние измеряли 
на автоматическом зерновом анализаторе Infratec Ana-
lyzer 1241 с использованием 50-миллилитровой кюветы. 
Стандартная ошибка измерения на приборе составляла 
0,3%. Повторность определения указанных показателей 
двукратная. 

По каждому из перечисленных физических и химиче-
ских признаков зерна вычисляли четыре параметра 
адаптивности образцов овса, которые были разделены 
на две группы, основываясь на известном методическом 
подходе (Volkova, Gireva, 2017). В первую группу вошли 
показатели экологической пластичности образцов: ко-
эффициент экологической вариации CV (Dospekhov, 
1985), показатель стрессоустойчивости d, характеризую-
щий размах варьирования значений признака (Rossielle, 
Hemblin, 1981). Как известно, экологическая пластич-
ность образцов отражается в варьировании признака, 
происходящем при изменении факторов среды во время 
выращивания растений. Вторая группа была представле-
на параметрами стабильности образцов: показателем 
уровня и стабильности сорта ПУСС по Э. Д. Неттевичу 
(Nettevich et al., 1985) и параметром гомеостатичности 
Hom (Hangildin, Litvinenko, 1981). В соответствии с при-
меняемым в настоящем исследовании критерием оцен-
ки адаптивности генотипов овса, основанном на мини-
мальной изменчивости значений изучаемых признаков, 
высший ранг (1) присваивали образцам, обладающим 
наименьшим их варьированием (минимальные значе-
ния CV, d) и наибольшей их стабильностью (максималь-
ные значения Hom и ПУСС). В работе использовали при-
ем ранжирования образцов по их адаптивности и для 
оценок последней вычисляли суммы рангов. 

Статистическую обработку данных проводили с по-
мощью стандартных компьютерных программ Microsoft 
Excel. Достоверность результатов оценивали при р ≤ 0,05. 

Результаты

В таблице 1 представлены результаты измерения со-
держания β-глюканов и масла в зерне исследуемых 
образцов овса. Можно видеть, что в условиях Краснояр-
ской лесостепи зерно пленчатых образцов овса характе-
ризовалось существенно пониженным содержанием ма-
сла по сравнению с голозерными формами: от 3,8 до 8,4% 
у пленчатых образцов и соответственно от 6,6 до 10% 
у голозерных. По содержанию β-глюканов в зерне две 
формы овса имели размах от 2,6 до 6,4% у пленчатых 
образцов и от 3,5 до 5,3% у голозерных и значимо разли-
чались только для урожая 2017 г. Что касается сортовых 
различий в содержании рассматриваемых химических 
веществ в зерне, то за три года измерений у пленчатых 
форм по максимальному значению β-глюканов и масла 
выделился образец Местный Тунис 1 (к-15324). Среди го-
лозерных форм наибольшей величиной β-глюканов 
в зерне характеризовался сорт ‘Тайдон’ (к-15183), а мак-
симальным содержанием масла – сорт ‘Вятский’ (к-
14960). Отметим, что в зерне овса, собранного в 2017 г., 
содержание β-глюканов (пленчатые образцы) и масла 
(обе формы овса) было минимальным. 

В таблице 2 приведены результаты измерения массы 
1000 зерен и натуры зерна исследуемых образцов овса. 
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Таблица 1. Содержание β-глюканов и масла в зерне различных образцов овса 
по годам их выращивания в красноярской лесостепи 

Table 1. The content of β-glucans and oil in the grain of various oat accessions 
across the years of their cultivation in the Krasnoyarsk forest steppe 

№ по ка-
талогу 
вИР / 
VIr cata-
logue no.

Название 
образца /
Accession 
name

Содержание β-глюканов, % /
β-glucan content, %

Содержание масла, % /
Oil content, %

2015 2016 2017 2015 2016 2017

пленчатые образцы / hulled oat accessions

15008 Тубинский (St.) / 
Tubinsky (St.) 3,2 2,9 2,6 4,4 4,8 4,7

– Казыр / Kazyr 3,1 2,8 3,2 4,6 4,9 4,4

14043 Саян / Sayan 3,2 3,1 2,8 4,5 4,7 4,5

15114 Пегас / Pegas 5,3 4,9 3,3 7,7 7,7 5,6

15113 Корифей / Korifey 4,5 4,7 3,6 5,8 6,3 5,2

15185 Альтаир / Altair 5,2 4,3 3,4 7,3 6,7 5,5

15444 Сапсан / Sapsan 3,8 3,9 3,8 6,6 7,1 4,6

15443 Аватар / Avatar 4,2 4,6 4,1 6,1 6,9 4,7

15243 Envis 3,1 3,8 3,9 4,4 4,9 3,8

15259 РА 7836-9687 4,5 4,4 3,7 6,9 7,3 5,1

15324 Местный Тунис 1 /
Mestny Tunis 1 5,4 6,4 3,7 8,2 8,4 5,2

– Медведь / Medved 4,6 5,1 3,8 6,4 6,4 4,5

14857 Кречет / Krechet 3,4 3,5 3,2 5,0 5,4 4,5

x ± Sx 4,1 ± 0,2 4,2 ± 0,2 3,5 ± 0,1* 6,0 ± 0,4* 6,3 ± 0,3* 4,8 ± 0,1*

Голозерные образцы / naked oat accessions

15067 Голец (St.) / 
Golets (St.) 3,9 3,6 4,7 6,6 7,8 7,4

15115 Алдан / Aldan 4,1 4,1 4,2 9,0 9,4 8,0

15183 Тайдон / Taidon 4,6 5,3 4,4 10,0 8,2 6,6

14960 Вятский / Vyatsky 3,6 3,5 4,1 9,4 9,2 8,4

15120 Гоша / Gosha 4,0 3,9 5,2 9,4 9,7 7,2

x ± Sx 4,0 ± 0,2 4,1 ± 0,3 4,5 ±0,2* 8,9 ± 0,6* 8,9 ± 0,4* 7,5 ± 0,3*

Примечание: St. – сорт-стандарт; 
* – различия между средними величинами пленчатых и голозерных образцов существенны при р ≤ 0,05

 Note: St. – standard reference cultivar;
* – differences between mean values of hulled and naked accessions are significant at р ≤ 0.05
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Таблица 2. Физические характеристики зерна различных образцов овса по годам их выращивания 
в красноярской лесостепи 

Table 2. Physical grain characteristics of different oat accessions across the years of their cultivation 
in the Krasnoyarsk forest steppe 

№ по 
каталогу 
вИР / VIr 
catalogue 
no.

Название
образца /

Accession name

Масса 1000 зерен, г /
1000 grain weight, g

Натура, г/л / 
Test weight, g/l

2015 2016 2017 2015 2016 2017

пленчатые образцы / hulled oat accessions

15008 Тубинский (St.) / 
Tubinsky (St.) 35,5 37,5 30,6 558 599 484

– Казыр / Kazyr 35,1 34,5 35,5 571 582 517

14043 Саян / Sayan 32,7 40,4 37,2 550 551 509

15114 Пегас / Pegas 38,2 46,8 45,3 531 563 517

15113 Корифей / Korifey 43,5 44,0 42,9 555 577 563

15185 Альтаир / Altair 44,7 48,0 43,4 542 584 492

15444 Сапсан / Sapsan 35,8 38,3 40,7 535 609 517

15443 Аватар / Avatar 35,8 33,4 36,5 535 586 492

15243 Envis 36,9 39,8 37,7 552 586 509

15259 РА 7836-9687 37,9 36,2 36,3 549 577 517

15324 Местный Тунис 1 /
Mestny Tunis 1 30,6 30,9 34,8 522 553 509

– Медведь / Medved 42,3 45,2 45,6 507 553 517

14857 Кречет / Krechet 37,4 38,0 36,7 524 582 492

x ± Sx 37,4 ± 1,1* 39,5 ± 1,5* 38,7 ± 1,2* 541 ± 5* 577 ± 5* 510 ± 5*

Голозерные образцы / naked oat accessions

15067 Голец (St.) / Golets 
(St.) 29,2 28,5 26,7 732 793 714

15115 Алдан / Aldan 26,5 26,5 21,9 695 815 588

15183 Тайдон / Taidon 30,5 29,8 31,1 706 670 732

14960 Вятский / Vyatsky 26,4 28,3 25,6 710 780 588

15120 Гоша / Gosha 25,9 28,8 28,7 673 688 732

x ± Sx 27,7 ± 0,9* 28,4 ± 0,5* 26,8 ±1,5* 703 ± 10* 749 ± 29* 671 ± 34*

Примечание: St. – сорт-стандарт; 
* – различия между средними величинами пленчатых и голозерных образцов существенны при р ≤ 0,05

Note: St. – standard reference cultivar;
* – differences between mean values of hulled and naked accessions are significant at р ≤ 0.05
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Анализ данных показал, что в условиях Красноярской ле-
состепи пленчатые образцы овса формировали зерно 
с существенно более высоким значением массы 1000 зе-
рен по сравнению с голозерными: соответственно от 30,6 
до 48 г у пленчатых образцов и от 25,6 до 31,1 г у голозер-
ных. Сравнение данных по натуре зерна образцов выяви-
ло обратную картину, а именно значимое преимущество 
голозерных образцов перед пленчатыми. Размах значе-
ний натуры зерна выразился величинами от 484 до 
609 г/л у пленчатых и от 588 до 815 г/л у голозерных 
форм. Что касается сортовых различий в физических ха-
рактеристиках зерна, то за три года измерений по макси-
мальному значению массы 1000 зерен и натуры зерна 
среди пленчатых форм выделились соответственно 
образцы ‘Альтаир’ (к-15185) и ‘Корифей’ (к-15113), а сре-
ди голозерных – сорта ‘Тайдон’ и ‘Голец’ (к-15067). Значе-
ние массы 1000 зерен у голозерных образцов и натуры 
зерна у обеих форм было минимальным у овса, собранно-
го в 2017 г. 

При проведении оценки адаптивного потенциала 
образцов овса целесообразно выполнить дисперсион-
ный анализ для установления значимости влияния фак-
торов «год», «генотип» и «тип зерновки» на химические 
и физические характеристики зерна. Данные представ-
лены в таблицах 3 и 4. В результате проведенного анали-
за была найдена существенная зависимость показателей 
зерна от фактора «тип зерновки» (Fфакт > F05). Данные 
проведенных вычислений среди исследуемых образцов 

овса выявили статистически значимую долю влияния ус-
ловий года выращивания на физико-химические параме-
тры зерна (кроме содержания β-глюканов в зерне). Голо-
зерные образцы продемонстрировали меньшую степень 
зависимости от фактора «год» по сравнению с пленчаты-
ми. Было установлено, что у пленчатой формы овса боль-
шинство рассматриваемых характеристик зерна сильнее 
зависели от погодных условий вегетационного периода, 
чем от генотипа. 

Результаты вычисленных значений четырех показа-
телей адаптивности образцов овса по содержанию β-глю-
ка нов и масла в зерне приведены в таблице 5. Можно ви-
деть, что параметры пластичности (CV и d) и стабильно-
сти (Hom и ПУСС) образцов овса, определенные и по 
уровню β-глюканов, и по содержанию масла в зерне, 
прак тически не различались между двумя формами овса. 
Как видно из таблицы 5, наименьшей величиной пла-
стичности и наибольшим значением стабильности по со-
держанию β-глюканов в зерне среди пленчатых образцов 
овса отличался образец ‘Сапсан’ (к-15444), а среди голо-
зерных – ‘Алдан’ (к-15115). Минимальный уровень пла-
стичности и максимальный уровень стабильности по со-
держанию масла был характерен для пленчатого образ-
ца ‘Саян’ (к-14043) и голозерного сорта ‘Вятский’.

Результаты вычисления суммы рангов для каждого 
образца овса по уровню показателей его адаптивности 
представлены в таблице 6. Видно, что минимальная сум-
ма рангов для параметров пластичности и стабильности 

Таблица 3. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния условий выращивания и типа 
зерновки на химические и физические характеристики зерна овса

Table 3. Two-way AnOVA results showing the effect of growing conditions and the type of grain on chemical and 
physical characteristics of oat grain

характеристика 
зерна / Grain 
characteristics

Источник 
варьирования / 
Source of variation

Степени 
свободы /
Degrees of 

freedom

Средний 
квадрат /

Mean 
square

вклад 
факторов, % / 
contribution of 

factors, %

Fфакт F0,5

Содержание 
β-глюканов / 
β-glucan content

Год / Year 2 0,049 3,815 1,574 3,60

Тип зерна /
Grain type 1 0,432 33,497 13,817 4,54

Год и тип зерна / 
Year and grain type 2 0,808 62,688 25,858 3,60

Содержание 
масла /
Oil content

Год / Year 2 5,077 10,154 108,509 3,60

Тип зерна / 
Grain type 1 44,881 89,752 959,140 4,54

Год и тип зерна / 
Year and grain type 2 0,046 0,094 1,001 3,60

Масса 1000 
зерен /
1000 grain weight

Год / Year 2 4,574 0,636   8,260 3,60

Тип зерна /
Grain type 1 712,751 99,019 1286,867 4,54

Год и тип зерна / 
Year and grain type 2 2,486 0,345 4,488 3,60

Натура / 
Test weight

Год / Year 2 10572,635 6,076 1010,767 3,60

Тип зерна /
Grain type 1 163348,35 93,881 15616,464 4,54

Год и тип зерна / 
Year and grain type 2 74,015 0,042 7,076 3,60
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Таблица 4. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния условий выращивания 
и генотипа на химические и физические характеристики зерна овса

Table 4. Two-way AnOVA results showing the effect of growing conditions and the genotype 
on chemical and physical characteristics of oat grain 

характеристика 
зерна / Grain 
characteristics

Источник 
варьирования /
Source of variation

Степени 
свободы /
Degrees of 

freedom

Средний 
квадрат /

Mean 
square

вклад 
факторов, % / 
contribution of 

factors, %

Fфакт F0,5

пленчатые образцы / hulled oat accessions

Содержание 
β-глюканов /
β-glucan content

Год / Year 2 4,514 55,204 477,988 3,24

Генотип / Genotype 12 3,062 37,445 324,223 2,01

Год и генотип /
Year and genotype 24 0,601 7,351 63,652 1,81

Содержание 
масла /
Oil content

Год / Year 2 32,064 71,566 735,233 3,09

Генотип / Genotype 12 11,402 25,450 261,464 1,85

Год и генотип / 
Year and genotype 24 1,336 2,983 30,648 1,63

Масса 1000 
зерен / 
1000 grain weight

Год / Year 2 55,662 18,956 98,701 3,09

Генотип / Genotype 12 217,343 74,016 385,399 1,85

Год и генотип /
Year and genotype 24 20,639 7,028 36,597 1,63

Натура / 
Test weight

Год / Year 2 57968,196 95,353 10533,465 3,09

Генотип / Genotype 12 1607,888 2,645 292,171 1,85

Год и генотип / 
Year and genotype 24 1217,034 2,002 221,149 1,63

Голозерные образцы / naked oat accessions

Содержание 
β-глюканов / 
β-glucan content

Год / Year 2 0,602 29,503 60,990 3,74

Генотип / Genotype 4 0,969 47,463 98,118 3,11

Год и генотип / 
Year and genotype 8 0,470 23,034 47,618 2,70

Содержание 
масла / 
Oil content

Год / Year 2 12,147 58,099 281,245 3,22

Генотип / Genotype 4 5,869 28,068 135,874 2,60

Год и генотип / 
Year and genotype 8 2,892 13,833 66,962 2,17

Масса 1000 зерен /
1000 grain weight

Год / Year 2 12,570 17,534 32,340 3,22

Генотип / Genotype 4 48,486 67,632 124,744 2,60

Год и генотип / 
Year and genotype 8 10,634 14,834 27,360 2,17

Натура /
Test weight

Год / Year 2 31041,203 56,452 2925,588 3,22

Генотип / Genotype 4 5743,592 10,445 541,325 2,60

Год и генотип / 
Year and genotype 8 18201,538 33,102 1715,468 2,17
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Таблица 6. Результаты ранжирования образцов овса по показателям адаптивности 
по содержанию β-глюканов и масла в зерне 

Table 6. results of ranking oat accessions according to adaptability indicators measured 
for the content of β-glucans and oil in grain

Название
образца /
Accession name

Значения рангов / rank values

по содержанию β-глюканов /
for β-glucan content

по содержанию масла / 
for oil content

cV d

h
om

п
УС

С 
/ 

cS
l,

Су
м

м
а 

р
ан

го
в 

/
Su

m
 o

f 
ra

n
k

s

cV d

h
om

п
УС

С 
/ 

cS
l

Су
м

м
а 

р
ан

го
в 

/ 
Su

m
 o

f 
ra

n
k

s

пленчатые образцы / hulled oat accessions

Тубинский (St.) / 
Tubinsky (St.) 6 6 8 13 33 2 2 2 2 8

Казыр / Kazyr 5 3,5 5 7 20,5 3 3 3 3 12

Саян / Sayan 4 3,5 4 5 16,5 1 1 1 1 4

Пегас / Pegas 12 12 12 11 47 8 6 6 6 26

Корифей / Korifey 9 9 10 8 36 5 6 5 4 20

Альтаир / Altair 11 11 6 12 40 7 8 8 5 28

Сапсан / Sapsan 1 1 1 1 4 12 12 12 12 48

Аватар / Avatar 3 5 3 2 13 10 10,5 11 10 41,5

Envis 8 7,5 9 9 33,5 6 6 7 13 32

РА 7836-9687 7 7,5 7 4 25,5 9 10,5 9 8 36,5

Местный Тунис 1 / 
Mestny Tunis 1 13 13 13 10 49 13 13 13 9 48

Медведь / Medved 10 10 11 6 37 11 9 10 11 41

Кречет / Krechet 2 2 2 3 9 4 4 4 7 19

Коэффициент корреля-
ции Спирмена / 
Spearman’s rank corre-
lation coefficient

0,98* 0,96* 0,94* 0,84* – 0,98* 0,97* 0,99* 0,87* –

Голозерные образцы / naked oat accessions

Голец (St.) /
Golets (St.) 4 4 4 4 16 2,5 2 3 3 10,5

Алдан / Aldan 1 1 1 1 4 2,5 3 2 2 9,5

Тайдон / Taidon 3 3 3 2 11 5 5 5 5 20

Вятский / Vyatsky 2 2 2 3 9 1 1 1 1 4

Гоша / Gosha 5 5 5 5 20 4 4 4 4 16

Коэффициент корреля-
ции Спирмена / 
Spearman’s rank corre-
lation coefficient

0,99* 0,99* 0,99* 0,99* – 0,99* 0,99* 1,00* 1,00* –

Примечание: St. – сорт-стандарт; ПУСС – показатель уровня стабильности сорта;
* – значения коэффициентов корреляции Спирмена существенны при р ≤ 0,05 

Note: St. – standard reference cultivar; CSL – the cultivar’s stability level;
* – values of Spearman’s rank correlation coefficients are significant at р ≤ 0.05
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по содержанию β-глюканов в зерне была характерна для 
пленчатого образца ‘Сапсан’ и голозерного ‘Алдан’. Что 
касается оценки адаптивности образцов на основе содер-
жания масла, то минимальную сумму баллов набрали 
пленчатый образец ‘Саян’ и голозерный сорт ‘Вятский’. 

Следует подчеркнуть наличие хорошего совпадения 
результатов ранжирования образцов по их адаптивно-
сти, определяемых на основе разных показателей пла-

стичности и стабильности. Это иллюстрируют значимые 
величины коэффициентов корреляции Спирмена между 
рангами по отдельным параметрам адаптивности и сум-
мой рангов (см. табл. 6). 

Результаты вычисления значений четырех показате-
лей адаптивности образцов овса по массе 1000 зерен 
и натуре зерна приведены в таблице 7. Можно видеть, 
что параметры пластичности и стабильности образцов 

Таблица 7. показатели адаптивности различных образцов овса по физическим характеристикам зерна

Table 7. Adaptability indicators of various oat accessions measured for physical grain characteristics 

Название
образца /
Accession name

показатели адаптивности / Adaptability indicators 

по массе 1000 зерен, г / 
for 1000 grain weight, g

по натуре зерна, г/л / 
for test weight, g/l

cV, % d hom
пУСС / 
cSl, %

cV, % d hom
пУСС / 
cSl, %

пленчатые образцы / hulled oat accessions

Тубинский (St.) / 
Tubinsky (St.) 10,3 –6,9 0,48 100,0 10,7 –115 0,44 100,0

Казыр / Kazyr 1,4 –1,0 25,0 756,9 6,2 –65 1,38 179,0

Саян / Sayan 10,5 –7,7 0,46 111,6 4,5 –42 2,84 229,2

Пегас / Pegas 10,6 –8,6 0,48 153,7 4,4 –46 2,65 234,4

Корифей / Korifey 1,3 –1,1 30,42 935,5 2,0 –22 12,84 570,8

Альтаир / Altair 5,2 –4,6 1,89 254,7 8,5 –92 0,69 122,2

Сапсан / Sapsan 6,4 –4,9 1,22 147,3 8,8 –92 0,68 124,7

Аватар / Avatar 4,6 –3,1 2,47 173,1 8,8 –94 0,65 117,6

Envis 3,9 –2,9 3,37 239,2 7,0 –77 1,02 154,0

РА 7836-9687 2,6 –1,7 8,33 334,7 5,5 –60 1,66 195,3

Местный Тунис 1 / 
Mestny Tunis 1 7,3 –4,2 1,05 90,7 4,3 –44 2,79 231,8

Медведь / Medved 4,1 –3,3 3,28 309,0 4,6 –46 2,48 215,1

Кречет / Krechet 1,7 –1,3 16,92 258,8 8,6 –90 0,69 118,1

x ± Sx 5,4 ±  1,0 –4,0 ± 0,7 7,34 ± 
2,82

297,3 ± 
71,7 6,4±0,7 –68 ± 8 2,37 ± 

0,91
199,4 ± 

3,8

Голозерные образцы / naked oat accessions

Голец (St.) / 
Golets (St.) 4,6 –2,5 2,44 100,0 5,5 –79 1,72 100,0

Алдан / Aldan 10,6 –4,6 0,51 34,4 16,2 –227 0,19 29,8

Тайдон / Taidon 2,1 –1,3 11,17 258,1 4,4 –62 2,58 111,0

Вятский / Vyatsky 5,2 –2,7 1,90 80,5 14,0 –192 0,25 33,9

Гоша / Gosha 5,9 –2,9 1,62 76,3 4,4 –44 3,60 109,4

x ± Sx

5,6 ± 
1,4

–2,8 ± 
0,5

3,53 ± 
1,94

109,9 ± 
38,6 8,9 ± 2,6 121 ± 37 2,01 ± 

0,66
76,8 ± 
18,5

Примечание: St. – сорт-стандарт; ПУСС – показатель уровня стабильности сорта

Note: St. – standard reference cultivar; CSL – the cultivar’s stability level
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овса, найденные по массе 1000 зерен и натуре зерна, су-
щественно не различались между пленчатыми и голо-
зерными формами овса. При этом отмечена тенденция 
увеличения параметров стабильности у пленчатых форм 
овса по сравнению с голозерными. Наименьшей величи-
ной пластичности и наибольшим значением стабильно-
сти по массе 1000 зерен среди пленчатых образцов овса 
отличался образец ‘Корифей’, а среди голозерных – ‘Тай-
дон’. По натуре зерна среди пленчатых образцов овса 
с минимальным уровнем пластичности и максимальным 
стабильности также выделялся образец ‘Корифей’, а сре-
ди голозерных – образцы ‘Гоша’ (к-15120) и ‘Тайдон’. 

Таблица 8. Результаты ранжирования образцов овса по показателям адаптивности 
по массе 1000 зерен и натуре зерна 

Table 8. results of ranking oat accessions according to adaptability indicators 
measured for 1000 grain weight of and test weight 

Название образца /
Accession name

Значения рангов / rank values

по массе 1000 зерен, г / 
for 1000 grain weight, g

по натуре, г/л / 
for test weight, g/l

cV d

h
om

п
УС

С 
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cS
l
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м
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р
ан
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/ 
Su

m
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 r
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cV d
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l
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м
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/ 
Su

m
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s

пленчатые образцы / hulled oat accessions

Тубинский (St.) /
Tubinsky (St.) 11 11 11 12 45 13 13 13 13 52

Казыр / Kazyr 2 1 2 2 7 7 7 7 7 28

Саян / Sayan 12 12 13 11 48 4 2 2 4 12

Пегас / Pegas 13 13 12 9 47 3 4,5 4 2 13,5

Корифей / Korifey 1 2 1 1 5 1 1 1 1 4

Альтаир / Altair 8 9 8 6 31 9 10,5 9,5 10 39

Сапсан / Sapsan 9 10 9 10 38 11,5 10,5 11 9 42

Аватар / Avatar 7 6 7 8 28 11,5 12 12 12 47,5

Envis 5 5 5 7 22 8 8 8 8 32

РА 7836-9687 4 4 4 3 15 6 6 6 6 24

Местный Тунис 1 / 
Mestny Tunis 1 10 8 10 13 41 2 3 3 3 11

Медведь / Medved 6 7 6 4 23 5 4,5 5 5 19,5

Кречет / Krechet 3 3 3 5 14 10 9 9,5 11 39,5

Коэффициент 
корреляции 
Спирмена / 
Spearman’s rank 
correlation coefficient

0,99* 0,96* 0,99* 0,92* – 0,99* 0,99* 1,00* 0,98* –

В работе уровень адаптивности образцов овса по мас-
се 1000 зерен и натуре зерна характеризовали с помо-
щью ранжирования. Результаты вычисления суммы ран-
гов представлены в таблице 8. Можно видеть, что наи-
высшую оценку по массе 1000 зерен на основании мини-
мальной суммы рангов получили пленчатый образец 
‘Корифей’ и голозерный образец ‘Тайдон’. Что касается 
оценки адаптивности образцов на основе натуры зерна, 
то минимальную сумму баллов набрали образцы ‘Кори-
фей’ и ‘Гоша’. 

Отметим наличие хорошего совпадения результатов 
ранжирования образцов по их адаптивности, определяе-
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мых на основе разных показателей пластичности и ста-
бильности по физическим признакам. Об этом говорят 
значимые величины коэффициентов корреляции Спир-
мена между рангами по отдельным параметрам адаптив-
ности и суммой рангов (см. табл. 8). 

Далее рассмотрим результаты вычисления связи 
между значениями одноименных показателей адаптив-
ности образцов овса по химическим и физическим харак-
теристикам зерна. Данные приведены в таблице 9. Для 
пленчатых образцов овса можно видеть наличие суще-
ственной положительной корреляционной связи меж-
ду параметрами стабильности (Hom и ПУСС) образцов, 
опре деленными для массы 1000 зерен, с одной стороны, 
и таковыми, найденными для натуры зерна, с другой. 

При рассмотрении данных для голозерных образцов 
овса, представленных в таблице 9, можно заметить нали-
чие сильной существенной отрицательной связи между 
показателем пластичности d по натуре зерна, с одной 
стороны, и таковым по содержанию β-глюканов в зерне – 
с другой. Кроме того, продемонстрирована значимая от-
рицательная корреляция между параметром стабильно-
сти Hom по натуре зерна и таковым по содержанию мас-
ла в зерне. Для пленчатых образцов найдена существен-
ная связь между показателями стабильности Hom и ПУСС 
по массе 1000 зерен и таковыми по натуре зерна. 

Проанализируем возможную связь между абсолют-
ными значениями (средние за три года) химических 

и физических параметров зерна образцов овса и показа-
телями их адаптивности по этим признакам. Результаты 
приведены в таблице 10. Можно видеть, что для пленча-
тых образцов имеет место существенная положительная 
корреляция между значением содержания масла в зерне, 
с одной стороны, и показателями их пластичности (CV, d) 
по данному химическому признаку – с другой. 

Для голозерных форм овса установлены сильные су-
щественные связи между средними величинами массы 
1000 зерен образцов и параметрами их пластичности CV 
и d (отрицательные корреляции) либо показателем их 
стабильности ПУСС (положительные корреляции). 

Обсуждение 

Установлено, что зерно пленчатых образцов овса ха-
рактеризовалось существенно пониженным содержани-
ем масла по сравнению с голозерными. По содержанию 
β-глюканов в зерне пленчатые и голозерные формы овса 
значимо не различались, за исключением урожая 
в 2017 г. Пленчатые образцы формировали более круп-
ное зерно по сравнению с голозерными, но не превосхо-
дили последние по натуре зерна. В литературе также по-
казано существенное преимущество голозерных образ-
цов овса по сравнению с пленчатыми в содержании мас-
ла (Biel et al., 2009; Yusova et al., 2020b). При этом найдено, 
что уровни β-глюканов и масса 1000 зерен у голозерных 

Таблица 8. Окончание

Table 8. The end

Название образца /
Accession name

Значения рангов / rank values

по массе 1000 зерен, г / 
for 1000 grain weight, g

по натуре, г/л / 
for test weight, g/l

cV d
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om
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Голозерные образцы / naked oat accessions

Голец (St.) / 
Golets (St.) 2 2 2 2 8 3 3 4 3 13

Алдан / Aldan 5 5 5 5 20 5 5 3 5 18

Тайдон / Taidon 1 1 1 1 4 1,5 2 2 1 6,5

Вятский / Vyatsky 3 3 3 3 12 4 4 5 4 17

Гоша / Gosha 4 4 4 4 16 1,5 1 1 2 5,5

Коэффициент 
корреляции 
Спирмена / 
Spearman’s rank 
correlation coefficient

1,00* 1,00* 1,00* 1,00* – 1,00* 0,99* 0,96* 0,99* –

Примечание: St. – сорт-стандарт; ПУСС – показатель уровня стабильности сорта;
* – значения коэффициентов корреляции Спирмена существенны при р ≤ 0,05 

Note: St. – standard reference cultivar; CSL – the cultivar’s stability level;
* – values of Spearman’s rank correlation coefficients are significant at р ≤ 0.05
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Таблица 9. Связь между значениями одноименных показателей адаптивности образцов овса по химическим 
и физическим характеристикам зерна

Table 9. The relationship between the values of the same adaptability indicators of oat accessions measured for 
chemical and physical grain characteristics 

Группы 
образцов / 

Groups 
of accessions

Сопоставляемые показатели 
адаптивности /

comparable adaptability indicators 

Значения коэффициентов корреляции /
correlation coefficient values

cV d hom пУСС / cSl

Пленчатые / 
Hulled

Содержание β-глюканов и масла /
β-glucan content and oil content 0,38 0,44 –0,12 –0,26

Содержание β-глюканов и масса 1000 зерен /
β-glucan content and 1000 grain weight 0,28 0,24 –0,13 –0,16

Содержание β-глюканов и натура зерна /
β-glucan content and test weight –0,41 –0,42 –0,19 –0,22

Содержание масла и масса 1000 зерен /
Oil content and 1000 grain weight –0,04 –0,17 –0,20 –0,01

Содержание масла и натура зерна /
Oil content and test weight –0,10 –0,03 –0,01 0,13

Масса 1000 зерен и натура зерна / 
1000 grain weight and test weight 0,11 0,07 0,78* 0,69*

Голозерные / 
Naked

Содержание β-глюканов и масла / 
β-glucan content and oil content 0,34 0,40 0,04 0,17

Содержание β-глюканов и масса 1000 зерен /
β-glucan content and 1000 grain weight –0,60 –0,64 –0,41 –0,39

Содержание β-глюканов и натура зерна /
β-glucan content and test weight –0,84 –0,94* –0,01 –0,63

Содержание масла и масса 1000 зерен /
Oil content and 1000 grain weight –0,53 –0,58 –0,50 –0,56

Содержание масла и натура зерна /
Oil content and test weight –0,71 –0,66 –0,93* –0,87

Масса 1000 зерен и натура зерна /
1000 grain weight and test weight 0,74 0,71 0,22 0,60

Примечание: ПУСС – показатель уровня стабильности сорта;
* – значения коэффициентов корреляции существенны при р ≤ 0,05 

Note: CSL – the cultivar’s stability level;
* – values of the correlation coefficients are significant at р ≤ 0.05
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ячменей были ниже таковой у пленчатых образцов (Šter-
na et al., 2017). 

У овса, собранного в 2017 г., большинство химических 
и физических параметров зерна имело минимальное 
значение. Это касается уровней β-глюканов (пленчатые 
овсы), содержания масла и натуры зерна (пленчатые 
и голозерные образцы), массы 1000 зерен (голозерные 
образцы). Зарегистрированный эффект может говорить 
о том, что характер влияния внешних факторов на ука-
занные химические и физические признаки зерна овса 
предположительно схожий. 

Что касается сортовой специфики, то за три года из-
мерений у пленчатых форм по максимальному значению 
β-глюканов и масла в зерне выделился образец Местный 
Тунис 1. Среди голозерных форм наибольшей величиной 
β-глюканов в зерне характеризовался образец ‘Тайдон’, 
а самым большим содержанием масла – ‘Вятский’. По 
максимальному значению массы 1000 зерен и натуры 
зерна среди пленчатых овсов отмечены соответственно 
образцы ‘Альтаир’ и ‘Корифей’, а среди голозерных – ‘Тай-
дон’ и ‘Голец’. При этом образец ‘Тайдон’ отличался не 
только наибольшей величиной массы 1000 зерен, но 
и максимальным уровнем β-глюканов в зерне (см. 
табл. 1). 

Установлено, что между двумя формами овса параме-
тры пластичности (CV и d) и стабильности (Hom и ПУСС) 

образцов, определенные по уровню β-глюканов и содер-
жанию масла в зерне, массе 1000 зерен и натуре зерна, 
существенно не различались. При этом отмечена тенден-
ция увеличения параметров стабильности по массе 
1000 зерен и натуре зерна у пленчатых форм овса по 
сравнению с голозерными, которая подтверждает заре-
гистрированный аналогичный эффект по показателю 
ПУСС (Yusova et al., 2020c). В литературе у пленчатых 
форм овса по сравнению с голозерными одними исследо-
вателями зафиксирована более высокая доля вклада ус-
ловий года выращивания в изменчивость содержания 
масла в зерне овса (Yusova et al., 2020b), другими автора-
ми найдена весьма низкая доля вклада условий года 
в варь ирование содержания масла и β-глюканов в зерне 
(Šterna et al., 2018). 

Наименьшей величиной пластичности и наиболь-
шим значением стабильности по содержанию β-глюканов 
в зерне среди пленчатых форм овса отличался образец 
‘Сапсан’, а среди голозерных – ‘Алдан’. Минимальный уро-
вень пластичности и максимальный уровень стабильно-
сти по содержанию масла был характерен для пленчато-
го образца ‘Саян’ и голозерного ‘Вятский’. Отметим, что 
образцы ‘Сапсан’ и ‘Алдан’ были наиболее стабильными 
по содержанию β-глюканов в зерне, но наименее ста-
бильными по содержанию в нем масла. Образец овса 
‘Вятский’ обладал не только лучшей оценкой адаптивно-

Таблица 10. Связь между средними значениями химических и физических характеристик зерна образцов овса 
и показателями их адаптивности по этим признакам

Table 10. The relationship between the average values of chemical and physical grain characteristics of oat acces-
sions and their adaptability indicators measured for these characteristics

Группы 
образцов / 
Groups of 
accessions

признаки образцов / 
characteristics of accessions

Значения коэффициентов корреляции /
correlation coefficient values

cV d hom пУСС / cSl

Пленчатые / 
Hulled

Содержание β-глюканов /
β-glucan content 0,69* –0,78* –0,09 –0,05

Содержание масла / 
Oil content 0,79* 0,76* –0,49 –0,44

Масса 1000 зерен /
1000 grain weight –0,11 0,07 0,29 0,27

Натура зерна / Test weight –0,04 0,01 0,44 0,40

Голозерные / 
Naked

Содержание β-глюканов / 
β-glucan content 0,20 –0,33 –0,10 –0,04

Содержание масла / 
Oil content –0,07 –0,02 –0,28 –0,48

Масса 1000 зерен / 
1000 grain weight –0,94* –0,96* 0,88 0,92*

Натура зерна / Test weight –0,41 0,36 –0,02 0,41

Примечание: ПУСС – показатель уровня стабильности сорта;
* – значения коэффициентов корреляции существенны при р ≤ 0,05 

Note: St. – standard reference cultivar; CSL – the cultivar’s stability level;
* – values of the correlation coefficients are significant at р ≤ 0.05
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сти по содержанию масла в зерне, но и выделялся по мак-
симальному уровню в нем масла. 

Наименьшей величиной пластичности и наиболь-
шим значением стабильности по массе 1000 зерен среди 
пленчатых образцов овса отличался образец ‘Корифей’, 
а среди голозерных – ‘Тайдон’. Что касается натуры зер-
на, то среди пленчатых овсов с минимальным уровнем 
пластичности и максимальным значением стабильности 
также выделялся образец ‘Корифей’, а среди голозерных 
форм – ‘Гоша’ и ‘Тайдон’. Подчеркнем, что пленчатый 
образец ‘Корифей’ и голозерный ‘Тайдон’ были макси-
мально стабильными и по массе 1000 зерен, и по натуре 
зерна (показатель ПУСС). 

Что касается сортовой специфики овса, то в работе 
была зарегистрирована минимальная сумма рангов для 
показателей пластичности и стабильности по содержа-
нию β-глюканов в зерне у пленчатого образца ‘Сапсан’ 
и голозерного образца ‘Алдан’, по содержанию масла – со-
ответственно у образцов ‘Саян’ и ‘Вятский’, по массе 
1000 зерен – у образцов ‘Корифей’ и ‘Тайдон’, а по натуре 
зерна – соответственно у образцов ‘Корифей’ и ‘Гоша’. 

В работе прослежено совпадение результатов ранжи-
рования образцов по их адаптивности, определяемого на 
основе разных показателей пластичности и стабильно-
сти. Коэффициенты корреляции Спирмена для химиче-
ских и физических признаков зерна составили сущест-
венные величины. Установленные связи позволяют 
предположить, что все четыре используемых критерия 
адаптивности по химическим и физическим признакам 
«выставляют» одному и тому же образцу овса очень 
близкие, практически одинаковые оценки. Другими сло-
вами, пониженный уровень экологической пластично-
сти образца определенно предполагает повышенную ве-
личину его стабильности и наоборот. 

В настоящем исследовании не наблюдалось связи 
между показателями адаптивности образцов по содер-
жанию β-глюканов и таковыми по содержанию масла 
(см. табл. 9), хотя из литературных данных о позитив-
ной корреляции между этими химическими вещества-
ми в зерне овса (Šterna et al., 2018) таковой эффект был 
ожидаем. 

Для пленчатых образцов овса установлена сущест-
венная положительная корреляция между параметра-
ми стабильности образцов (Hom и ПУСС), определенны-
ми для массы 1000 зерен, с одной стороны, и таковыми, 
найденными для натуры зерна, с другой стороны (см. 
табл. 9). Зарегистрированный результат предполагает 
высокую вероятность получения образцов с повышен-
ной стабильностью по массе 1000 зерен в случае отбора 
форм с высокой стабильностью по натуре зерна и нао-
борот. 

Для голозерных образцов овса выявлено наличие 
существенных связей между показателями адаптивно-
сти по обоим химическим признакам зерна и таковыми 
по натуре зерна. Во-первых, установлена значимая от-
рицательная корреляция между величиной параметра 
пластичности d, определенной по содержанию β-глю-
канов в зерне, и таковой, найденной по натуре зерна 
образцов. Во-вторых, зафиксирована существенная от-
рицательная корреляция между показателем стабиль-
ности Hom, рассчитанным по содержанию масла в зер-
не, и таковым, определенным по натуре зерна образцов 
овса. Зарегистрированные факты говорят о том, что се-
лекция овса на пониженную пластичность образцов по 
уровню β-глю канов в зерне или повышенную их ста-
бильность по содержанию масла в зерне, вероятно, бу-

дет сопровождаться снижением их стабильности по на-
туре зерна. 

Полученные данные могут свидетельствовать 
о принципиальной возможности косвенной оценки адап-
тивности образцов овса по химическому признаку зерна 
(содержание в нем β-глюканов или масла) на основе вы-
числения их адаптивности по физической характеристи-
ке (натура зерна). В прикладном аспекте описанные ре-
зультаты дают основание для реализации неповреждаю-
щего скрининга генотипов овса на адаптивность по со-
держанию в зерне ценных веществ – β-глюканов и масла, 
используя вместо трудоемкого и дорогостоящего хими-
ческого либо инструментального метода анализа лишь 
данные о легко измеряемом физическом параметре – на-
туре зерна. 

Для пленчатых образцов установлена существенная 
положительная корреляция между средним значением 
содержания масла в зерне, с одной стороны, и показате-
лем их пластичности (CV) по данному химическому при-
знаку – с другой. Это может означать, что образцы с по-
ниженной пластичностью по содержанию масла будут 
характеризоваться меньшим абсолютным уровнем рас-
сматриваемого химического вещества в зерне. Иначе го-
воря, зарегистрированный результат свидетельствует 
о высоком риске получения пленчатого овса с низким 
уровнем масла в зерне при его селекции на высокую ста-
бильность по данному химическому признаку.

Для голозерных форм овса зафиксированы сильные 
существенные связи между средними величинами массы 
1000 зерен образцов и параметрами их пластичности CV 
и d (отрицательные корреляции) либо показателем их 
стабильности ПУСС (положительная корреляция) по дан-
ному физическому признаку. Описанный результат мо-
жет говорить в пользу того, что успешная селекция овса 
на минимальную пластичность и максимальную ста-
бильность образцов по ценному признаку «масса 1000 зе-
рен» будет, по всей вероятности, сопровождаться ростом 
крупности зерна. 

Каковы возможные причины существования связи 
между адаптивностью образцов овса по исследуемым хи-
мическим характеристикам зерна и таковою по физиче-
ским его параметрам? Предположительно, они могут 
быть следующими. 

1) Наличие зависимости содержания рассматривае-
мых химических веществ от анатомического строения 
зерновки. 

Как известно, β-глюканы в основном входят в состав 
клеточных стенок эндосперма (Loskutov, Polonskiy, 2017). 
Поэтому возможна зависимость их концентрации от мас-
совой доли эндосперма в зерновке (а значит, связь с мас-
сой 1000 зерен) или от ее плотности (а значит, связь с на-
турой зерна). Действительно, в литературе показано, что 
содержание β-глюканов положительно коррелирует 
с массой 1000 зерен (Saastamoinen et al., 1992; Polonskiy 
et al., 2021), натурой зерна (Saastamoinen et al., 1992; Pe-
terson et al., 1995), плотностью лишенного пленок зерна 
(Polonskiy et al., 2020). 

В случае с содержанием масла в зерне зависимость 
его от массы 1000 зерен овса и натуры зерна также экспе-
риментально установлена, а у голозерных сортов овса 
найдена значимая отрицательная корреляция между со-
держанием масла в зерне и натурой зерна (Polonskiy et al., 
2019). В настоящей работе продемонстрирована тесная 
корреляция между стабильностью образцов по содержа-
нию масла в зерне и таковой по величине натуры зерна. 
Этот факт предположительно означает, что указанные 
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химические и физические признаки овса, во-первых, свя-
заны друг с другом, а во-вторых, изменяются по годам 
выращивания в противоположных направлениях почти 
синхронно. 

Заметим, что показанное в литературе (Polonskiy 
et al., 2019; Gerasimov et al., 2021) существование значи-
мых положительных связей между содержанием β-глю-
канов и массой 1000 зерен, содержанием β-глюканов 
и содержанием масла в зерне; содержанием масла и мас-
сой 1000 зерен вовсе не означает наличие корреляции 
между адаптивностью образцов овса по содержанию 
этих веществ в зерне и таковой по его физическим пара-
метрам, что и продемонстрировано в настоящей работе 
(см. табл. 9). 

2) Существование зависимости химических процес-
сов накопления β-глюканов и масла в зерне, а также ро-
стовых процессов зерновки от экологических факторов. 

По-видимому, эффект обусловлен комплексом погод-
ных условий, который складывается во время налива 
зерна в разные годы выращивания овса. В литературе 
показаны соответствующие зависимости содержания 
β-глюканов и масла от условий внешней среды (Saas-
tamoinen et al., 1992; Gerasimov et al., 2021). 

3) Наличие генетических особенностей (сортовой 
специфики) в зависимости содержания указанных хи-
мических веществ в зерне и его физических характери-
стик, что продемонстрировано в ряде публикаций (Re-
daelli et al., 2013; Šterna et al., 2018). 

Заключение

Таким образом, по результатам проведенных иссле-
дований наиболее адаптивными для условий Краснояр-
ской лесостепи по содержанию β-глюканов в зерне явля-
ются соответственно пленчатые и голозерные образцы 
‘Сапсан’ (к-15444) и ‘Алдан’ (к-15115), по содержанию 
масла – ‘Саян’ (к-14043) и ‘Вятский’ (к-14960), по массе 
1000 зерен – ‘Корифей’ (к-15113) и ‘Тайдон’ (к-15183), по 
натуре зерна – ‘Корифей’ и ‘Гоша’ (к-15120). 

Установлено, что для пленчатых образцов имеет ме-
сто существенная положительная связь между величи-
нами содержания масла в зерне, с одной стороны, и пока-
зателями их пластичности (CV, d) по указанному призна-
ку – с другой. Зафиксированные результаты свидетель-
ствуют о высоком риске получения пленчатого овса 
с низким уровнем масла в зерне при его селекции на вы-
сокую стабильность по рассматриваемому химическому 
признаку. 

Для голозерных образцов овса выявлены сильные су-
щественные отрицательные связи между отдельными 
показателями адаптивности по содержанию β-глюканов 
или масла в зерне и таковыми по натуре зерна. Показана 
принципиальная возможность косвенной оценки адап-
тивности голозерных образцов овса по химическому 
признаку зерна (содержание β-глюканов или масла) на 
основе вычисления их адаптивности по физической ха-
рактеристике (натура зерна). Для голозерных овсов за-
фиксированы сильные существенные связи между сред-
ними величинами массы 1000 зерен образцов и пара-
метрами их пластичности (отрицательные корреляции) 
либо показателем их стабильности (положительная кор-
реляция) по данному физическому признаку. Предпола-
гается, что успешная селекция овса на минимальную 
пластичность и максимальную стабильность сортов по 
ценному признаку «масса 1000 зерен» будет сопровож-
даться ростом крупности зерна. 
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Актуальность. Одним из важных показателей пищевой ценности амаранта является высокое содержание белка и не-
насыщенных жирных кислот в семенах, поэтому получение и выявление таких форм амаранта при селекции, к тому 
же отличающихся устойчивостью к абиотическим стрессовым факторам, является актуальным.
Материалы и методы. В работе были использованы листья и семена красного амаранта Amaranthus cruentus L. сорта 
‘Багряный’, а также мутантов второго поколения инбридинга, полученных путем обработки азидом натрия. Содержа-
ние общего растворимого белка определяли методом Бредфорда, анализ липидов проводили методом тонкослойной 
хроматографии, состояние антиоксидантной системы определяли по активности каталаз и пероксидаз, а также ско-
рости образования супероксид-аниона. 
Результаты. Наибольшая концентрация общего белка в семенах составила 13,8 мг/г семян у мутанта № 5. В семенах 
амаранта было выявлено 15 жирных кислот, причем у четырех мутантов амаранта было выявлено достоверное уве-
личение процентного содержания омега-6-ненасыщенной линолевой кислоты. Показано увеличение солеустойчиво-
сти у мутантов № 2 и № 3 по сравнению с контролем. У мутанта № 2 при засолении выявлялась более высокая актив-
ность пероксидаз, а у мутанта № 3 – каталаз, и они оба характеризовались сниженной скоростью образования супе-
роксид-аниона по сравнению с контролем. 
Заключение. Мутанты амаранта, характеризующиеся повышенной стрессоустойчивостью, увеличенным содержани-
ем белка и линолевой кислоты, могут быть рекомендованы для дальнейшей селекции с целью получения новых сор-
тов этой культуры с улучшенными хозяйственно ценными признаками.

Ключевые слова: химически индуцированный мутагенез, азид натрия, липиды и жирные кислоты, линолевая кисло-
та, общий белок, солевой стресс, каталазы, пероксидазы, супероксид-анион
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changes in the content of proteins and lipids and in the state 
of the antioxidant system in mutant forms of Amaranthus cruentus l.

Background. One of the important indicators of the nutritional value of amaranth is the high content of protein and lipids in 
seeds. Hence, obtaining and identifying such forms of amaranth through breeding, so that they also possessed resistance to 
abiotic stressors, is an important task.
Materials and methods. Leaves and seeds of Amaranthus cruentus L. and mutants of the second inbred generation obtained by 
treatment with sodium azide were analyzed. The Bradford assay was used to measure the content of total soluble protein, lipid 
analysis was performed by thin-layer chromatography, the state of the antioxidant system was assessed according to catalase 
and peroxidase activities and the rate of superoxide anion formation. Mathematical data were processed using the Statistica 
10.0 software.
results. The highest concentration of total protein in seeds was 13.78 mg/g in one of the mutants obtained after treatment 
with 3 mM sodium azide. Fifteen fatty acids were found in amaranth seeds, and in four mutants a significant increase in the 
percentage of omega-6 unsaturated linoleic acid was recorded. An increase in salt tolerance compared to the control was ob-
served in mutants No. 2 and No. 3. Mutant No. 2 under salinization demonstrated higher peroxidase activity and mutant No. 3 
higher catalase activity; both mutants showed a reduced rate of superoxide anion formation compared to the control.
conclusion. Amaranth mutants identified for higher stress resistance, protein content and linoleic acid content can be recom-
mended for further breeding to produce new cultivars of amaranth with economically valuable traits.
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введение

Амарант Amaranthus cruentus L. – это одна из недооце-
ненных и весьма перспективных для России сельскохо-
зяйственных культур. Данное растение используется 
в качестве корма для крупного рогатого скота, свиней, 
домашней птицы, а также в производстве косметики, ле-
карств и продуктов питания благодаря наличию ряда по-
лезных соединений. Так, в листьях и зернах амаранта со-
держатся вещества, несущие высокую питательную цен-
ность, и в первую очередь это белки, сбалансированные 
по содержанию незаменимых аминокислот. Также стоит 
отметить, что листья амаранта богаты рутином, аскор-
биновой кислотой, щавелевой кислотой, рибофлавином, 
а масло семян амаранта содержит ненасыщенные жир-
ные кислоты, токоферол, токотриенол, фитостеролы, 
сквален, изопреноидные соединения, алифатические 
спирты, терпеновые спирты, полифенолы, каротиноиды 
(Vysochina, 2013). Разные сорта и линии амаранта могут 
существенно отличаться по жирнокислотному составу 
масла семян, поэтому в процессе селекции этой культуры 
очень полезно проводить анализ липидов методом тон-
кослойной хроматографии (Opute, 1978).

Большая часть территории России относится к зоне 
рискованного земледелия, и при селекции многих куль-
тур, в том числе и амаранта, одним из важнейших отби-
раемых признаков является устойчивость к абиотиче-
ским стрессовым факторам. При ухудшении внешних 
условий наблюдается не только замедление роста куль-
турных растений, но и уменьшение содержания белка 
и изменение жирнокислотного состава семян, что ока-
зывает негативное влияние на пищевые качества про-
дукции.

Наиболее распространенными абиотическими стрес-
совыми факторами, ограничивающими продуктивность 
сельскохозяйственных культур, являются засоление 
поч вы, засуха и низкие температуры, которые вызыва-
ют дефицит воды в клетках. В растениях, испытываю-
щих такой абиотический стресс, образуется повышен-
ное количество активных форм кислорода (АФК): супе-
роксида, синглетного кислорода, гидроксильных ради-
калов, перекиси водорода (H2O2) (Hasanuzzaman et al., 
2011). АФК обладают высокой реакционной способно-
стью, повреждая белки и нуклеиновые кислоты, изме-
няют клеточный метаболизм, а также вызывают пере-
кисное окисление липидов мембран. Предотвратить их 
отрицательное воздействие растениям удается благода-
ря наличию в них ферментативных и неферментатив-
ных систем детоксикации АФК, включающим в себя раз-
личные ферменты, в том числе каталазы (КAT) и перок-
сидазы (ПО), а также неферментативные соединения, 
такие как аскорбат, глутатион, каротиноиды и токофе-
ролы (Hasanuzzaman et al., 2011). Регулируемый баланс 
между образованием и разрушением кислородных ра-
дикалов остается необходимым условием для поддер-
жания метаболической активности и функционирова-
ния клеток растений. Показано, что метаболические 
процессы, снижающие окислительный стресс, играют 
важную роль в способности сохранить жизнедеятель-
ность растений, а значит и урожайность, в стрессовых 
условиях, в частности при засолении, засухе и гипотер-
мии (Benavides et al., 2000). Таким образом, определение 
активности ПО и КАТ, а также скорости образования су-
пероксид-аниона (СА) может служить одним из подхо-
дов для лабораторной оценки стрессоустойчивости ана-
лизируемых растений.

Для создания новых сортов амаранта используется 
мутационная селекция, позволяющая улучшить сорта 
путем изменения одной или нескольких характеристик 
и при этом сохранить основные его первоначальные 
признаки. На сегодняшний день известными сортами 
амаранта, полученными методом мутационной селек-
ции, являются ‘Centenario’ в Перу, ‘New Asutake’ в Японии, 
‘Стерх’ на Украине, ‘Pribina’ и ‘Zobor’ в Словакии (Gómez-
Pando et al., 2009; Das, 2016). В целом индуцированный 
мутагенез остается широко и успешно используемым ме-
тодом генетического улучшения качественных и количе-
ственных признаков растений. В качестве эффективного 
средства повышения урожайности и качества культур-
ных растений чаще всего применяется химический мута-
генез, в том числе при помощи азида натрия (NaN3) (El fe-
ky et al., 2014).

Ранее с использованием азида натрия нами были по-
лучены мутантные формы амаранта A. cruentus, которые 
характеризовались улучшенными параметрами роста по 
сравнению с диким типом (Taipova, Kuluev, 2021). Однако 
содержание белка, жирнокислотный состав семян, а так-
же стрессоустойчивость этих мутантных линий остава-
лись неисследованными.

Поэтому целью нашей работы являлось определение 
содержания общего белка, жирнокислотного состава, ак-
тивности КАТ и ПО, скорости образования СА у мутант-
ных форм амаранта A. cruentus, полученных путем обра-
ботки азидом натрия.

Материалы и методы

В работе были использованы семена растений ама-
ранта A. cruentus сорта ‘Багряный’ («Агросервер», Россия) 
второго мутантного поколения (М2), полученные нами 
ранее в ходе экспериментов по индуцированному мута-
генезу азидом натрия (Taipova, Kuluev, 2021). Так, были 
получены мутанты № 1 – № 7, после обработки 0,1 мМ, 
0,5 мМ, 1 мМ, 2 мМ, 3 мМ, 4 мМ, 5 мМ азидом натрия соот-
ветственно. Для определения антиоксидантного статуса 
мутантных форм амаранта семена проращивали в веге-
тационных сосудах объемом 500 мл с универсальным 
грунтом “Terra vita” в лабораторных условиях при интен-
сивности света 350 мкмоль/м2 с, температуре +25°С, дли-
не дня 16 часов. Полив осуществляли каждые 2 дня ди-
стиллированной водой (50 мл) в течение одного месяца. 
Солевой стресс создавали путем двухнедельного полива 
растений 2-процентным раствором NaCl 2 раза в неделю 
(итого 4 раза). Состояние антиоксидантной системы ис-
следовали на листьях мутантов № 2 и № 3 в сравнении 
с контролем (необработанная мутагеном линия).

Определение содержания общего растворимого белка
Содержание общего растворимого белка определяли 

по методу Bradford (1976). Экстрагирующий раствор со-
стоял из 50 мМ Na-фосфатного буфера (pH 7,0), 0,1 мМ 
ЭДТА, 0,1% Тритона X-100, 10 мМ меркаптоэтанола.

Анализ липидов и жирных кислот
Липиды экстрагировали смесью хлороформа и мета-

нола (1 : 2) с одновременным механическим разрушени-
ем тканей (Kates, 1975). Разделение липидов осуществ-
ляли методом тонкослойной хроматографии. Количест-
во мембранных фосфолипидов (ФЛ) и запасных ней-
тральных липидов (НЛ) определяли денситометриче-
ским методом, используя программу «Денскан-04» 
(«Ленхром», Россия). Хроматограммы анализировали 
в режиме параболической аппроксимации по градуиро-
вочным зависимостям, используя фосфатидилхолины 
(ФХ), спирты и стерины (СТ) в качестве стандартов.
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Метанолиз жирных кислот (ЖК) осуществляли кипя-
чением в 5-процентном растворе HCl в метаноле. Полу-
ченные эфиры анализировали на хроматографе «Крис-
талл 5000.1» («Хроматэк», Россия) в изотермическом ре-
жиме с использованием капиллярной колонки длиной 
105 м и диаметром 0,25 мм RESTEK (США). Температура 
колонки – 180°C, испарителя и детектора – 260°C, ско-
рость тока газа-носителя (гелий) – 2 мл/мин.

Определение активности каталаз
КAT экстрагировали в смеси Серенсена (50 мМ 

pH = 7.0) с добавлением тритона X-100 (0,1%) и ЭДТА 
(0,1 мМ) (Panchuck et al., 2002). Реакционная смесь вклю-
чала 100 мкл супернатанта и 2 мл 0,15-процентного рас-
твора H2O2. Реакцию останавливали через 10 мин путем 
добавления 1 мл 4-процентного раствора молибдата ам-

мония (Levitana et al., 1978). Измерения проводили при 
410 нм. Активность КАТ вычисляли относительно опти-
ческой плотности холостой пробы.

Определение активности пероксидаз
Активность ПО определяли по способности полиме-

ризации гваякола до тетрагваякола, которая сопровож-
дается увеличением оптической плотности реакционной 
смеси. Пероксидазы экстрагировали так же, как и катала-
зы. Измерение проводили в фосфатном буфере, содержа-
щем 11 мМ H2O2 и 9 мМ гваякола при 436 нм через каж-
дые 20 секунд после запуска реакции (Ermakov et al., 
1987).

Определение скорости образования супероксид-аниона
Скорость образования СА определяли акцепторным 

методом, основанным на определении окрашенного про-
дукта окисления адреналина – аденохрома (Minibayeva 
et al., 2001). Навеску свежих листьев (100 мг) помещали 
в 10 мл 0,1-процентного раствора тритона X-100 (Pan-
chuck et al., 2002). Доливали раствор адреналина (11 мМ 
адреналина и 30 мкМ HCl, pH = 7,0) до конечной концен-
трации адреналина 1 мМ. После 60 минут реакцию оста-
навливали добавлением 150 мкл 0,5 М HCl и измеряли 
оптическую плотность при 490 нм относительно 1 мМ 
раствора адреналина-гидрохлорида.

Статистический анализ
Анализ каждого компонента проводили трижды в ка-

ждой параллельной пробе. На рисунках и таблицах ре-

зультаты представлены в виде средних значений пара-
метра и их стандартных ошибок. Расчеты выполняли, 
используя программы Statistica 10.0, Microsoft Excel 2003. 
Достоверность различий во всех экспериментах оцени-
вали при помощи U-критерия Манна – Уитни.

Результаты 

У всех проанализированных мутантов был выявлен 
достоверно более высокий уровень содержания белка 
в семенах, чем в контроле (рис. 1). К примеру, у мутанта 
№ 5 было зафиксировано наибольшее количество белка, 
в среднем 13,78 мг/г, в то время как для контрольного 
варианта этот показатель составил в среднем 9,04 мг/г 
(см. рис. 1). 

По результатам исследований нейтральных липидов 
(НЛ) семена амаранта преимущественно состоят из три-
ацилглицеролов и жирных кислот, остальная часть НЛ 
представлена стеринами и их эфирами. Наибольшее на-
копление НЛ (40,8 мг/г) было выявлено у мутанта № 1. 
Для данного мутанта было характерно также максималь-
ное содержание триацилглицеролов в сравнении с ос-
тальными мутантами A. cruentus (табл. 1). Достоверно 
повышенное по сравнению с контролем содержание НЛ, 
триацилглицеролов и эфиров было характерно для му-
тантов № 1, № 3, № 4 и № 7. 

В составе ЖК семян амаранта нами было идентифи-
цировано 15 компонентов, среди которых преобладали 
линолевая (18:2), олеиновая (18:1), пальмитиновая 
(16:0) и стеариновая (18:0) кислоты. Действие всех испы-
танных концентраций азида натрия в конечном счете 
приводило к увеличению содержания линолевой кисло-
ты у мутантов по сравнению с контролем. Максималь-
ные значения содержания линолевой кислоты выявлены 
у четырех мутантов амаранта: № 1, № 4, № 6 и № 7, полу-
ченных обработкой 0,1 мМ, 2 мМ, 4 мМ и 5 мМ раствором 
азида натрия соответственно, и составили 50% от суммы 
всех ЖК. При этом увеличивалось относительное содер-
жание пальмитиновой кислоты от 17,8% в контроле до 
19,9% в опытных вариантах. Кроме того, у мутантов на-
блюдали достоверное снижение содержания олеиновой 
и стеариновой кислот (табл. 2). 

Рис. 1. концентрация общего белка у мутантов Amaranthus cruentus l. 
(ось Х – мутанты амаранта; ось Y – концентрация белка, мг/г семян)

fig. 1 concentration of total protein in the mutants of Amaranthus cruentus l. 
(the X-axis shows amaranth mutants; the Y-axis shows total protein concentrations in seeds, mg/g)
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Таблица 2. Состав и содержание жирных кислот в семенах мутантных форм амаранта 
(Amaranthus cruentus l.) (% от суммы)

Table 2. composition and content of fatty acids in the seeds of amaranth 
(Amaranthus cruentus l.) mutants (% of the total)

Таблица 1. Общее содержание нейтральных липидов в семенах мутантов амаранта 
(Amaranthus cruentus l.), мг/г

Table 1. Total content of neutral lipids in the seeds of amaranth (Amaranthus cruentus l.) mutants, mg/g

Образец /
Sample

контроль /
Сontrol

Мутант 
№ 1 /

Mutant 
no. 1

Мутант 
№ 2 /

Mutant 
no. 2

Мутант 
№ 3 /

Mutant 
no. 3

Мутант 
№ 4 /

Mutant 
no. 4

Мутант 
№ 5 /

Mutant 
no. 5

Мутант 
№ 6 / 

Mutant 
no. 6

Мутант 
№ 7 /

Mutant 
no. 7

Сумма Нл,
мг липидов/ 
г семян

29,4 ± 0,2 40,8 ± 0,1 28,0 ± 0,2 33,6 ± 0,1 36,2 ± 0,2 26,6 ± 0,1 27,7 ± 0,1 34,7 ± 0,1

Триацилгли-
церолы

25,7 ± 0,1 36,1 ± 0,1 24,2 ± 0,1 29,1 ± 0,1 30,9 ± 0,1 23,4 ± 0,1 23,7 ± 0,1 30,6 ± 0,1

Эфиры 1,6 ± 0,1 2,3 ± 0,2 1,7 ± 0,1 2,2 ± 0,1 2,4 ± 0,2 1,4 ± 0,1 1,6 ± 0,1 2,1 ± 0,1

Стерины 0,2 ± 0,1 0,3 ± 0,2 0,4 ± 0,1 0,3 ± 0,2 0,5 ± 0,2 0,2 ± 0,2 0,3 ± 0,1 0,3 ± 0,1

Примечание: критерий достоверности – p < 0.01. Здесь и далее результаты представлены в виде M ± SEM

Note: the criterion for statistical significance is p < 0.01. Here and further the results are presented in the form of M ± SEM
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Насыщенные:

Миристиновая 0,3 ± 0,2 0 0 0,2±0,1 0,2±0,3 0,2±0,1 0,2±0,3 0

Пентадекановая 0,1 ± 0,3 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,1 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,1

пальмитиновая 17,8 ± 0,5 19,4 ± 0,5 19,7 ± 0,6 19,7 ± 0,5 19,7 ± 0,2 19,6 ± 0,7 19,6 ± 0,6 19,9 ± 0,8

Маргариновая 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,1 0,1.±.0,1 0,1 ± 0,1 0,1 ± 0,1 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,1

Стеариновая 5,1 ± 0,3 4,2 ± 0,3 4,3.±.0,2 3,8 ± 0,2 3,9 ± 0,4 4,1 ± 0,1 4,1 ± 0,3 4,2 ± 0,2

Арахиновая 0,9 ± 0,1 0,9 ± 0,2 1,0 ± 0,1 0,8 ± 0,3 0,9 ± 0,3 0,8±  0,2 0,9 ± 0,3 0,9 ± 0,1

Бегеновая 0,4 ± 0,1 0,3 ± 0,1 0,3 ± 0,2 0,3 ± 0,1 0,3 ± 0,2 0,3 ± 0,3 0,3 ± 0,1 0,3 ± 0,1

Лигноцериновая 0,3 ± 0,2 0,2 ± 0,2 0,2 ± 0,2 0,2 ± 0,2 0,2 ± 0,1 0,2 ± 0,1 0,2 ± 0,3 0,2 ± 0,3

Мононенасыщенные:

Пальмитолеиновая 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,3 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,1 0,1 ± 0,2 0,1 ± 0,3 0,1 ± 0,3

Гептадеценовая 0,9 ± 0,1 1,0 ± 0,3 1,1 ± 0,2 1,1 ± 0,2 1,2 ± 0,2 1,1 ± 0,3 1,2 ± 0,1 1,2 ± 0,2

Олеиновая 32,5 ± 2,2 22,3 ± 0,3 23,2 ± 0,1 23,3 ± 0,2 21,9 ± 0,3 24,4 ± 0,1 21,8 ± 0,2 21,6 ± 0,1

Эйкозеновая 0,2 ± 0,1 0,1 ± 0,2 0,2 ± 0,1 0,1 ± 0,3 0,1 ± 0,3 0 0,1 ± 0,1 0,1 ± 0,1

Полиненасыщенные:

линолевая 40,4 ± 1,5 50,0 ± 0,9 48,5 ± 0,6 49,0 ± 1,1 50,0 ± 1,3 47,9 ± 1,2 50,0 ± 1,6 50,0 ± 1,6

Линоленовая 0,6 ± 0,1 0,8 ± 0,1 0,7 ± 0,2 0,8 ± 0,1 0,8 ± 0,1 0,7 ± 0,2 0,8 ± 0,1 0,8 ± 0,1

Гексадекадиеновая 0,3 ± 0,1 0,4 ± 0,2 0,4 ± 0,3 0,3 ± 0,2 0,4 ± 0,1 0,3 ± 0,1 0,4 ± 0,1 0,4 ± 0,1

Примечание: критерий достоверности – p < 0.01

Note: the criterion for statistical significance is p < 0.01
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В предыдущей работе, связанной с индуцированным 
мутагенезом, исходя из результатов морфометрического 
анализа, нами была определена оптимальная концентра-
ция азида натрия для обработки семян амаранта A. cruen-
tus; она лежит в диапазоне 0,5–1,0 мМ (Taipova, Kuluev, 
2021). Поэтому дальнейшие работы вели с мутантами 
амаранта, полученными путем обработки 0,5–1,0 мМ ази-
да натрия (мутанты № 2 и № 3). 

Содержание ФЛ во всех проанализированных мутан-
тах составило от 8,3 до 10,1 мг липидов/г семян. Фракци-
онный состав ФЛ зерен амаранта содержал следующие 
компоненты: фосфатидилхолины до 5,0, фосфатидилэта-
ноламины до 2,5, фосфатидилинозиты до 2,4 мг/г. Досто-
верное увеличение по сравнению с контролем было вы-
явлено по содержанию ФЛ и фосфатидилэтаноламина 
для мутанта № 3. Контроль и мутант № 2 достоверно не 
отличались по большинству компонентов ФЛ (табл. 3). 

Интересно отметить, что лишь у мутантов был обнару-
жен фосфатидилглицерол, тогда как у контроля он не вы-
являлся.

Путем обработки проростков 2-процентным раство-
ром NaCl растения мутантов № 1 и № 2 были проверены 
на устойчивость к солевому стрессу. У обоих мутантов 
показатель активности КАТ был достоверно выше по 
сравнению с контролем как при нормальных условиях, 
так и при засолении (рис. 2, а). То же самое было выявле-
но при определении активности ПО (рис. 2, б). Причем 
у мутанта № 2 данный показатель был наиболее высо-
ким. Исходя из этих данных, можно полагать, что он 
обладает более высокой способностью к быстрому раз-
ложению Н2О2 и соответственно большей стрессоустой-
чивостью. При воздействии соли у мутантных растений 
наблюдалась низкая скорость образования СА по сравне-
нию с контролем, что является еще одним подтвержде-
нием их большей устойчивости к солевому стрессу 
(рис. 2, в).

Таким образом, солевой стресс приводил к увеличе-
нию активности КАТ и ПО у контрольной линии амаран-
та (см. рис. 2, а, б), а у мутантов активность антиоксидан-
тных ферментов была изначально высокой и при засоле-
нии достоверно не увеличивалась. Все это, плюс низкая 
скорость образования СА у мутантов при засолении, ве-
роятнее всего, отражает их более высокую стрессоустой-
чивость.

Обсуждение результатов

Важной целью применения методов индуцированно-
го мутагенеза в экспериментально-исследовательских 
работах с культурными растениями является повыше-
ние количества и качества урожая зерна. При оценке пи-
тательных качеств семян амаранта большое значение 
уделяется содержанию белка. Помимо этого, важным па-
раметром является содержание и состав ЖК в нейтраль-
ных и полярных липидах (Los, 2014). Показано, что зерно 
амаранта на 61,3–76,5% состоит из углеводов, представ-
ленных в основном крахмалом, 13,1–21,5% приходится 
на сырой белок, 5,6–10,9% – на сырой жир, 2,7–5% – на 
сырую клетчатку и 2,5–4,4% – на золу (Mlakar et al., 2009). 
Однако не вызывает сомнения, что селекционными ме-
тодами могут быть получены сорта амаранта, сущест-
венно отличающиеся по составу основных питательных 

компонентов. Получение ценного селекционного расти-
тельного материала амаранта с последующим отбором 
по желаемым признакам с помощью методов мутагенеза 
проводились и ранее, например M. Kečkešová et al. (2012). 
Так, им удалось путем воздействия гамма-излучения со-
здать мутантные формы A. hypochondriacus и A. cruentus, 
содержащие на 2% больше белка по сравнению с необра-
ботанными линиями. Влияние гамма-излучения на каче-
ство семян сортов амаранта описал также E. V. Gudym 
(2018), при этом он отметил положительное и отрица-
тельное влияние доз гамма-излучения на содержание 
белка в семенах мутантных форм амаранта. На основе 
исследований белка в семенах мутантных растений 
A. cru entus нами было установлено, что обработка азидом 
натрия способствует увеличению его концентрации на 
52% у одной из мутантных форм, что существенно пре-
вышает описанные в литературе результаты. Поэтому 
мутант № 5 может быть использован в дальнейшей се-
лекции для получения новых высокобелковых сортов 
амаранта. Особый интерес представляет вопрос о сохра-
нении таких высоких показателей содержания белка 
в последующих поколениях, ответ на который мы плани-
руем получить в ходе наших дальнейших исследований. 
Мутагенез может стать эффективным подходом не толь-
ко для изменения содержания белка, но и липидного 
и ЖК состава семян многих культурных растений (Rück-
er, Röb belen, 1997). Основным компонентом липидной 

Образец /
Sample

контроль /
Сontrol

Мутант № 2 /
Mutant no. 2

Мутант № 3 /
Mutant no. 3

Сумма Фл, мг липидов/г семян 8,3 ± 0,8 9±0,1 10,1±0,2

Фосфатидилхолин 4,1 ± 0,4 4,4 ± 0,2 5,0 ± 0,3

Фосфатидилэтаноламин 1,6 ± 0,2 2,2 ± 0,1 2,5 ± 0,1

Фосфатидилинозитол 2,6 ± 0,2 2,2 ± 0,1 2,4 ± 0,2

Фосфатидилглицерол 0 0,2 ± 0,1 0,2 ± 0,1

Примечание: критерий достоверности – p < 0.01

Note: the criterion for statistical significance is p < 0.01

Таблица 3. Содержание фосфолипидов в семенах амаранта (Amaranthus cruentus l.), мг/г

Table 3. content of phospholipids in the seeds of amaranth (Amaranthus cruentus l.), mg/g
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фракции масла семян амаранта являются триацил гли-
церины (около 80%), что представляет собой основное 
депо ЖК, остальная часть приходится на второстепен-
ные соединения, такие как сквален, стерины, токоферо-
лы, каротиноиды, фосфолипиды. Содержание ФЛ, вклю-
чающих в себя фосфатидилхолин, фосфатидилэтанола-
мин и фосфатидилинозит, в масле семян амаранта нахо-
дится в диапазоне 9,1–10,2% от общего количества липи-
дов (Gamel et al., 2007). Фосфолипиды играют в клетках 
множество ролей: помимо создания барьеров проницае-
мости, они служат субстратом или составной частью 
мембраносвязанных ферментов, участвуют в синтезе 

мак ромолекул, действуют как молекулярные сигналы, 
влияющие на метаболические события и др. (Becker et al., 
1981). В семенах мембранные ФЛ и НЛ являются источ-
ником ЖК. Именно НЛ, в особенности триацилглицери-
ны, являются энергетическим и строительным резервом 
живых клеток. Поэтому важно в семенах анализируемых 
растений определять также содержание фосфолипидов 
и их отдельных компонентов.

У мутантов амаранта нами было зафиксировано уве-
личение содержания НЛ на 38% и линолевой кислоты на 
23% по сравнению с контролем. Модификация биосинте-
за ЖК позволяет получить масла с заданными физичес-

Рис. 2. Активность каталаз, пероксидаз и скорость образования супероксид-аниона в листьях 
мутантных форм амаранта (Amaranthus cruentus l.) при действии солевого стресса: а – активность каталаз; 

б – активность пероксидаз; в – скорость образования супероксид-аниона
fig. 2 catalase and peroxidase activity, and rate of superoxide anion formation in the leaves of amaranth 

(Amaranthus cruentus l.) mutant forms in response to salt stress: а – catalase activity; б – peroxidase activity; 
в – rate of superoxide anion formation 
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кими свойствами и пищевой ценностью. Полиненасы-
щенные жирные кислоты (ПНЖК) амаранта являются 
перспективным функциональным компонентом в пище-
вой промышленности. Увеличение содержания линоле-
новой кислоты в семенах будет способствовать повыше-
нию полезных свойств амарантового масла и его исполь-
зованию в пищевых и медицинских целях. Поэтому все 
проанализированные мутанты амаранта могут быть ис-
пользованы в селекции сортов с повышенным содержа-
нием линоленовой кислоты в семенах.

Полученные нами данные показывают также, что му-
танты амаранта могут обладать повышенной устойчиво-
стью к абиотическим факторам среды. На примере соле-
вого стресса у отдельных мутантов выявлена модуляция 
ферментов антиоксидантной защиты. Засоление – один 
из актуальных абиотических стрессовых факторов, сни-
жающих рост и продуктивность растений, в том числе за 
счет индукции окислительного стресса (Evgrashkina 
et al., 2020). Окислительный стресс характеризуется из-
быточным образованием АФК, которые ответственны за 
окислительное повреждение клеток (Foyer, Noctor, 2003). 
Из-за дисбаланса в образовании и разрушении АФК, 
в особенности таких, как супероксид-анион и перекись 
водорода, при солевом стрессе наблюдается увеличение 
их концентрации (Asada, 1994). Супероксидный радикал 
не может проникать через биологические мембраны 
и расщепляется до Н2О2 супероксиддисмутазой (Aydin 
et al., 2013). Различные экологические стрессы индуци-
руют накопление Н2О2, уровень которого ферментативно 
регулируется рядом КАТ и ПО, локализованных практи-
чески во всех компартментах растительной клетки (Blo-
khi na et al., 2003).

Обнаруженная нами повышенная активность КАТ 
у мутантов служит адаптивным механизмом для сниже-
ния содержания Н2О2 и обеспечивает защиту от окисли-
тельного повреждения клеток (Agarwal, Pandey, 2004). 
К примеру, у Phaseolus vulgaris L. повышенная активность 
КАТ была ассоциирована с эффективностью разложения 
Н2О2 и толерантностью к соли (Nagesh, Devaraj, 2008). 
Увеличение активности ПО и изменение скорости обра-
зования СА также служит подтверждением солеустойчи-
вости мутантов № 2 и № 3 амаранта и согласуется с дан-
ными, полученными для солеустойчивых видов томатов 
(Koca et al., 2006), риса (Dionisio-Sese, Tobita, 1998) и мно-
гих других культур. Более того, полученные нами дан-
ные говорят о возможных генетических механизмах по-
вышенной стрессоустойчивости мутантных растений 
амаранта через модуляцию активности ферментов анти-
оксидантной системы.

Заключение

Мутантные формы амаранта поколения М2, получен-
ные при помощи азида натрия, характеризовались увели-
чением содержания белка и изменениями в составе липи-
дов в семенах. Установлено максимальное увеличение со-
держания белка в семенах мутантного амаранта на 52%, 
а линоленовой кислоты на 25% по сравнению с контро-
лем. При этом мутантные растения характеризовались 
повышенной активностью КАТ и ПО, а также уменьшени-
ем скорости образования СА, что может говорить об их 
большей стрессоустойчивости по сравнению с контроль-
ной линией. Полученные нами мутантные формы ама-
ранта являются перспективными для дальнейшей селек-
ции с целью выведения новых сортов этой культуры с за-
данными хозяйственно ценными признаками.

references / литература

Agarwal S., Pandey V. Antioxidant enzyme response to 
NaCl stress in Cassia angustifolia. Biologia Plantarum. 
2004;48(4):555-560. DOI: 10.1023/B:BIOP.0000047152.07
878.e7

Asada K. Production and action of active oxygen species in 
photosynthetic tissues. Causes of Photoxidative Stress and 
Amelioration of Defense Systems in Plants. New York, NY: 
CRC Press; 1994. р.78. 

Aydin S.S., Büyük I., Aras S. Relationships among lipid peroxi-
dation, SOD enzyme activity, and SOD gene expression pro-
file in Lycopersicum esculentum L. exposed to cold stress. 
Genetics and Molecular Research. 2013;12(3):3220-3229. 
DOI: 10.4238/2013.august.29.6

Becker R., Wheeler E.L., Lorenz K., Stafford A.E., Gros-
jean O.K., Betschart A.A. et al. A composition study of ama-
ranth grain. Journal of Food Science. 1981;46(4):1175-1180. 
DOI: 10.1111/j.1365-2621.1981.tb03018.x

Benavides M.P., Marconi P.L., Gallego S.M., Comba M.E., 
Tomaro M.L. Relationship between antioxidant defense 
system and salt tolerance in Solanum tuberosum. Aus-
tralian Journal of Plant Physiology. 2000;27(3):273-278. 
DOI: 10.1071/PP99138

Blokhina O., Virolainen-Arne E., Fagerstedt K.V. Antioxidants, 
oxidative damage and oxygen deprivation stress: a review. 
Annals of Botany. 2003;91(2):179-194. DOI: 10.1093/aob/
mcf118

Bradford M.M. A rapid and sensitive methods for the quan-
titation of microgram quantities of protein utilizing the 
principle of protein–dye binding. Analytical Biochemistry. 
1976;72:248-254. DOI: 10.1006/abio.1976.9999

Das S. Amaranthus: a promising crop of future. Singapore: 
Springer; 2016. DOI: 10.1007/978-981-10-1469-7

Dionisio-Sese M.L., Tobita S. Antioxidant responses of rice 
seedlings to salinity stress. Plant Science. 1998;135(1):1-9. 
DOI: 10.1016/S0168-9452(98)00025-9

Elfeky S., Abo-Hamad S., Saad-Allah K.M. Physiological impact 
of sodium azide on Helianthus annuus seedlings. Inter-
national Journal of Agronomy and Agricultural Research. 
2014;4(5):102-109. 

Ermakov A.I., Arasimovich V.V., Yarosh N.P., Peruanskiy Yu.V., 
Lukovnikova G.A., Ikonnikova M.I. Methods of biochem-
ical research in plants (Metody biokhimicheskogo issle-
dovaniya rasteniy). A.I. Ermakov (ed.). 3rd ed. Leningrad: 
Agropromizdat; 1987. [in Russian] (Ермаков А.И., Ара-
симович В.В., Ярош Н.П., Перуанский Ю.В., Луковни-
кова Г.А., Иконникова М.И. Методы биохимического 
исследования растений / под ред. А.И. Ермакова. 3-е 
изд. Ленинград: Агропромиздат; 1987).

Evgrashkina T.N., Ivanishchev V.V., Boykova O.I., Zhukov N.N. 
Induction of oxidative stress with carbonate saliniza-
tion in triticale seedlings. Russian Agricultural Sciences. 
2020;(1):11-14. [in Russian] (Евграшкина Т.Н., Ивани-
щев В.В., Бойкова О.И., Жуков Н.Н. Индукция оки-
слительного стресса карбонатным засолением 
в проростках тритикале. Российская сельскохозяйст-
венная наука. 2020;(1):11-14). DOI: 10.31857/S2500-2627-
2020-1-11-14 

Foyer C.H., Noctor G. Redox sensing and signaling associated 
with reactive oxygen in chloroplasts, peroxisomes and 
mitochondria. Physiologia Plantarum. 2003;119(3):355–364. 
DOI: 10.1034/j.1399-3054.2003.00223.x

Gamel T.H., Mesallam A.S., Damir A.A., Shekib L.A., Lins-
sen J.P. Characterization of amaranth seed oils. Journal 
of Food Lipids. 2007;14(3):323-334. DOI: 10.1111/j.1745-

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):76-85

   •   183 (1), 2022   •   

83

Taipova R.M., Nesterov V.N., Rozentsvet O.A., Kuluev B.R. 



4522.2007.00089.x
Gómez-Pando L., Eguiluz A., Jimenez J., Falconí J., Heros Agui-

lar E. Barley (Hordeum vulgare) and Kiwicha (Amaranthus 
caudatus) improvement by mutation induction in Peru. In: 
Q.Y. Shu (ed.). Induced Plant Mutations in the Genomics Era. 
Rome: FAO; 2009. p.330-332. 

Gudym E.V. Description of mutant amaranth forms accord-
ing to grain quality (Kharakteristika mutantnykh form 
amaranta po kachestvu zerna). Bulletin of the Belarus-
sian State Agricultural Academy. 2018;(1):113-117. [in Rus-
sian] (Гудым Е.В. Характеристика мутантных форм 
амаранта по качеству зерна. Вестник Белорусской 
государственной сельскохозяйственной академии. 
2018;(1):113-117).

Hasanuzzaman M., Hossain M.A., Teixeira da Silva J.A., Fujita M. 
Plant response and tolerance to abiotic oxidative stress: 
Antioxidant defense is a key factor. In: B. Venkateswarlu, 
A.K. Shanker, C. Shanker, M. Maheswari (eds). Crop Stress 
and Its Management: Perspectives and Strategies. Dordrecht: 
Springer; 2011; 261-315. DOI:10.1007/978-94-007-2220-0_8

Kates M. Techniques of lipidology: Isolation, analysis, and iden-
tification of lipids. Transl. from Eng. by V. Vaver. Moscow: 
MIR; 1975. [in Russian] (Кейтс М. Техника липидологии. 
Выделение, анализ и идентификация липидов / пер. 
с англ. В. Вавера. Москва: МИР; 1975).

Kečkešová M., Gálová Z., Hricová A. Changes in protein profile 
in amaranth mutant line. Journal of Microbiology, Biotech-
nology and Food Sciences. 2012;1:1129-1135.

Koca H., Ozdemir F., Turkan I. Effect of salt stress on lipid per-
oxidation and superoxide dismutase and peroxidase activi-
ties of Lycopersicon esculentum and L. pennellii. Biologia 
Plantarum. 2006;50(4):745-748. DOI: 10.1007/s10535-006-
0121-2

Levitana T.P., Lipskaya A.A., Dmitrieva E.Yu. Methods for bio-
chemical analysis of plants (Metody biokhimicheskogo 
analiza rasteniy). Leningrad: Leningrad State University; 
1978. [in Russian] (Левитана Т.П., Липская А.А., Дмит-
риева Е.Ю. Методы биохимического анализа растений. 
Ленинград: ЛГУ; 1978). 

Los D.A. Fatty acid desaturases. Moscow: Scientific World; 

2014. [in Russian] (Лось Д.А. Десатуразы жирных кислот. 
Москва: Научный мир; 2014).

Minibayeva F.V., Gordon L.K., Kolesnikov O.P., Chasov A.V. Role 
of extracellular peroxidase in the superoxide production 
by wheat root cells. Protoplasma. 2001;217(1-3):125-128. 
DOI: 10.1007/BF01289421

Mlakar S.G., Turinek M., Jakop M., Bavec M., Bavec F. Nutrition 
value and use of grain amaranth: potential future applica-
tion in bread making. Agricultura. 2009;6(2):43-53.

Nagesh Babu R, Devaraj V.R. High temperature and salt stress 
response in French bean (Phaseolus vulgaris). Australian 
Journal of Crop Science. 2008;2(2):40-48.

Opute F.I. Seed lipids of the grain amaranths. Journal of 
Experimental Botany. 1978;30(3):601-606. DOI: 10.1093/
jxb/30.3.601

Panchuck I.I., Volkov R.A., Schöff F. Heat stress- and heat shock 
transcription factor-dependent expression and activity 
of ascorbate peroxidase in Arabidopsis. Plant Physiology. 
2002;129(2):838-853. DOI: org/10.1104/pp.001362

Rücker B., Röbbelen G. Mutants of Brassica napus with 
altered seed lipid fatty acid composition. In: J.P. Williams, 
M.U. Khan, N.W. Lem (eds). Physiology, Biochemistry and 
Molecular Biology of Plant Lipids. Dordrecht: Springer; 
1997. p.316-318. DOI: 10.1007/978-94-017

Taipova R.M., Kuluev B.R. Determination of the optimal con-
centration of mutagen sodium azide for Amaranthus 
cruentus L. seed treatment. Vestnik of Voronezh State 
Agrarian University. Series: Chemistry, Biology, Pharmacy. 
2021;(3):34-41. [in Russian] (Таипова Р.М., Кулуев Б.Р. 
Определение оптимальной концентрации мута-
гена азида натрия для обработки семян Amaranthus 
cruentus L. Вестник Воронежского государственного 
университета. Серия: Химия, биология, фармация. 
2021;(3):34-41).

Vysochina G.I. Amaranth (Amaranthus L.): chemical compo-
sition and prospects of using (review). Chemistry of Plant 
Raw Materials. 2013;(2):5-14. [in Russian] (Высочина Г.И. 
Амарант (Amaranthus L.): химический состав и пер-
спективы использования (обзор). Химия раститель-
ного сырья. 2013;(2):5-14).

Информация об авторах

Рагида Мухтаровна Таипова, аспирант кафедры биохимии и биотехнологии биологического факультета, Башкир-
ский государственный университет, 450076 Россия, Уфа, ул. Заки Валиди, 32, Taipova.Ragida@yandex.ru, https://orcid.
org/0000-0002-0385-4867
виктор Николаевич Нестеров, кандидат биологических наук, старший научный сотрудник, Самарский федераль-
ный исследовательский центр РАН, Институт экологии Волжского бассейна РАН, 445003 Россия, Тольятти, ул. Комзи-
на, 10, nesvik1@mail.ru, https://orcid.org/0000-0002-3590-7097
Ольга Анатольевна Розенцвет, доктор биологических наук, главный научный сотрудник, Самарский федеральный 
исследовательский центр РАН, Институт экологии Волжского бассейна РАН, 445003 Россия, Тольятти, ул. Комзина, 10, 
olgarozen55@mail.ru, https://orcid.org/0000-0001-6312-3620
булат Разяпович кулуев, доктор биологических наук, ведущий научный сотрудник, Институт биохимии и генетики – 
обособленное структурное подразделение Федерального государственного бюджетного научного учреждения Уфим-
ского федерального исследовательского центра Российской академии наук, 450054 Россия, Уфа, пр. Октября, 71, ku-
luev@bk.ru, https://orcid.org/0000-0002-1564-164X

Information about the authors

ragida M. Taipova, postgraduate student, Department of Biochemistry and Biotechnology, Faculty of Biology, Bashkir State 
University, 32 Zaki Validi St., Ufa 450074, Russia, Taipova.Ragida@yandex.ru, https://orcid.org/0000-0002-0385-4867
Viktor n. nesterov, Cand. Sci. (Biology), Senior Researcher, Institute of Ecology of the Volga Basin of the Russian Academy of 
Sciences, branch of Samara Federal Research Center of the Russian Academy of Sciences, 10 Komzina St., Tolyatti, 445003, Rus-
sia, nesvik1@mail.ru, https://orcid.org/0000-0002-3590-7097

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

 PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):76-85

   •   183 (1), 2022   •   

84

Таипова Р.М., Нестеров В.Н., Розенцвет О.А., Кулуев Б.Р.



Olga A. rozentsvet, Dr. Sci. (Biology), Chief Researcher, Institute of Ecology of the Volga Basin of the Russian Academy of Sci-
ences, branch of Samara Federal Research Center of the Russian Academy of Sciences, 10 Komzina St., Tolyatti 445003, Russia, 
olgarozen55@mail.ru, https://orcid.org/0000-0001-6312-3620
Bulat r. Kuluev, Dr. Sci. (Biology), Leading Researcher, Institute of Biochemistry and Genetics, subdivision of Ufa Federal Re-
search Centre of the Russian Academy of Sciences, 71 Oktyabrya Ave., Ufa 450054, Russia, kuluev@bk.ru, https://orcid.org/ 
0000-0002-1564-164X

Вклад авторов: все авторы сделали эквивалентный вклад в подготовку публикации.
Contribution of the authors: the authors contributed equally to this article.

Конфликт интересов: авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.
Conflict of interests: the authors declare no conflicts of interests.

Статья поступила в редакцию 20.09.2021; одобрена после рецензирования 16.12.2021; принята к публикации 
28.02.2022.
The article was submitted on 20.09.2021; approved after reviewing on 16.12.2021; accepted for publication on 28.02.2022.

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):76-85

   •   183 (1), 2022   •   

85

Taipova R.M., Nesterov V.N., Rozentsvet O.A., Kuluev B.R. 



Научная статья
УДК 581.1:577.29
DOI: 10.30901/2227-8834-2022-1-86-94

И. Г.  Широких1, 2, С. Ю. Огородникова2, я. И. Назарова1, О. Н. Шуплецова1

Автор, ответственный за переписку: Ирина Геннадьевна Широких, irgenal@mail.ru

1 Федеральный аграрный научный центр Северо-Востока имени Н.В. Рудницкого, Киров, Россия 
2 Институт биологии Коми научного центра Уральского отделения РАН, Сыктывкар, Россия 

Актуальность. Засоление почв является одним из факторов, ограничивающих рост и продуктивность растений. Пло-
щади засоленных территорий ежегодно увеличиваются, поэтому актуально исследование механизмов устойчивости 
растений к солевому стрессу. 
Материал и методы. Для повышения устойчивости к засолению почвы в геном табака (Nicotiana tabacum L.) был вве-
ден бактериальный ген холиноксидазы codА из Arthrobacter globiformis (Conn) Conn & Dimmick. Растения дикого типа 
(сорт ‘Самсун’) и трансгенной линии Сod 38 выращивали в условиях солевого стресса, вызванного хлоридом натрия 
в концентрации 150 мМ. О солеустойчивости сравниваемых генотипов судили по ростовым показателям и способно-
сти сохранять пул фотосинтетических пигментов. Для оценки чувствительности растений к солевому стрессу прове-
дены биохимические тесты, отражающие интенсивность перекисных процессов и активность антиоксидантных фер-
ментов. 
Результаты. У трансформантов на фоне солевого стресса показатели выживаемости и биометрические характеристи-
ки были существенно выше, чем у растений дикого типа, что, очевидно, обеспечивалось экспрессией гетерологичной 
вставки и функционированием глицинбетаина. Особенностями подвергнутых солевому стрессу трансгенных расте-
ний также являлись способность к эффективному поддержанию уровня фотосинтетических пигментов и уменьшен-
ное содержание в листьях малонового диальдегида, что свидетельствует о низкой интенсивности перекисного оки-
сления липидов при засолении и может объясняться функционированием эндогенного глицинбетаина, как соедине-
ния с полифункциональным действием.
Заключение. Показано, что трансформация растений бактериальным геном холиноксидазы с последующим нако-
плением белкового продукта гена codА – глицинбетаина, даже в минимальном количестве, сопровождалась положи-
тельными эффектами на растения табака в условиях солевого стресса.

Ключевые слова: трансгенный табак, глицинбетаин, перекисное окисление липидов, антиоксидантные ферменты, 
пластидные пигменты
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Effect of salt stress on plants of wild-type Nicotiana tabacum l. and 
transformants with a choline oxidase (codA) gene

Background. Soil salinity is one of the limiting factors for plant growth and productivity. The areas of saline lands increase an-
nually, so it is important to study the mechanisms of plant resistance to salt stress. 
Material and methods. We studied the effect of salt stress on tobacco plants (Nicotiana tabacum L.) of the wild type (‘Samsun’) 
and the transgenic line Cod 38 obtained by introducing the сodA gene, encoding bacterial choline oxidase, from Arthrobacter 
globiformis. Salt tolerance of the compared genotypes was assessed according to the growth indicators and the ability to pre-
serve the pool of photosynthetic pigments under model salt stress conditions (150 mМ NaCl). The sensitivity of plants to salt 
stress was analyzed using biochemical tests that reflected the intensity of peroxidation processes and the activity of antioxidant 
enzymes (superoxide dismutase, and peroxidase).
results. The survival rates and biometric characteristics of transformants under salt stress were significantly higher than in 
wild-type plants. Under the impact of salt stress, the content of chlorophylls and carotenoids in the leaves of ‘Samsun’ plants 
decreased 1.5 and 1.3 times, respectively. Contrastingly, transformants under the same conditions showed a tendency to in-
crease the pool of plastid pigments. A peculiarity of transgenic plants was also the reduced malondialdehyde content in their 
leaves, which indicates a low intensity of lipid peroxidation during salinization and can be explained by the functioning of en-
dogenous glycine betaine as a compound with a multifunctional effect.
conclusions. It was shown that the transformation of plants with the bacterial gene of choline oxidase, followed by the accu-
mulation of the protein product of the codA gene – glycine betaine, even in a minimal amount, was accompanied by positive 
effects on tobacco plants under salt stress conditions.

Keywords: transgenic tobacco, glycine betaine, lipid peroxidation, antioxidant enzymes, plastid pigments
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введение

Одним из вредоносных факторов абиотической сре-
ды, ограничивающих рост и продуктивность растений, 
является засоление почв, которому в мире подвержено, 
по различным оценкам, от 831 до 971 млн га земель, ис-
пользуемых или которые могут быть использованы 
в сельском хозяйстве (Wicke et al., 2011; Butcher et al., 
2016). Актуальность изучения механизмов устойчивости 
растений к засолению обусловлена увеличением площа-
ди засоленных территорий, которые к 2050 г., по прогно-
зам, составят более 50% обрабатываемых земель (Wang 
et al., 2003) в связи с широким распространением ороше-
ния и глобальными изменениями климата (Shahid et al., 
2018). 

Высокие концентрации соли (NaCl) в почве вызыва-
ют у растений стресс, в динамике развития которого вы-
деляют две стадии. Первая стадия является результатом 
осмотического стресса, вызываемого резким падением 
водного потенциала в корневой зоне, в то время как вто-
рая стадия обусловлена токсическими эффектами нако-
пления ионов соли непосредственно в клетках растений 
(Munns, 2002). 

Важным механизмом адаптации растений к солевому 
стрессу является синтез и накопление соединений с ос-
мопротекторными свойствами − совместимых осмоли-
тов (Negrão et al., 2017). В клетках некоторых растений 
в ответ на высокую соленость, холод и засуху накаплива-
ется в значительных количествах глицинбетаин (ГБ). 
Предполагается, что ГБ участвует в осмотической регу-
ляции и защите функциональных макромолекул клетки. 
У большинства растений, включая культурные виды, 
уровень естественного накопления ГБ бывает слишком 
низким для адекватной регуляции осмотического давле-
ния в условиях стресса. Однако в ряде работ (Kathuria 
et al., 2009; Goel et al., 2011; Wei et al., 2017) было показа-
но, что трансгенные формы, в том числе несущие бакте-
риальный ген холиноксидазы (КФ 1.1.3.17), способны 
к сверхнакоплению ГБ и проявляют лучшую адаптацию 
к высоким концентрациям соли.

Важным следствием солевого стресса у растений 
является повышенная генерация активных форм кис-
лорода (АФК) и связанные с ней повреждения клеточ-
ных структур – проявление вторичного окислительно-
го стресса. В последнее время стало известно, что в до-
полнение к функции совместимого осмолита ГБ может 
участвовать в ингибировании накопления АФК, актива-
ции ряда связанных со стрессом генов, защите мембран 
и фотосинтетических процессов (Kathuria et al., 2009; 
Chen, Murata, 2011; Mansour, Ali, 2017). Известно, что 
в ряде случаев низкомолекулярные антиоксиданты мо-
гут защищать растительную клетку от окислительных 
повреждений более эффективно, чем антиоксидантные 
ферменты (Blokhina et al., 2003). Многие аспекты индук-
ции антиоксидантной защиты растений, в том числе свя-
занные с формированием солеустойчивости, изучены 
недостаточно. Оценка антиоксидантного статуса расте-
ний, трансформированных бактериальным геном cоdА, 
в условиях засоления почвы, насколько нам известно, ра-
нее не проводилась.

Цель настоящей работы – сравнительное изучение 
реакций на солевой стресс растений табака (Nicotiana 
tabacum L.) дикого типа и трансформированных геном 
бактериальной холиноксидазы по показателям роста, 
антиоксидантного статуса и содержания фотосинтетиче-
ских пигментов.

Материалы и методы

В работе использовали растения табака (Nicotiana 
tabacum L.) дикого типа (исходная форма – сорт ‘Самсун’) 
и растения полученной на его основе линии Cod 38 со 
встроенным геном codA, кодирующим холиноксидазу 
бактерии Arthrobacter globiformis (Conn) Conn & Dimmick. 
Сорт ‘Самсун’ характеризуется средней устойчивостью 
к засолению почвы, поэтому был выбран в качестве мо-
дельного при встраивании гетерологичного гена.

Пробирочные растения с молекулярно подтвержден-
ной экспрессией гена бактериальной холиноксидазы 
были любезно предоставлены Г. Н. Ралдугиной (Инсти-
тут физиологии растений им. К.А. Тимирязева РАН, Мо-
сква). Растения микроклонально размножили на среде 
Мурасиге и Скуга (Murashige, Skoog, 1962), не содержа-
щей гормонов и витаминов. Табак является неприхотли-
вым растением и хорошо микроклонально размножается 
и без витаминов и гормонов в составе питательной сре-
ды. Для микроклонального размножения использовали 
сегменты стебля с листом и пазушной почкой. Получен-
ный побег культивировали на питательной среде в тече-
ние шести недель до получения развитой корневой си-
стемы при температуре 16–18°С/14°С (день/ночь), фото-
периоде 16 ч и освещенности 7–10 кЛк. 

При достижении растениями возраста шести не-
дель (хорошо сформированная корневая система) их 
высаживали по одному в вегетационные сосуды объе-
мом 1,0 л и выращивали на двух почвенных фонах: 1 – 
контроль; 2 – солевой стресс, вызванный проливом 
воздушно-сухой почвы 150 мМ раствором хлорида на-
трия (NaCl) в объеме, рассчитанном на полную влаго-
емкость (54 ± 1,5%) почвы. В контроле для пролива ис-
пользовали очищенную воду в том же объеме. Сравнива-
емые генотипы были представлены на том и другом поч-
венном фоне шестью клонами каждый. Количество вы-
живших растений по вариантам учитывали через 14 су-
ток, а морфометрические показатели (высота побега, 
длина корня, количество листьев) – через 35 суток с мо-
мента высадки растений в почву. В фазу «цветение» от 
всех выживших растений отбирали пластинки зрелых 
листьев для биохимических анализов. 

Содержание хлорофилла а, хлорофилла b и каротино-
идов в листьях определяли используя фотометрический 
метод. Измерения проводили на спектрофотометре 
в ацетоновой вытяжке при длинах волн 662 и 644 нм со-
ответственно для хлорофиллов а и b (Shlyk, 1971), 470 нм – 
для каротиноидов (Maslova et al., 1986). Содержание пиг-
ментов в листьях выражали в мг/г сухой массы. 

Определение в листьях малонового диальдегида 
(МДА) проводили согласно методике, описанной в ра-
боте (Lukatkin, Golovanova, 1988). Метод основан на спо-
собности МДА образовывать окрашенный комплекс 
с тио барбитуровой кислотой при нагревании.

Общую активность супероксиддисмутазы (СОД, КФ 
1.15.1.1) определяли методом, основанным на ингибиро-
вании СОД фотохимического восстановления нитросине-
го тетразолия (NBT) до формазана (Beauchamp, Fridovich, 
1971). Измерения проводили на спектрофотометре. За 
единицу активности СОД принимали объем фермента-
тивного экстракта, который вызывал 50-процентное ин-
гибирование фотовосстановления NBT. Активность СОД 
рассчитывали на грамм сырой ткани.

Активность пероксидазы (ПО, КФ 1.11.1.11) оценива-
ли по увеличению оптической плотности реакционной 
среды при 470 нм в результате окисления гваякола (Er-
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makov et al., 1987). Состав реакционной смеси был следу-
ющим: 50 мМ K, Na-фосфатный буфер (рН 5), 2,5–5,0 мМ 
перекиси водорода, 21,5 мМ гваякола. 

Содержание в листьях ГБ определяли согласно руко-
водству (R 4.1.1672-03…, 2003) с солью Рейнеке спектро-
фотометрическим методом, но в модификации, заключа-
ющейся в использовании для проведения анализа сыро-
го растительного материала и увеличении массы наве-
ски от 3,0 до 40,0 г.

Фотометрические измерения выполняли на спектро-
фотометре Specol-1300 (Analytik Jena, Германия). Стати-
стическая обработка полученных данных осуществлена 
стандартными методами с использованием программ MS 
Excel и STATGRAPHICS. На рисунках представлены сред-
ние значения из трех биологических повторений и их 
стандартные отклонения.

Результаты и обсуждение

Реакция растений-трансформантов на модельное за-
соление почвы существенно отличалась от реакции ра-
стений дикого типа. Выживаемость линии Сod 38 на 
фоне солевого стресса, вызываемого 150 мМ NaCl, была 
существенно выше (100%), чем у исходного сорта ‘Сам-
сун’ (33,3%), уже к десятым суткам. По темпам развития 
(наступлению фенофаз) растения трансгенной линии 
в условиях стресса опережали растения дикого типа на 
шесть дней (рис. 1).

На более высокую устойчивость трансгенной линии 
к засолению в сравнении с исходным сортом указывают 
также данные морфометрии (рис. 2). У растений дикого 
типа под влиянием солевого стресса существенно подав-
лялся рост побегов и корней: морфометрические показа-
тели стрессированных растений были в 3–5 раз меньше, 
чем в контроле. Высота побега и облиственность расте-
ний линии Сod 38 на фоне засоления снизились незначи-
тельно, а длина корня в условиях стресса была в 1,4 раза 
больше, чем у растений, выращенных в обычных усло-
виях.

Результаты обработки полученных в опыте морфоме-
трических данных методом двухфакторного (фактор А – 
фон почвы; фактор В – генотип растения) дисперсионно-
го анализа показали, что на признак «высота побега» до-
стоверное и практически одинаковое влияние оказали 
оба фактора – генотип растения (F = 6,33, p > 0,0206) 
и фон почвы (F = 7,19, p > 0,0144), тогда как «число ли-
стьев» в большей степени определялось влиянием поч-
венного фона (F = 20,23, p > 0,0002), чем генотипом расте-
ния (F = 6,72, p > 0,0174). 

Накопление растением сухого вещества, напротив, 
определялось в основном генотипом растения (F = 108,47, 
p > 0,0001), хотя и фактор засоления почвы оценивался 
как статистически значимый (F = 12,54, p > 0,0019). В то 
же время на показатель «длина корня» почвенный фон 
не оказал существенного влияния: в равной степени 
 зависел от генотипа растения (F = 10,86, p > 0,0036) 

Рис. 1. Общий вид растений табака при выращивании в обычных условиях и при засолении почвы: 
а – дикий тип (сорт ‘Самсун’), б – трансгенная линия cod 38 

(I – контроль, II – солевой стресс)
fig. 1. General appearance of wild-type tobacco (a) and transgenic plants of cod 38 (б) when grown 

under normal conditions and in saline soil 
(I – control, II – salt stress)

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):86-94

   •   183 (1), 2022   •   

89

Shirokikh I.G., Ogorodnikova S.Yu., Nazarova Ya.I., Shupletsova O.N.



и  взаимодействия того и другого факторов (F = 10,65, 
p > 0,0039) (таблица). Это согласуется с представления-
ми о том, что подземная часть растений при засолении 
менее уязвима, чем надземная, благодаря наличию в кор-
нях более эффективной системы мембранной регуляции 
осмотического давления (Munns, 2002). В связи с этим 
стратегия повышения устойчивости растений к соли пу-
тем модификации метаболических путей, нацеленная на 
противодействие накоплению токсичных уровней соли 
именно в листьях, где осуществляется фотосинтез, имеет 
особую актуальность.

Статистически значимые различия по ростовым по-
казателям между исходным сортом ‘Самсун’ и линией 
Cod 38 на засоленной почве, свидетельствующие о по-
вышении солеустойчивости растений-трансформан-
тов, связаны с наличием в их листьях ГБ – продукта гете-
рологичного гена codА.

Если у растений дикого типа ГБ не обнаруживался, то 
в листьях трансгенной линии Cod 38 содержание ГБ со-
ставило 0,2 мкмоль/г сухой массы. Следовательно, повы-
шение солеустойчивости трансгенной линии табака свя-
зано с экспрессией в его геноме гетерологичной вставки 

codА. Однако в таком незначительном количестве ГБ 
вряд ли мог играть роль осмолитика, поэтому получен-
ный эффект объясняется, скорее всего, иной функцио-
нальной активностью ГБ.

Известно, что ГБ синтезируется в основном в хлоро-
пластах растений и, соответственно, может положитель-
но влиять на фотосинтетическую деятельность (Munns, 
Tester, 2008). В нормальных условиях линия табака, эк-
спрессирующая ген codА, отличалась от исходного сорта 
существенно меньшей величиной пула фотосинтетиче-
ских пигментов (рис. 3). На фоне солевого стресса содер-
жание пигментов в листьях растений дикого типа ката-
строфически снизилось по сравнению контролем. Осо-
бенно значительным было падение хлорофиллов а (в 1,7 
раза) и b (на 69%). Количество каротиноидов по сравне-
нию с контрольными растениями сократилось на 61%. 
У растений трансгенной линии Сod 38 в условиях стресса 
суммарное содержание хлорофиллов а и b тоже снизи-
лось, но в меньшей степени (на 28%), чем у исходного 
сорта. Обратную реакцию наблюдали в листьях транс-
формантов в отношении каротиноидов, содержание ко-
торых при засолении, напротив, увеличилось на 11%. 

Рис. 2. Изменение морфометрических показателей растений табака сорта ‘Самсун’ и трансгенной линии 
cod 38 при засолении почвы: а – высота побега, б – длина корня, в – число листьев

(I – контроль, II – солевой стресс)
fig. 2. changes in the morphometric parameters of cv. ‘Samsun’ and transgenic tobacco plants (cod 38) 

under salt stress: a – shoot height, б – root length, в – number of leaves
(I – control, II – salt stress) 
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Таблица. Дисперсионный анализ влияния фона почвы, генотипа растения и их взаимодействия 
на морфометрические показатели табака и накопление сухого вещества

Table. AnOVA of the effect of soil, plant genotype and their interaction on morphometric parameters 
and dry matter accumulation in tobacco plants 

Источник варьирования df SS F р

высота побега

Фон почвы (фактор А) 1 1107,04 7,19 0,0144*

Генотип растения (фактор В) 1 976,37 6,33 0,0206*

Взаимодействие факторов А × В 1 661,04 3,58 0,0732

Длина корня

Фон почвы (фактор А) 1 1320,17 0,50 0,4889

Генотип растения (фактор В) 1 28842,7 10,86 0,0036*

Взаимодействие факторов А × В 1 28290,7 10,65 0,0039*

число листьев

Фон почвы (фактор А) 1 580,17 20,23 0,0002*

Генотип растения (фактор В) 1 192,67 6,72 0,0174*

Взаимодействие факторов А × В 1 96,00 3,35 0,0823

Сухое вещество

Фон почвы (фактор А) 1 17,34 12,54 0,0019*

Генотип растения (фактор В) 1 150,00 108,47 0,0001*

Взаимодействие факторов А × В 1 –

Примечание: df – число степеней свободы; SS – сумма квадратов; F – критерий Фишера; р – уровень значимости
* – влияние фактора на варьирование признака достоверно при p ≥ 0,95

Note: df is the number of degrees of freedom; SS is the sum of squares; F is the Fisher criterion; p is the level of significance 
* – the effect of the factor on the variation of the character is significant at p ≥ 0,95

Рис. 3. Изменение пула фотосинтетических пигментов в листьях табака сорта ‘Самсун’ 
и трансгенной линии cod 38 при засолении почвы (I – контроль, II – солевой стресс)

fig. 3. changes in the pool of photosynthetic pigments in the leaves of cv. ‘Samsun’ 
and transgenic tobacco plants (cod 38) under salt stress (I – control, II – salt stress)
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Увеличение доли каротиноидов на фоне солевого стрес-
са можно объяснить их защитной антиоксидантной 
функ цией. Сообщалось, что каротиноиды способствуют 
стабилизации мембран тилакоидов, защищая пигменты 
от окислительного повреждения (Young, 1991). 

Растения трансгенной линии Сod 38, таким образом, 
отличались от растений дикого типа способностью более 
эффективно поддерживать исходный уровень фотосин-
тетических пигментов при действии солевого стресса. 
Однако обнаруженный феномен вряд ли можно рассма-
тривать как причину повышения солеустойчивости та-
бака, несущего бактериальный ген холиноксидазы. Об-
щий пул пластидных пигментов при стрессе у трансген-
ной линии оставался ниже, чем у исходного сорта. 

Результаты определения параметров перекисного 
окисления липидов (ПОЛ) как индикатора повреждения 
мембран показали, что в листьях табака исходного сор-
та, выращенного на засоленной почве, содержание МДА 
было на 30,6% выше, а у растений трансгенной линии, 
напротив, на 26,6% ниже, чем в листьях растений, вы-
ращенных в обычных условиях (рис. 4, а). К усилению 
ПОЛ у растений и накоплению ТБК-активных продуктов 
окис ления приводит, как правило, избыточное содержа-
ние пероксида водорода (ПВ). Важным механизмом под-
держания гомеостаза подвергнутых стрессу клеток яв-
ляется активация антиоксидантных ферментов – СОД, 
которая превращает супероксидные анион-радикалы 

в ПВ, и таких ферментов, как различные пероксидазы, 
которые обезвреживают ПВ. Известно, что у растений, 
в клетках которых быстро активируются антиоксидан-
тные ферменты, ПОЛ выражено слабее (Kolupaev et al., 
2019). 

Определение ферментативной активности показало, 
что активность СОД и ПО в листьях подвергнутого соле-
вому стрессу табака значительно ниже в сравнении 
с контрольными растениями, как у исходного сорта ‘Сам-
сун’, так и у линии Cod 38 (рис. 4, б, в). Вероятно, под воз-
действием стресса у растений дикого типа произошла 
инактивация конститутивного пула антиоксидантных 
ферментов, а накопление низкомолекулярных антиокси-
дантов не было достаточным для эффективной защиты 
метаболизма от АФК, на что указывает возросший на 
фоне стресса уровень МДА (см. рис. 4, а). В листьях стрес-
сированных растений-трансформантов содержание МДА 
было ниже, чем у растений, выращенных в нормальных 
условиях, следовательно уменьшение интенсивности 
ПОЛ обеспечивалось низкомолекулярными компонента-
ми антиоксидантной защиты или же было обусловлено 
защитным действием других энзиматических систем, ко-
торые в настоящей работе не изучались, – например та-
ких, как ферменты аскорбат-глутатионового цикла. Не 
исключено также, что более низкое содержание МДА 
в этом случае являлось следствием разрушения МДА 
и других ТБК-активных продуктов.

Рис. 4. Содержание МДА (а), активность СОД (б) и пО (в) в листьях табака сорта ‘Самсун’ 
и трансгенной линии cod 38 при засолении почвы (I – контроль, II – солевой стресс)

fig. 4. Malondialdehyde content (а), and the activity of SOD (б) and peroxidase (в) in the leaves of cv. ‘Samsun’ 
and transgenic tobacco plants (cod 38) under salt stress (I – control, II – salt stress)
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Физиологические механизмы участия ГБ в защите 
мембран от ПОЛ могут быть различными. Установлено, 
что ГБ может защищать стрессированные растительные 
клетки, улучшая регуляцию осмотического давления 
и поддерживая ионный гомеостаз (Robinson, Jones, 1986; 
Liang et al., 2009), а также путем стабилизации четвер-
тичной структуры ряда белков (Rajasekaran et al., 1997) 
и/или индуцируя сверхнакопление других осмолитов 
(пролина, растворимых сахаров и белка) (Liang et al., 
2009). Однозначно интерпретировать роль ГБ в повыше-
нии солеустойчивости трансгенной линии табака Соd 38 
достаточно сложно. 

Заключение

Выживаемость и морфометрические характеристики 
растений-трансформантов на фоне солевого стресса, об-
условленного 150 мМ NaCl, были значимо выше, чем у ра-
стений дикого типа, что, очевидно, обеспечивалось эк-
спрессией гетерологичной вставки codA и функциониро-
ванием ГБ. Как уже было установлено ранее, синтез и на-
копление в клетках ГБ, подобно другим совместимым 
осмолитам, способствует повышению устойчивости кле-
ток к дегидратации, в том числе обусловленной засоле-
нием почвы. В условиях нашего эксперимента эндоген-
ный ГБ участвовал в запуске реакций, обеспечивающих 
растениям, подвергнутым солевому стрессу, защиту мем-
бран от окислительной деструкции и сохранность хлоро-
филлов, способствовал накоплению каротиноидов. Про-
тективные свойства ГБ в отношении пула фотосинтети-
ческих пигментов и его защитное действие в отношении 
перекисного окисления липидов мембран указывают на 
полифункциональность этого соединения при солевом 
стрессе. 

В целом можно констатировать, что трансформация 
растений бактериальным геном холиноксидазы с после-
дующим накоплением белкового продукта гена codА – 
глицинбетаина, даже в минимальном количестве, сопро-
вождалась положительными эффектами. Дальнейшее 
расширение знаний в этой области будет способствовать 
повышению устойчивости растений к соли путем моди-
фикации метаболических путей, обеспечивающих нако-
пление ГБ. 
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Актуальность. Сохранение и расширение генетического разнообразия исходного материала, его целенаправленное 
использование являются основой для создания адаптивных сортов твердой яровой пшеницы для условий Западной 
Сибири.
Материалы и методы. Объектом исследований служили сорта и перспективный материал Triticum durum Desf., со-
зданный в лаборатории селекции яровой твердой пшеницы ФГБНУ «Омский АНЦ», а также генофонд сортов и линий, 
полученный по международной программе сотрудничества из CIMMYT. Полевые опыты, оценку устойчивости к бо-
лезням, фенологические наблюдения проводили на опытных полях института на протяжении 2000–2020 гг. по обще-
принятым методикам. Анализ главных компонент (principal component analysis) был проведен с помощью пакета 
R version 4.0.3. Общую комбинационную способность и специфическую комбинационную способность рассчитывали 
по методике Дремлюк и Герасименко.
Результаты. Проведенные исследования показали, что линии CIMMYT отличаются от местных сортов и линий по 
устойчивости к болезням, макаронным свойствам, устойчивости к полеганию, но в условиях Западной Сибири значи-
тельно уступают по адаптивности местным сортам и линиям, сильно страдают от засухи, особенно в период налива 
зерна. В генетическом контроле изученных признаков преобладает аддитивно-доминантная система с подключени-
ем комплементарного рецессивного эпистаза. По большинству изученных признаков доминируют сорта местной се-
лекции, исключение составили длина стебля, длина и диаметр второго междоузлия, где низкорослые сорта повлияли 
на степень выраженности этого признака у гибридов.
Заключение. Результатом изучения и вовлечения в селекционный процесс линии CIMMYT является создание сорта 
‘Омский коралл’, сочетающего в себе высокую продуктивность, адаптивность к климатическим условиям Западной 
Сибири, устойчивость к местной популяции Puccinia graminis Pers. f. sp. tritici Erikss. et Henn. и Ug99, с отличными мака-
ронными свойствами, а также наличие перспективных линий в селекционных питомниках.

Ключевые слова: Triticum durum, анализ главных компонент, селекция, коллекция
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in spring durum wheat breeding in western Siberia

Background. Preservation and expansion of the source material genetic diversity and its purposeful use is the basis for the 
development of adaptable spring durum wheat cultivars for the environments of Western Siberia.
Materials and methods. The target research material included the cultivars and promising material of Triticum durum Desf. 
developed in the Spring Durum Wheat Breeding Laboratory of Omsk Agrarian Scientific Center as well as the gene pool of cul-
tivars and lines obtained under the CIMMYT International Cooperation Program. Field trials, disease resistance assessment and 
phenological observations were carried out on the experimental fields of the Institute in 2000–2020 according to generally 
accepted methods. Principal component analysis was carried out using the R version of the 4.0.3 package.
results. The studies have shown that CIMMYT lines differ from local cultivars and lines in disease resistance (brown rust, stem 
rust, hard smut, and powdery mildew), test weight, pasta-making properties, and lodging resistance, but under the conditions 
of Western Siberia they are significantly inferior in adaptability to local cultivars and lines and suffer greatly from drought, es-
pecially during the grain-filling period. In the genetic control of the studied traits, the additive-dominant system with the inclu-
sion of the complementary recessive epistasis prevails. Local cultivars dominated in most of the studied traits, except the stem 
length, and the length and diameter of the second internode, where short-stemmed cultivars affected the degree of the traits’ 
expression in hybrids.
conclusion. The result of such activity was the release of cv. ‘Omsky Korall’, which combines high yield, adaptability to the cli-
mate of Western Siberia, and resistance to the local population of Puccinia graminis Pers. f. sp. tritici Erikss. et Henn. and Ug99, 
with excellent pasta-making properties, as well as the presence of promising lines in all breeding nurseries.
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введение

Твердая пшеница Triticum durum Desf. в Западно-Си-
бирском регионе возделывается в степной и лесостеп-
ной зонах. Условия этих зон позволяют получить стекло-
видное зерно с высоким содержанием белка и клейкови-
ны, способное конкурировать на мировом рынке. В то же 
время это типичный аридный регион, с недобором осад-
ков и высокими температурами в отдельные периоды 
вегетации (Evdokimov, Yusov, 2008; Malchikov et al., 2014). 
Основными слагаемыми успешного создания новых сор-
тов в этих условиях являются: четкое обоснование моде-
ли сорта; наличие генетически разнообразного исходно-
го материала; целенаправленный подбор пар при гибри-
дизации и отбор генотипов в поколениях (Evdokimov 
et al., 2020). Необходимость вовлечения в селекционные 
программы мирового разнообразия исходного материал 
и их диких сородичей подчеркивали Н. И. Вавилов (Va vi-
lov, 1935), А. Ф. Мережко (Merezhko, 1984). Кроме того, 
в селекционные программы должны включаться новей-
шие сорта мировой селекции. На сегодняшний день 
в мире насчитывается более 200 разнообразных коллек-
ций пшеницы (Mitrofanova, 2012). В России мировая кол-
лекция Всероссийского института генетических ресур-
сов растений им. Н.И. Вавилова (ВИР) насчитывает более 
6000 образцов твердой пшеницы из всех регионов про-
исхождения и распространения культуры (Lyapunova, 
Andreeva, 2020).

Одна из наиболее крупных коллекций твердой пше-
ницы создана и активно используются в международном 
центре CIMMYT (International Maize and Wheat Improve-
ment Center) в Мексике. Уникальная селекционная про-
грамма челночной селекции, разработанная в центре 
Норманом Борлаугом, включает в себя вовлечение в се-
лекционный процесс генетического разнообразия куль-
тур из различных стран с последующей оценкой селек-
ционных питомников и отбор в различных экологиче-
ских условиях лучших линий по устойчивости к болез-
ням, качеству зерна, засухо- и солеустойчивости (Rajaram 
et al., 1994; Ammar, 2009; Syukov et al., 2017). 

Цель данной работы – оценить эффективность ис-
пользования генофонда сортов и линий CIMMYT в селек-
ции яровой твердой пшеницы для условий Западной Си-
бири.

Материал и методы

Объектом исследований служили сорта и перспек-
тивный материал твердой пшеницы, созданные в лабо-
ратории селекции яровой твердой пшеницы Омского 
АНЦ, а также генофонд сортов и линий, полученный по 
международной программе сотрудничества из CIMMYT. 
В период с 2000 по 2007 г. по этой программе изучили 
2348 генотипов из международных питомников отборов 
и испытания: International Durum Yield Nursery (IDYN); 
Elite Durum Unreprizielde Yield Trials (EDUYT); International 
Durum Screening Nursery (IDSN).

Посев питомников проводился 15-16 мая по пару 
в специализированном севообороте лаборатории селек-
ции твердой пшеницы Омского АНЦ с площадью делянки 
2-3 м2. Фенологические наблюдения проводили в соот-
ветствии с требованиями и рекомендациями ВИР (Mere-
zhko et al., 1997). В 2003 г. для определения комбинаци-
онной способности в качестве материнских форм были 
использованы сорта и линии Гордеиформе 96-80-4, Леу-
курум 94-104-8, Гордеиформе 94-13-3, Гордеиформе 96-

160-6, Гордеиформе 95-109-22, Гордеиформе 94-131-2, 
‘Омский корунд’; в качестве отцовских – Dipper 2/
Bushek 3, Dack/Kiwi//Oste/3/Chen 84_1/4/Mexi 75/5, ‘Al-
tar 84’, Pod11/Yazi1. В 2004 и 2005 г. в скрещивания были 
включены Гордеиформе 441, Гордеиформе 94-9-1, ‘Ом-
ская янтарная’, ‘Омский корунд’ в качестве материнских 
форм, а Shake3/Green18, Silver26/Toska26, SnTurkMi83-84 
375/Nldkls 5//TantloL, Sooty 15/Kapude 1 в качестве от-
цовских. Общую комбинационную способность (ОКС) 
и специфическую комбинационную способность (СКС) 
рассчитывали по методике, предложенной Г. К. Дремлюк 
и В. Ф Герасименко (Dremlyuk, Gerasimenko, 1992). Ана-
лиз главных компонент (principal component analysis, 
PСA) был проведен с помощью пакета R version 4.0.3. 
С 2007 по 2011 г. линии, полученные в результате скре-
щиваний с образцами CIMMYT, проходили отбор и изуче-
ние в селекционных питомниках; в этот же период луч-
шие линии были вовлечены во второй этап скрещива-
ний.

Результаты и обсуждения

Проведенные исследования показали, что основная 
часть исходного материала из CIMMYT в условиях Запад-
ной Сибири значительно уступает по адаптивности мест-
ным сортам и линиям, сильно страдает от засухи, особен-
но в период налива зерна. Это также подтверждается 
оценкой этого материала на Алтае (Yanchenko et al., 
2003). Анализ главных компонент в двухмерном про-
странстве позволяет оценить взаимосвязь изученных 
признаков – устойчивость к стеблевой и бурой ржавчи-
нам, мучнистой росе, содержание белка, цвет макарон, 
устойчивость к полеганию и натура зерна. На рисунке 1 
наглядно видны различия между образцами местной се-
лекции и CIMMYT – длина вектора представляет группо-
вую корреляцию признака, а направленность вектора 
вдоль главных компонент свидетельствует о вкладе при-
знака в изучаемую группу.

Изученный материал достаточно интересен и отли-
чается от местных сортов и линий устойчивостью к бо-
лезням (бурой ржавчине, стеблевой ржавчине, твердой 
головне, мучнистой росе) и полеганию, повышенной на-
турой зерна. Лучшие образцы по устойчивости к болез-
ням и качеству зерна были включены в скрещивания. 
Это Boomer 1/Snm//Plata 9, D86135/Ac08t//Porrqn 4, ‘Al-
tar 84’, Dack/Kiwi//Oste/3/Chen 84_1/4/Mexi 75/5, Dip-
per 2/Bushen 3, Dukem 12/2Rascon 21, Focha 1/Musk 3, Hi-
mam 9/Lotus 1, Loph 11/Casca 1, ‘Mexicali 75’, Plata8/4/
Gar za/Afn//Cra//3gta/5/Rascon, Plata 1/Shm//Plata 9, 
Pod 11/Yazi 1, Rascon 39/3/Celta/Yavaus//Hui/Tub, Pla-
ta 13/Akaki 4//A3aia2’, Rascon 37/2*Tar 80, Rascon 37/
Boomer 20, Silver 26/ Toska 26, SnTurk/Mi83-84-375/Ni-
gris 5//Tantlo, Sooty 15/Kapude 1, ‘Yavaros 79’, Sooty 9/
Rascon 37. Всего с 2001 по 2006 г. осуществили 215 ком-
бинаций скрещиваний.

Параллельно был проведен анализ комбинационной 
способности по основным хозяйственно ценным при-
знакам, который выявил многообразие систем генети-
ческого контроля. В то же время четкой стабильности 
генетических систем по признакам не выявлено, так как 
комбинационная способность зависит от компонентов 
скрещивания. В основном преобладает аддитивно-до-
минантная система с подключением комплементарного 
рецессивного эпистаза (табл. 1). При изучении степени 
фенотипического доминирования выявлено преоблада-
ние сверхдоминирования и неполного доминирования. 
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Рис. 1. Анализ главных компонент основных хозяйственно ценных признаков линий твердой пшеницы 
селекции cIMMyT и Омского АНц (2000–2004 гг.)

fig. 1. Principal component analysis of the main agronomic traits in durum wheat lines developed at cIMMyT 
and Omsk Agrarian Scientific center (2000–2004)

Таблица 1. Анализ комбинационной способности твердой пшеницы по комплексу 
хозяйственно ценных признаков f1 (2003–2005 гг.)

Table 1. Analysis of the combining ability in durum wheat according to a set of agronomic traits in f1 (2003–2005)

признаки

2003 год 2004, 2005 год по серии
коэффициент 

наследуемости

ОкС  / 
GcA 

OкС  / 
GcA 

cKc / 
ScA

ОкС  /
GcA 

OкС  /
GcA 

cKc / 
ScA

h2 h2

Количество зерен 
в колосе 29,79 10,21 30,28 27,96 27,86 41,04 0,724 – 0,856 0,234 – 0,397

Масса зерна 
с главного колоса 37,51 43,76 15,31 22,85 16,13 57,15 0,743 – 0,479 0,215 – 0,320

Длина колоса 48,38 25,34 23,39 35,58 21,23 41,76 0,810 – 0,781 0,190 – 0,368

Число колосков 
в колосе 41,77 32,51 21,36 44,78 26,57 27,07 0,727 – 0,856 0,254 – 0,397

Масса 1000 зерен – – – 15,55 27,23 49,67 0,489 – 0,747 0,061 – 0,120

Натура зерна – – – 32,63 19,69 43,56 0,716 – 0,775 0,113 – 0,168

Цвет макарон – – – 35,48 21,95 40,60 0,703 – 0,928 0,453 – 0,494

Длина стебля 31,52 40,79 20,55 32,75 27,45 39,10 0,670 – 0,918 0,277 – 0,408

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

 PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):95-103

   •   183 (1), 2022   •   

98

Юсов В.С., Евдокимов М.Г., Кирьякова М.Н., Глушаков Д.А



По большинству изученных признаков доминируют сор-
та местной селекции, исключение составили длина 
стеб ля, длина и диаметр второго междоузлия, где низко-
рослые сорта повлияли на степень выраженности этого 
признака у гибридов. Все линии CIMMYT сокращали 
длину стебля, длину междоузлий и увеличивали их диа-
метры, что очень важно в селекции на устойчивость 
к полеганию.

Хорошими донорскими свойствами на признаковую 
селекцию выделялись такие линии, как Dack/Kiwi//
Oste/3/Chen 84_1/4/Mexi 75/5, Sooty 15/Kapude 1 и Dip-
per 2/Bushek 3 – по числу зерен в колосе; Silver 26/Tos-
ka 26 – по массе зерна с главного колоса; SnTurk Mi83-84-
375/Nldkls 5//Tantlo_L и Pod 11/Yazi 1 – по массе 1000 зе-
рен и цвету макарон. В процессе изучения этого матери-
ала были выявлены и негативные факторы его исполь-
зования – наличие высокоэкспрессивных генов коротко-
стебельности и отсутствие разновидностей с красной 
окраской колоса. В аридных условиях резко континен-
тального климата Западной Сибири короткостебельные 
сорта могут иметь в настоящее время только локальное 
значение для условий интенсивного ведения растение-
водства, поскольку значительное сокращение высоты 
приводит к понижению продуктивности и ее основных 
элементов (продуктивной кустистости, числа колосков 
и зерен в колосе, крупности зерна); также формируется 
более короткое колеоптиле и уменьшается площадь ли-
стовой поверхности (Trethowan et al., 2001; Tsygankov I.G., 
Tsygankov V.I., 2003; Evdokimov, 2006). Состав линий CIM-
MYT представлен белоколосыми разновидностями: leu-
curum (Alef.) Koern., leucomelan (Alef.) Koern. и melanopus 
(Alef.) Koern. Ранее было установлено, что в условиях За-
падной Сибири преимущество имеют генотипы с крас-

ной окраской колоса, поскольку они эффективнее ис-
пользуют солнечные тепловые лучи, что благоприятно 
сказывается на режиме биохимических процессов, про-
исходящих в зерновке в период ее формирования. В свя-
зи с этим в условиях Западной Сибири предпочтительнее 
отбирать селекционные формы с красной окраской ко-
лоса и остей (var. hordeiforme (Host) Koern.) (Evdokimov, 
 Yu sov, 2001).

Из всех изученных признаков отбор будет успешным 
по диаметру узла второго междоузлия, длине стебля 
и цвету макарон, что подтверждается высоким коэффи-
циентом наследуемости в узком смысле (см. табл. 1). По 
остальным признакам эффективность отбора генотипов 
снижается (получены низкие коэффициенты наследуе-
мости (h2), и положительный результат может быть до-
стигнут только с увеличением объемов выборки, при 
этом условия среды вносят значительный вклад в сте-
пень выраженности количественных признаков. С целью 
ускорения селекционного процесса нами проводился от-
бор из ранних поколений на разреженных посевах с уче-
том высоты и толщины узлов первого и второго надзем-
ных междоузлий. Следующий отбор с учетом хозяйствен-
но ценных признаков проводился в потомстве отобран-
ных растений.

С 2007 по 2011 г. в общей схеме селекционного про-
цесса почти во всех селекционных питомниках (СП), за 
исключением конкурсного, в изучении находились об-
разцы, полученные с участием мексиканских форм: 
в СП1 – 1650 линий, в СП2 – 115 линий, в СП3 – 19 линий 
и 2 линии в предварительном сортоиспытании. Более 
98% образцов, полученных от скрещиваний с линиями 
CIMMYT, браковались в первом и втором селекционном 
питомнике. Выделенные генотипы в СП3 и ПСИ пред-

Таблица 1. Окончание

Table 1. The end

признаки

2003 год 2004, 2005 год по серии
коэффициент 

наследуемости

ОкС  / 
GcA 

OкС  / 
GcA 

cKc / 
ScA

ОкС  /
GcA 

OкС  /
GcA 

cKc / 
ScA

h2 h2

Длина 1-го надземно-
го междоузлия 29,17 19,91 30,88 29,52 31,91 38,05 0,420 – 0,653 0,312 – 0,344

Длина 2-го надземно-
го междоузлия 48,54 26,56 17,13 27,43 27,43 42,38 0,281 – 735 0,187 – 0,374

Диаметр 1-го надзем-
ного междоузлия 51,4 17,53 20,28 25,17 49,51 24,03 0,309 – 0,349 0,168 – 0,240

Диаметр 2-го надзем-
ного междоузлия 55,34 14,46 17,93 18,73 33,71 42,12 0,432 – 0,892 0,322 – 0,327

Диаметр узла 1-го 
надземного междоуз-
лия

42,75 14,18 11,87 26,15 30,97 39,00 0,424 – 0,824 0,275 – 0,311

Диаметр узла 2-го 
надземного междоуз-
лия

45,81 8,68 14,41 26,88 39,10 30,19 0,786 – 0,869 0,456 – 0,781

Примечание: ОКС – общая комбинационная способность; СКС – специфическая комбинационная способность; H2 – коэффици-
ент наследуемости широкий; h2 – коэффициент наследуемости узкий 

Note: GCA – general combining ability; SCA – specific combining ability; H2 – gene effects, broad; h2 – gene effects, narrow
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ставляют интерес по продуктивности, устойчивости 
к болезням, качеству зерна и макарон, но почти весь ма-
териал отличается слабой адаптивностью к условиям За-
падной Сибири (слабая засухоустойчивость, короткосте-
бельность, пониженная сохранность к уборке, поражение 
стеблевой ржавчиной омской популяции). Конкурсное 
сортоиспытание прошел только один сорт – ‘Омский ко-
ралл’ (селекционная линия Гордеиформе 04-85-4), полу-
ченный от скрещивания в 2004 г. сорта ‘Омская янтарная’ 
и линии Pod 11/Yazi 1 и включенный в Государственный 
реестр селекционных достижений РФ по 10 региону 
с 2021 г.

Сорт ‘Омский коралл’ среднеспелый, вегетационный 
период – 80–96 суток (в среднем – 94 суток); практически 
устойчив к бурой листовой ржавчине, к стеблевой ржав-
чине расы Ug99 и местной популяции. По оценке ученых 
GRRC, расы Puccinia graminis Pers. f. sp. tritici Erikss. et 
Henn. в Омской области имеют необычную вирулент-
ность по сравнению с расами, распространенными в дру-
гих азиатских и африканских странах; раса TTTTF, выде-
ленная из популяции 2016 г., отличается от «сицилий-
ской» TTTTF (Hovmøller, 2017). Сорт в меньшей степени 
поражается твердой головней и мучнистой росой; обла-
дает высокой стабильной урожайностью, устойчивостью 
к засухе и полеганию. Средняя урожайность по чистому 
пару за 2015–2020 гг. в КСИ – 4,5 т/га. Цветовая оценка 
макарон – 3,5 балла.

С 2009 г. начался второй этап скрещиваний лучших 
отобранных линий, полученных с участием образцов из 
CIMMYT, и наиболее адаптивных, с высоким качеством 

зерна и макарон образцов омской селекции. На 2020 г. 
в схеме селекционного процесса на завершающих этапах 
находились 19 линий (в СП3 – 12, в ПСИ – 4 и в КСИ – 3).

Эти линии уже кардинально отличаются от исходных 
форм: они более адаптивны к условиям Западной Сиби-
ри, обладают хорошим качеством зерна, отличаются по-
вышенной устойчивостью к стеблевой и бурой ржавчи-
не, что подтверждается расположением сортов вдоль 
главных компонент (рис. 2).

Характеристика лучших линий представлена в таб-
ли це 2. Максимальная урожайность от 5,12 до 5,36 т/га 
была получена у линий Гордеиформе 12-31-1, Гордеи-
форме 12-30-3 и Гордеиформе 14-41-2. По числу зерен 
в колосе различия составили от 23,9 до 32,4 штук, при 
этом пять линий по этому показателю превосходили 
сорт-стандарт ‘Жемчужина Сибири’. В Западной Сибири 
урожайность яровой пшеницы находится в высокой по-
ложительной зависимости от массы зерна с колоса. По 
этому признаку представляют интерес линии Гордеи-
форме 12-30-4, Гордеиформе 12-31-1 и Гордеиформе 13-
55-5. По натуре зерна все линии имеют показатели, соот-
ветствующие 1 классу ГОСТ (более 770 г/л). Цвет мака-
рон – важный сортовой признак твердой пшеницы, луч-
шими считаются макароны с оценкой 4-5 баллов. По это-
му показателю выделяются линии Гордеиформе 12-30-4, 
Гордеиформе 12-30-3, Гордеиформе 13-60-3 и Гордеи-
форме 13-60-5. Все выделенные линии имеют высокую 
устойчивость к стеблевой ржавчине, и это очень важно, 
так как в последние годы в Западной Сибири увеличива-
ется частота эпифитотий этого патогена. 

Рис. 2 Анализ главных компонент основных хозяйственно ценных признаков линий твердой пшеницы 
селекции cIMMyT и Омского АНц (2012–2020 гг.)

fig. 2. Principal component analysis of the main agronomic traits in durum wheat lines 
developed at cIMMyT and Omsk Agrarian Scientific center (2012–2020)
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Заключение

Проведенные исследования показали, что исходный 
материал из CIMMYT (Мексика) в условиях Западной Си-
бири значительно уступает по адаптивности отечествен-
ным сортам, однако среди изученного материала выяв-
лены формы, представляющие интерес по устойчивости 
к бурой и стеблевой ржавчинам, твердой головне, мучни-
стой росе, по натуре зерна и макаронным свойствам. 
В генетическом контроле изученных признаков пре об-
ладает аддитивно-доминантная система с подключени-
ем комплементарного рецессивного эпистаза. По боль-
шинству изученных признаков доминируют сорта мест-
ной селекции; исключение составили длина стебля, дли-
на и диаметр второго междоузлия, где низкорослые сор-
та повлияли на степень выраженности этих признаков 
у гибридов. Вовлечение в селекционный процесс этих 
образцов позволило создать ценный исходный материал 
для селекции яровой твердой пшеницы, сочетающий 
лучшие признаки селекционных линий CIMMYT и адап-
тивность к условиям Западной Сибири. Результатом из-
учения и вовлечения в селекционный процесс линии 
CIMMYT является создание сорта ‘Омский коралл’, соче-
тающего в себе высокую продуктивность, адаптивность 
к климатическим условиям Западной Сибири, устойчи-
вость к местной популяции P. graminis f. sp. tritici и Ug99, 
с отличными макаронными свойствами, а также наличие 
перспективных линий в СП3, ПСИ и КСИ.
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Объектом данного исследования были 30 образцов овса из коллекции Всероссийского института генетических ресур-
сов растений им. Н. И. Вавилова (ВИР) российского и французского происхождения разного уровня селекционной 
проработки – местные (начало 1920-х годов), примитивные селекционные (1920–1930-х годов) и современные селек-
ционные сорта.
Основная задача работы – выявление различий между сортами овса разной степени селекционной проработки на 
уровне метаболомных профилей. Полученные результаты отражали метаболическое состояние генотипов различно-
го эколого-географического происхождения. Проведено сравнение по основным группам метаболитов, имеющим 
важное значение для формирования признаков устойчивости культуры к стрессорам, а также пищевых, лечебных, 
диетических достоинств зерновой продукции. Выделены наиболее информационно ценные признаки (фукостерол, 
хиро-инозитол, ксилит, ундециловая, треоновая, глутаминовая, рибоновая, фосфорная кислоты, сорбоза, фруктоза, 
глюкозо-3-фосфат, мио-инозитол), позволившие достоверно разделить образцы овса различного происхождения 
и с разной степенью селекционной проработки. Сравнение метаболомных профилей групп сортов овса российской 
и французской селекции – местных, примитивных, а также современных – отражает особенности направления работ 
различных селекционных школ.
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Introduction

Lately, qualitative indicators have been catching up with 
grain yield in their value for crop production. Traditional 
trends in cereal crop breeding are higher protein, lysine and 
starch content in grain, while its dietetic properties are gain-
ing more and more attention among breeders. In addition to 
protein, cereal grains are rich in other compounds as well, in-
cluding essential amino acids and antioxidants. Besides, the 
breeding value of source material is determined by the char-
acteristics underpinning resistance to biotic and abiotic envi-
ronmental stresses.

The thoughts published almost a hundred years ago by 
N.N. Ivanov and N.A. Bazilevskaya, Vavilov’s associates and 
VIR’s employees, characterized the present-day situation in 
the best of ways: “At present, a breeder who ignores chemis-
try while selecting cultivars… cannot work in the manner… 
that we now require. Such a breeder has already played his 
role in the history of plant breeding… Now he needs to rely on 
biochemistry with its entire arsenal of achievements and 
methods.” (Ivanov, 1935, p. 991); “The modern industry is no 
longer satisfied with our offer of cultivars. One of the ways to 
solve this problem is the selection of forms found on the bor-
der of quantitative variations within a species, containing op-
timal amounts of the required chemical compound” (Bazi-
levskaya, 1935, p. 1038).

The most important chemical compounds that determine 
valuable dietary, medicinal and biological properties of culti-
vated plants are secondary metabolites and main products of 
primary metabolisms, such as polysaccharides, proteins and 
lipids. To measure the content of known bioactive compounds 
and search for new ones, plant genetic resources need to be 
screened using the most advanced techniques (Konarev, Ho-
re va, 2000; Konarev et al., 2015; Horeva et al., 2018; Konarev 
et al., 2019).

The common oat (Avena sativa L.) is presently one of the 
most promising and popular crops in the context of its valu-
able properties that meet the requirements of ‘functional 
food’ producers and favor its use for animal feed or medical 
and prophylactic purposes (Loskutov, 2007; Leonova et al., 
2008; Loskutov, Rines, 2011). Oat grain proteins are better 
balanced in their amino acid composition than those of other 
cereals. Oat oil contains unsaturated fatty acids essential for 
the human organism – linoleic, linolenic and arachidonic ac-
ids, aggregately composing the so-called ‘vitamin F’ (Losku-
tov, 2007; Leonova et al., 2008). Oat is also a valuable source 
of β-glucans, pectins, vitamin E, avenanthramides and other 
phenolic antioxidants, and phytosterols. The presence of 
these and other health-friendly bioactive compounds makes 
oat an indispensable ingredient in the human diet (Loskutov, 
2007; Konarev et al., 2015; Leonova et al., 2020).

Metabolomic profiling one of the most significant meth-
odological achievements in the past decades, which are (Lo-
kh ov, Archakov, 2008; Shulaev et al., 2008) effective in dis-
closing the ‘implementation’ mechanisms of such complex 
characters as resistance to stressors, in studying the dynam-
ics of biochemical composition in ontogenesis, under various 
agricultural practices and growing conditions, and in the con-
text of different cultivar attribution (specificity) of seeds, etc. 
(Konarev et al., 2019; Smolikova et al., 2015; Schauer, Fernie, 
2006; Langridge, Fleury, 2011; Balmer et al., 2013).

Searching for known and unexplored compounds that di-
rectly or indirectly influence the solution of the human nutri-
tion problems requires a detailed and scientifically informed 
study of plant genetic resources using high-performance bio-
chemical techniques (Loskutov et al., 2017), which means “…

to rely on biochemistry with its entire arsenal of achieve-
ments and methods.” (Ivanov, 1935, р. 1003).

It is well known that crop wild relatives and closely relat-
ed species are an inexhaustible source of valuable traits for 
new cultivars. VIR maintains a rich collection of wild oat spe-
cies, which has been studied for many years, including analyz-
ing biochemical indicators of quality, resistance to biotic and 
abiotic stressors, etc. (Konarev, Horeva, 2000; Loskutov, 2007; 
Loskutov et al., 2019; Leonova et al., 2008; Loskutov, Rines, 
2011; Loskutov et al., 2017).

Metabolomic profiling of cultivated and wild oat grains 
showed that the range of variability in the content of the stud-
ied groups of compounds was considerably narrower in im-
proved cultivars than in wild oat species. Metabolites were 
identified, whose content had decreased in the process of do-
mestication, or which distinguished wild oat species from oat 
cultivars. It may be associated with the formation of environ-
mental adaptability traits, such as resistance to diseases, 
pests, and abiotic stressors (Žilić et al., 2011; Loskutov et al., 
2017). Several properties specific to adaptability could be lost 
in the breeding process that was aimed at the development of 
highly specialized lines and intensive-type cultivars, because 
such process entails a decrease in the genetic polymorphism 
of improved cultivars, compared with the plant population 
composition characteristic of wild species and local varieties 
produced by folk breeding (Shulaev et al., 2008; Perkowski 
et al., 2012; Gu et al., 2015; Loskutov et al., 2017).

Accumulation of certain metabolites in cells is associated 
with the integrated drought resistance mechanism in plants 
(Sánchez-Martín et al., 2015). The presence of other second-
ary metabolites in many cereal crops is linked with their re-
sistance to diseases and pests (Shelenga et al. 2005, Bolton, 
2009, Bushnell et al., 2009, Sitkin et al., 2013, Warth et al., 
2015, Kokubo et al., 2017, Loskutov et al., 2019).

Statistical significance of the differences between metab-
olomic profiles of naked and hulled oats was confirmed math-
ematically. The revealed significant differences between na-
ked and hulled oat accessions attest to genetic differentiation 
among common oat subspecies (Loskutov et al., 2020; Losku-
tov et al., 2017).

Previous findings (Harrigan et al., 2005; Hollywood et al., 
2006; Shulaev, 2006; Yandeau-Nelson et al., 2015) verified 
that the specificity of a metabolomic profile is determined by 
the interplay between a certain genotype and environmental 
conditions (Žilić et al., 2011; Björck et al., 2012; Khakimov 
et al., 2014; Kokubo et al., 2017). It is a promising tool to iden-
tify relationships between biochemical indicators and genetic 
features in cereal crops and to open new opportunities for 
quality-targeted breeding efforts (Fernie, Schauer, 2009).

Analyzing grains of Polish landraces collected in close geo-
graphic proximity showed a distinct similarity in morphologi-
cal characters and metabolomic profiles, although they differed 
much when judged by the results of a molecular-genetic analy-
sis with the use of ISSR-markers. All three levels of analysis 
demonstrated the presence of selection resulting from envi-
ronmental pressures, specifically the temperature pattern at 
the sites of origin of those landraces. The same research also 
showed the importance of coupling genetic polymorphism 
with metabolomic profiling, which markedly extended the de-
scription of the studied landraces (Boczkowska et al., 2017).

Research showed that the metabolomic approach opens 
new prospects for a complex study of crop genetic resources 
and their wild relatives – from identifying traits vitally impor-
tant for breeders to solve fundamental problems of plant 
breeding, taxonomy, phylogeny, evolution, crops genetic re-
sources identification, etc. (Loskutov et al., 2019).
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Metabolomic profiling coupled with other modern ‘omics’ 
helps to solve crucial plant breeding problems that remained 
unsolved earlier, so the efforts of researchers should be tar-
geted at the crops that have already been provided with de-
tailed information on the wide-ranging expression of the 
studied characters (Langridge, Fleury, 2011; Jonas, de Koning, 
2013).

The mQTL (metabolite quantitative trait loci) and mGWAS 
(metabolome-based GWAS) approaches will make it possible 
to analyze the nature of quantitative characters useful for 
plant breeding. Such analysis can produce information not 
only on the number of metabolites identified in plants but 
also on their interrelations among themselves and with other 
characters important for breeding, which may lead to the de-
velopment of more rational models binding a certain metabo-
lite to such indicators as plant productivity or quality of end 
products. Even more promising is the possibility to study the 
interplay among quantitative changes in metabolites and, as 
a consequence, the variation of the plant’s phenotype (Carre-
no-Quintero et al., 2013). It is noteworthy that the ongoing 
research on metabolic responses to biotic and abiotic stresses 
has confirmed the potential efficiency of the breeding prac-
tice based on metabolomic profiling in the development of 
more stress-resistant crop cultivars (Fernie, Schauer, 2009). 
The role of such an approach in crop productivity and quality 
breeding is expected to become more and more important in 
the future (Hong et al., 2016).

Attempts to compare modern oat cultivars with earlier lo-
cal and primitive varieties have never been ignored by ex-
perts: these attempts served to gain a deeper understanding 
of the oat’s population structure and genetic architecture. Be-
sides, a boost of interest has recently been observed towards 
studying crop landraces and old (forsaken) varieties due to 
the reduced diversity in the genetic base of contemporary cul-
tivars. When such diversity was analyzed with the use of mod-
ern molecular-genetic techniques (SSR, AFLP or DArT), oat 
landraces and abandoned old varieties demonstrated a nota-
bly richer genetic diversity than modern cultivars in a wide 
range of studied traits. Research showed that landraces ex-
ceeded commercial oat cultivars in their genetic diversity, 
thus confirming the value of local varieties as breeding sourc-
es (He, Bjørnstad, 2012; Montilla-Bascón et al., 2013). Other 
scientists also ascertained that local varieties possessed 
a wider genetic diversity in the studied characters than mod-
ern cultivars preserved in the Polish genebank (Boczkowska 
et al., 2016). DNA markers were used to disclose differences 
between oat landraces and commercial cultivars developed 

through selection from the collection of NSGC (National Small 
Grains Germplasm Collection of the U.S. Department of Agri-
culture) (Winkler et аl., 2016), while DNA microsatellites 
helped to find genetic differences between wild relatives, lo-
cal varieties and contemporary cultivars of oat and barley 
preserved in the collections of Prague-Ruzyně Gene Bank and 
Agricultural Research Institute in Kromeřížс (Leišová et al., 
2007).

The N.I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Re-
sources (VIR) holds a large collection of the genus Avena L. 
(14,000 accessions), including wild species and a worldwide 
diversity of cultivated ones, represented by landrace popula-
tions, primitive (abandoned) cultigens, modern commercial 
cultivars, and breeding lines. All this germplasm is geographi-
cally diverse, having originated from all the continents. 
A complex study of this diversity helps to identify source ma-
terial for breeding and distribute it to leading breeding cen-
ters of the Russian Federation where it could be included in 
their breeding programs (Loskutov, 2007; Loskutov, Rines, 
2011).

This research aimed to study Russian and French oat vari-
eties with various levels of breeding refinement using meta-
bo lomic profiling to find differences between groups of acces-
sions and identify plant forms with a high content of com-
pounds determining valuable nutritional and functional 
qualities of food products, which could be used to develop 
new oat cultivars.

Materials and methods

Thirty oat accessions of Russian and French origin with 
various breeding levels were selected from the VIR collection 
for analysis. This material included landraces (the early 
1920s), primitive (obsolete) cultivars (primitive cultigens) 
selected from landraces (1920–1930s) and modern improved 
cultivars represented by 27 hulled and 3 naked oat varieties. 
Sowing, observations and harvesting were conducted accord-
ing to the Guidelines for Studying and Conservation of the 
Global Barley and Oat Collection (Loskutov et al., 2012) under 
the conditions of Pushkin and Pavlovsk Laboratories of VIR in 
2018 and harvested at the stage of maturity. Cv. ‘Privet’ (k-
14787, Moscow Province), approved for large-scale agricul-
tural production in Leningrad Province, served as the refer-
ence; in the sowing pattern it was planted after every 20 plots. 
Sowing time was optimal for the area of studies. The plot 
square was 1 m2. Table 1 presents the accessions of cultivated 
oats selected for the research.

Table 1. list of oat varieties from the VIr collection used as research material

Таблица 1. Список сортов овса из коллекции вИР, использованных в качестве материала для исследования 

VIr catalogue no. Origin Variety name VIr catalogue no. Origin Variety name

k-1461 Russia Local k-2108 France Avoine Janne de Ardennes

k-1512 Russia Local k-2122 France Avoine Nue Grosse**

k-1539 Russia Local k-2113 France Avoine de Hiver

k-1711 Russia Local k-7795 France Avoine Noire Intersable

k-1733 Russia Local k-11145 France Trophee Vilmorin

k-1670 France Local k-14787 Russia Privet
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Sample preparation and metabolomic profile analysis. 
A metabolomic profile was analyzed using gas chromatogra-
phy with mass spectrometry according to a protocol (Perchuk 
et al., 2020). Ten grams from a mix of harvested seeds of each 
accession was milled in a Lab. mill-I preparation mill (Labor 
Muszeriparimuv, Hungary), then 0.2 g of powder was homog-
enized with appropriate amounts of methanol at the ratio of 
1:10. The resulting extract was centrifuged at 14,000 rpm for 
10 min, and 100 μL was evaporated using a CentriVap Con-
centrator (Labconco, USA). Then 50 μL of bis(trimethylsilyl)
acetamide reagent was added to the solid residue and kept for 
40 min under 100°С in a DigiBlock digester (Laboratory De-
vices, Inc., USA). Tricosane (normal hydrocarbon C23H48) was 
added as an internal standard in the following concentration: 
1µg/µL. The analysis was performed on an HP-5MS capillary 
column (5% phenyl, 95% methylpolysiloxane, 30.0 m, 
250.00 μm, 0.25 μm) using an Agilent 6850 gas chromato-
graph with a quadrupole mass selective detector Agilent 
5975B VL MSD (Agilent Technologies, USA). Conditions of the 
analysis: helium flow – 1.5 mL/min; heating program – from 
+70°C up to +320°C; heating rate – 4°C/min; detector tem-
perature – +250°C; injector temperature – +300°C; injection 
volume – 1.2 μL, with splitless flow. The peaks were regis-
tered on an Agilent 5975B mass selective detector in the total 
ion recording mode with a frequency of 1.8 scans per second 
within the range of 50–850 m/z. The recording of a chro-
matogram started after 4 min required for solvent removal 
and went on for 62 min. There were three biological and three 
analytical replications of the analysis, average data was ob-
tained and used for statistical processing.

Deconvolution and metabolite identification were pro-
cessed with AMDIS (Automated Mass Spectral Deconvolution 
and Identification System). Chemical compounds were identi-
fied by their mass spectra and retention indices using several 
databases. In addition to NIST2010 (National Institute of 
Standards and Technology, USA), the libraries of the Research 
Park of St. Petersburg University and the Komarov Botanical 

Institute of the RAS were also applied. These last two data-
bases were developed as the result of previous standard-
based chemical determination performed at St. Petersburg 
University and the Botanical Institute (Shtark et al., 2019, Pu-
zanskiy et al., 2018, Smolikova et al., 2015). The retention in-
dices (RI) were estimated by the calibration of saturated hy-
drocarbons with the number of carbon atoms ranging from 
10 to 40. A semi-quantitative assay of the metabolite profiles 
was performed by calculation of the total ion peak areas with 
the internal standard method using UniChrom software (New 
Analytical Systems, Belarus, www.unichrom.com). The rela-
tive content of biochemical components is expressed in ppm 
DW (μg/g dry weight).

The results of the analysis were processed using STATIS-
TICA 12.0 software for Windows. Statistical processing in-
cluded calculation of main parameters of variation, analysis of 
variance, and classical discriminant analysis.

Results

Our research indicated that oat landraces contained high-
er levels of nucleosides (Table 2), which may be explained by 
the active metabolism of purine and pyrimidine bases (Deng, 
Ashihara, 2010), and of acylglycerols, associated with not 
only lipid metabolism but also stress resistance (Loskutov 
et al., 2020) as well as phytosterols, free fatty acids and oligo-
saccharides. On the other hand, this group of accessions dem-
onstrated a lower amount of free amino acids and monosac-
charides.

Grains of the primitive cultigens had higher relative con-
tents of organic acids, free amino acids, polyols, monosaccha-
rides and total sugars, and phenolic compounds, but lower 
levels of free fatty acids, acylglycerols and sugar derivatives 
(α-methyl glucofuranoside, and glucose-3-phosphate; see 
Table 1).

The grain of modern improved cultivars was observed to 
have the lowest content of phytosterols, nucleosides and phe-

Таблица 1. Окончание

Table 1. The end

VIr catalogue no. Origin Variety name VIr catalogue no. Origin Variety name

k-1722 France Local k-15276 Russia Borrav 2

k-5336 France Local k-15439 Russia Gavrosh**

k-5337 France Local k-15494 Russia Medved

k-5338 France Local k-15495 Russia Vsadnik

k-2199 Russia Smolents k-14516 France Negrita

k-2306 Russia Selektsionny 33 k-14641 France Criniere

k-2896 Russia Chervony k-14712 France Noire de Michamps

k-2919 Russia Shatilovskiy k-15399 France Avoine Nue Renne**

k-2938 Russia Zhelanny k-15401 France Chantilly

Note: * – 1–10 – landraces; 11–20 – primitive cultigens; 21–30 – modern improved cultivars;
** – naked oat varieties

Примечание: * – 1–10 – местные; 11–20 – примитивные селекционные; 21–30 – современные селекционные сорта; 
** – голозерные сорта овса
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nolics, which may attest to a decrease in the synthesis of the 
compounds responsible for stress resistance (Loskutov et al., 
2019). They also had the lowest relative content of organic 
acids, polyols, oligosaccharides, total sugars. Lower relative 
levels of organic acids in the grain of cultivated oats compared 
with wild species were observed by us earlier (Loskutov et al., 
2017). The differences described above between groups of 
accessions taken in the study may reflect the breeding trend 
that had been followed in their development.

Russian primitive cultigens and modern improved culti-
vars showed higher relative values of organic acids; landraces 
and modern cultivars: phenolics; only landraces: phytosterols 
and sugar derivatives; primitive cultigens: free fatty acids, ac-
ylglycerols and polyols; modern cultivars: free amino acids, 
versus French varieties. Accessions of French origin con-
tained more free fatty acids, acylglycerols, polyols; landraces 
and primitive cultigens: free amino acids; primitive cultigens 
and modern cultivars: phytosterols; primitive cultigens: phe-
nolics; landraces: free organic acids and oligosaccharides; 
modern cultivars: sugar derivatives, versus the grain of Rus-
sian accessions. Compared with French varieties, relative lev-
els of monosaccharides were higher in all accessions of Rus-
sian origin, while oligosaccharides were higher in Russian 
modern improved cultivars. The content of nucleosides was 
higher in the grain of Russian landraces, primitive cultigens 
and improved cultivars. The lowest total fatty acid content 
was observed in French primitive cultigens (see the Table 1).

In the organic acid group, malic, phosphoric and methyl-
ated derivative of phosphoric acid dominated in all acces-
sions. The prevailing free amino acid for all accessions was 
tyrosine. Besides, French landraces and Russian modern im-
proved cultivars had a higher content of α-alanine, while 
French primitive cultigens prevailed in α-alanine and valine. 
Main free fatty acids for all studied accessions were palmitic, 
oleic and linoleic acids. Dominating acylglycerols (monoacyl-
glycerols) were MAG 1-C16:0 and MAG 1-C18:0. As for poly-
ols, glycerol and dulcitol dominated in all oat accessions, 
while ononitol prevailed in Russian primitive cultigens. 
Among phytosterols, the most representative in the studied 
oat grains was sitosterol; besides, high content of fucosterol 
was recorded for the accessions of Russian landraces and 
French modern cultivars. Glucose was dominant among 
monosaccharides and sucrose among oligosaccharides. The 
highest content of glucose and raffinose was observed in Rus-
sian primitive cultigens, and that of sucrose in Russian mod-
ern improved cultivars. The prevailing phenolic compound 
for Russian landraces and French primitive cultigens was 
α-tocopherol; for Russian primitive cultigens and modern im-
proved cultivars, quinic and 2,3-dihydroxybenzoic acids. All 
grains of the studied oat accessions contained the nucleoside 
uridine and adenosine.

The results of the analysis of variance helped to assess the 
statistical significance of the effect produced by the breeding 
process and origin on the biochemical composition of oat 
grains. The first source of variation was the degree of breed-
ing refinement: landraces, cultigens obtained by primitive 
breeding, and modern improved cultivars; the second one 
was the differentiation of the accessions by their origin, Rus-
sian or French; the third, the combined effect of the first two 
sources on biochemical indicators of oat grain.

Of the studied 90 characters, statistically significant dif-
ferences among the accessions with various levels of breeding 
refinement at p = 0.05 were observed in the content of fucos-
terol, chiro-inositol, xylitol, ethanolamine, GABA; glutamic, 
maleic, ribonic, phosphoric acids, and a total of organic acids. 
Differences close to significant (p ≤ 0,1) were found in the 

content of threonic, nicotinic, ferulic, gluconic, tridecylic 
 acids, and stigmasterol.

When the accessions of different origin were compared, 
significant differences were identified in the content of be-
henic, threonic, methyl malonic, nicotinic and ferulic acids, 
fructose, sorbose, glucose-3-phosphate and phthalate; differ-
ences close to significant in the content of myo-inositol, chiro-
inositol, stigmasterol, caffeic, gluconic, lauric, pipecolic and 
ribonic acids, adenosine, tyrosine, and total sugars en masse.

Significant differences between the groups of oat acces-
sions in the interplay Status × Origin, where ‘Status’ means the 
degree of breeding refinement and ‘Origin’ means countries of 
original cultivation, were registered in the content of fucoster-
ol, chiro-inositol, xylitol, valine, glutamic, threonic, gluconic and 
ribonic acids, and sorbose. Differences close to significant were 
observed in the content of fructose, glucose-3-phosphate, and 
tridecylic, malic and phosphoric acids (Table 3).

Assessing the differentiated impact of the sources of vari-
ation (Status × Origin) on biochemical characters revealed 
their independent effects on the metabolomic profile of oat 
grains. The group of Russian primitive cultigens significantly 
differed from other groups in the largest number of indicators 
(methyl malonic, maleic, malic, threonic, ribonic, gluconic, tri-
decylic, behenic acids, fructose and sorbose), followed in de-
scending order by Russian landraces and French primitive 
cultigens (ferulic, nicotinic, behenic acid, chiro-inositol, fu-
costerol, and phosphoric and glutamic acids, and valine, re-
spectively), Russian and French modern improved cultivars 
(tridecylic acid and sorbose, and behenic acid and xylitol, re-
spectively) (see the Table 3).

According to the results of the discriminant analysis, the 
most informative for plotting classificatory functions were 
such indicators as the levels of 3-hydroxypropionic, behenic 
and hydroxydecanoic acids, valine, xylitol, fucosterol, sorbose 
and maltose. The classification functions developed in the 
course of analysis helped to make a clear differentiation be-
tween Russian and French landraces (ρ = 1). All accessions of 
primitive cultigens and modern Russian cultivars also mani-
fested explicit differentiation into groups (100% of correct 
solutions). It should be noted that one of the French modern 
cultivars (k-14641, ‘Criniere’) was close to French landraces 
in its biochemical composition. The grouping pattern was 
confirmed for 80% of the accessions representing French 
modern cultivars.

According to the calculated canonical variables (Table 4), 
each operational unit (oat grains accession) occupies a defi-
nite place on the classification ‘tree’. In the first variable 
(Root 1, 79.4% of variance), the most informative indicators 
were the content of hydroxydecanoic acid and fucosterol. The 
first variable differentiates between Russian landraces and all 
other varieties. As for the second variable (Root 2, 13.2% of 
variance), the major role in variability is played by the levels 
of valine, behenic acid and sorbose; it differentiates primitive 
French cultigens. The third variable (Root 3, 5.3% of vari-
ance) includes 3-hydroxypropionic and hydroxydecanoic ac-
ids and xylitol; it determines the differences of French mo-
dern improved cultivars. The fourth variable (Root 4, 1.4% of 
variance) and the fifth variable (Root 5, 0.7% of variance) 
have little value for distinguishing the varieties.

Landraces of Russian and French origin formed separate 
groups (Figure). Four French modern improved cultivars 
exact ly complied with their group, but the cultivar ‘Medved’ 
(k-15494) showed similarity with French landraces (p = 
0.679). Scattering of the studied accessions under the impact 
of canonical variables was in line with the results of the dis-
criminant analysis.
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figure. Scatterplot of the studied accessions in the space of the first three canonical axes:
circle – Local (landraces), square – Primitive (primitive cultigens), triangle – Modern varieties (modern improved cultivars); 

colored geometric figures – Russian origin, colorless – French
Рисунок. Диаграмма распределения изученных образцов в пространстве первых трех канонических осей:

круг – местные (ландрасы), квадрат – примитивные селекционные (сорта примитивной селекции), 
треугольник – современные селекционные сорта (современные улучшенные сорта); 

окрашенные геометрические фигуры – российское происхождение, неокрашенные – французское

Effect function 1 function 2 function 3 function 4 function 5

3-Hydroxypropionic acid 0.938 –0.402 –0.924 –0.033 0.996

Valine –0.650 –1.913 –0.082 0.487 –0.005

Behenic acid –0.330 1.390 –0.390 –0.081 0.387

Hydroxydecanoic acid –2.054 –1.060 1.098 0.246 –0.447

Xylitol 0.252 0.060 0.870 0.660 0.422

Fucosterol –3.242 –0.065 –0.138 –0.057 –0.196

Sorbose –0.688 1.519 –0.228 0.428 –0.610

Maltose 2.803 0.376 0.312 –0.252 0.433

Percentage of explained variance 79.4 13.2 5.3 1.4 0.7

Table 4. Structure of canonical variables

Таблица 4. Структура канонических переменных
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Discussion

The investigation of biodiversity of the main cereal crops, 
including those that are part of the world genetic collections 
of plant resources in different countries, has been carried out 
unceasingly. An in-depth study of plant resources makes it 
possible to identify changes arising in the course of breeding 
work as well as to understand the features of approaches in 
the process of obtaining new cultivars with improved agro-
nomic characteristics in various regions of the world. Unfor-
tunately, programs for the conservation, studying and use of 
plant biodiversity are high-priced activities (Leišová et al., 
2007), so any information on this topic is invaluable. Leišová 
et al. (2007) assessed the biodiversity of 330 oat varieties 
from the Research Institute of Crop Production Gene Bank 
(Czech Republic) collection using microsatellite analysis. 
Ninety-four oat accessions from the Albert Atterberg collec-
tion and genebanks mainly from Nordic countries and Ger-
many were investigated covering different breeding periods 
by He and Bjørnstad (2012) using three different molecular 
maker techniques (SSR and DArT markers, and AFLP assay). 
These studies showed the influence of the degree of breeding 
refinement and geographic location of origin on the differ-
ences among oat varieties. The study by Winkler et аl. (2016), 
encompassing 1000 oat landraces and accessions of uncer-
tain improvement status from the USDA National Small Grains 
Collection, confirmed the effect of origin on the differences 
among oat accessions. Montilla-Bascón et al. analyzed the ge-
netic diversity among 177 oat accessions, including both 
white and red oat landraces, and 36 commercial cultivars pro-
vided by the Plant Genetic Resources Center (CRF-INIA, Ma-
drid, Spain) and the Andalusian Network of Agriculture Ex-
perimentation (RAEA), using simple sequence repeat (SSR) 
loci, found significant differences between commercial culti-
vars, red and white oat landraces (Montilla-Bascón et al., 
2013). Leišová et al. (2007) showed negative impacts of oat 
breeding on the genetic diversity of oat varieties, previously 
observed by Fu et al. (2003). Boczkowska et al. (2016), with 
their estimation of the genetic diversity of the 91 oat landra-
ces stored in the Polish gene bank, confirmed that oat landra-
ces were characterized by high genetic diversity. Almost all 
the above-mentioned studies confirm the decrease in the ge-
netic diversity of modern oat cultivars compared to landraces. 
This phenomenon can be explained by the methodological 
features of the ongoing breeding work targeted at the devel-
opment of oat cultivars with a certain set of useful agronomic 
traits, as well as by the fact that different populations may ex-
hibit different diversity trends due to local breeding strate-
gies and germplasm conservation efforts, and genetic erosion 
(van de Wouw et al., 2010).

The differences disclosed in this study between the acces-
sions of oat landraces, primitive cultigens and modern im-
proved cultivars of Russian and French origin from the VIR 
collection using metabolomic profiling confirmed the data 
obtained earlier for analogous groups of varieties (Leišová 
et al., 2007; He, Bjørnstad, 2012; Montilla-Bascón et al., 2013; 
Boczkowska et al., 2016; Winkler et аl., 2016). The results of 
our research show that such methodological approach makes 
it possible to identify variations in biochemical components 
of oat grain, which were induced by different levels of breed-
ing refinement in the studied oat accessions. Comparing dif-
ferentiations between landraces, primitive cultigens, and 
modern improved cultivars provides an opportunity to assess 
the practical significance of contemporary breeding trends 
using biochemical parameters and correct them when neces-
sary. 

Conclusion

In the process of studying, the most informative indica-
tors were identified, making it possible to effectuate statisti-
cally significant differentiation among the studied oat acces-
sions with different levels of breeding refinement and of dif-
ferent origin. The group of Russian primitive cultigens signifi-
cantly differed from the other groups in having the highest 
number of biochemical indicators. Russian landraces and 
French primitive cultigens were also distinguished by the 
group of traits. Comparing metabolomic profiles of the stud-
ied oat variety groups – landraces, primitive cultigens, and 
improved cultivars of Russian and French origin – highlighted 
the breeding trends followed by different schools of oat 
breeders, with their specific methodological approaches, in-
tensities of breeding efforts, and individual principles of ge-
no type selection that depended in many ways on the tech-
niques of their identification.

Thus, the obtained results show that further breeding ef-
forts targeted at the improvement of biochemical parameters 
in oat grain would be more effective if they employ the ge-
netic diversity of landraces and primitive cultigens collected 
or developed in the 1920–1930s, which have been preserved 
and maintained in the VIR global collection until now.
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Актуальность. Создание сортов с высокой стабильной урожайностью и высоким качеством зерна – основные направ-
ления селекции пшеницы. Цель исследования – охарактеризовать набор образцов озимой мягкой пшеницы из кол-
лекций ВИР и ТатНИИСХ ФИЦ КазНЦ РАН по урожайности, содержанию белка в зерне (P, %) и набухаемости муки 
в уксусной кислоте (S, мл); отобрать лучшие образцы по комплексу этих признаков для включения в программу скре-
щиваний.
Материалы и методы. В условиях севера Среднего Поволжья проведено трехлетнее (2016–2019 гг.) изучение 
23 образцов озимой мягкой пшеницы по названным выше признакам с использованием общепринятых методов.
Результаты и заключение. Урожайность образцов варьировала по годам изучения, однако ни один из них не превзо-
шел по этому признаку сорт-стандарт ‘Казанская 560’. Значения содержания белка в зерне у образцов были средними 
и высокими. Стабильно высокое содержание белка в зерне (15,1–16,1%) имели образцы ‘TAW 42971/80’ (к-58363, Гер-
мания); ‘Лютесценс 471 Н8’ (Казахстан); ‘Rita’ (к-58057), ‘Scotty’ (к-59322) и ‘Nelson’ из США; ‘Московская 39’ (к-65160, 
Россия); ‘Bilotserkivchanka’ (к-64330) и ‘Barkan’ (к-64495) из Украины. Величина показателя набухаемости муки 
в уксус ной кислоте у образцов не опускалась ниже 50 мл, что свидетельствовало о формировании зерна с высоким 
качеством. На это указывал также индекс качества белка, определяемый отношением S : P; он колебался от 3,6 до 4,7. 
Отобраны образцы – источники высокого качества белка для использования в селекции: ‘CDC Clair’ (к-64168, Канада), 
‘Лютесценс 471 Н8’ (Казахстан), ‘Московская 39’ (Россия), ‘Barkan’ и ‘Favorytka’ (к-64337) из Украины.

Ключевые слова: образец, урожайность, содержание белка, набухаемость муки в уксусной кислоте, индекс качества 
белка
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Source material for breeding winter bread wheat for grain quality 
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Background. Development of cultivars with high stable yields and high grain quality is the main trend in wheat breeding. The 
aim of this study was to characterize a set of winter bread wheat accessions from the VIR collection and the working collection 
of Kazan Scientific Center in terms of their yield, protein content in grain (P, %), and swelling of flour in acetic acid (S, ml), and 
select the best accessions for the combination of these characters for use in a crossbreeding program.
Materials and methods. Twenty-three winter bread wheat accessions were studied for the abovementioned characters in the 
north of the Middle Volga Region using conventional techniques. The study lasted three years (2016–2019). 
results and conclusion. The yield of the accessions varied across the years of studies; however, none of them surpassed the 
reference cv. ‘Kazanskaya 560’. The values of protein content in grain were medium or high. The following accessions had high 
and stable levels of protein content in grain (15.1–16.1%): ‘TAW 42971/80’ (k-58363, Germany); ‘Lutescens 471 N8’ (Kazakh-
stan); ‘Rita’ (k-58057), ‘Scotty’ (k-59322) and ‘Nelson’ (all from the U.S.); ‘Moskovskaya 39’ (k-65160, Russia); ‘Bilotserkivchan-
ka’ (k-64330) and ‘Barkan’ (k-64495) (both from Ukraine). Flour swelling power in acetic acid did not fall below 50 ml, attesting 
to the formation of high-quality grain. This was also confirmed by the protein quality index determined by the S : P ratio, which 
ranged from 3.6 to 4.7. Sources with high-quality protein were selected from the tested accessions for use in breeding: ‘CDC Clair’ 
(k-64168, Canada), ‘Lutescens 471 Н8’ (Kazakhstan), ‘Moskovskaya 39’ (Russia), ‘Barkan’ (Ukraine), and ‘Favorytka’ (k-64337, 
Ukraine).
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введение

Создание сортов озимой мягкой пшеницы, дающих 
стабильно высокие урожаи в условиях изменяющегося 
климата и резкой смены погоды, к тому же имеющих вы-
сокое содержание белка в зерне требуемого качества, – 
основные задачи селекции в разных странах мира (Nekra-
sov et al., 2019; Sandukhadze et al., 2021; Vitale et al., 2020). 
Считают, что урожайность можно повысить путем рас-
ширения генетической основы устойчивости пшеницы 
к биотическим и абиотическим стрессорам, реализации 
большего соответствия роста и развития пшеничного 
растения внешним условиям (Tadesse et al., 2019).

На содержание белка в зерне влияют многие факто-
ры: особенности генотипа, неблагоприятные метеоро-
логические условия, состав почвы и минерального пи-
тания, продолжительность вегетационного периода, 
предшественники (Kovtun, Samofalova, 2006). Установ-
лено, что оно уменьшается при избыточном количестве 
осадков и невысоких температурах. Напротив, повы-
шенный температурный режим и дефицит осадков мо-
гут приводить к увеличению его процентного содержа-
ния вследствие торможения отложения крахмала в эн-
досперме (Alferov, 2020; Okhremenko, Gurskaya, 2015). 
Селекция на повышение белка в зерне пшеницы ослож-
нена отрицательной связью этого признака с урожай-
ностью и необходимостью одновременно улучшать раз-
личные параметры его качества (Kravchenko et al., 2020). 
В настоящее время показана перспективность исполь-
зования в селекции генов Gpc-B1, Gpc-A1 и Gpc-D1, лока-
лизованных в хромосомах шестой гомеологичной груп-
пы, и гена Gpc-2 – второй гомеологичной группы, кото-
рые увеличивают содержание белка, цинка и железа 
в зерне за счет более эффективной ремобилизации азо-
та из листьев в колосья во время налива зерна. Эти гены 
относятся к NAC-факторам транскрипции. С использо-
ванием молекулярных маркеров названных генов со-
зданы новые высокобелковые и высокоурожайные сор-
та и различные почти изогенные линии (Mitrofanova, 
Kha kimova, 2016).

Известно, что требования к технологическим свойст-
вам зерна пшеницы меняются в зависимости от состоя-
ния рынка этой сельскохозяйственной культуры и в це-
лом экономики, существующих пищевых привычек в пи-
тании населения, изменений запросов потребителей, 
технического и технологического прогресса в мукомоль-
ной и хлебопекарной промышленности (Pumpyansky, 
1971; Meleshkina, 2009). Определение седиментации (на-
бухаемости) муки в слабых органических кислотах – 
простой косвенный метод оценки качества зерна, кото-
рый характеризуется высокой воспроизводимостью 
(Vasilenko, Komarov, 1987) и дает возможность на неболь-
ших навесках исследовать качество белка зерна у до-
вольно больших объемов коллекционного и селекцион-
ного материалов (Pumpyansky, 1971; Konarev, 1980). Фи-
зико-химической основой для тестов седиментации яв-
ляется дифференциальное набухание и флокуляция 
глютенина и других нерастворимых компонентов зерна 
пшеницы при их взаимодействии с водой в подкислен-
ной среде (Morris et al., 2007). Выявлена положительная 
связь показателя седиментации с содержанием белка, 
количеством и качеством клейковины, объемом хлеба 
(Hruškova, Fa mĕra, 2003; Kaya, Akcura, 2014). Следует от-
метить, что определение набухаемости позволяет оце-
нить различия по качеству белка в зерне независимо от 
повреждения его клопом вредной черепашкой, порчи 

в результате неправильной сушки или при наличии до 
30% доли проросшего зерна (Fadeeva et al., 2015; Pryani-
sh nikov, 2009).

Цель нашего исследования – охарактеризовать образ-
цы озимой мягкой пшеницы коллекции ВИР и рабочей 
коллекции ФИЦ КазНЦ РАН по урожайности, содержанию 
белка в зерне и показателю набухаемости муки в уксус-
ной кислоте; отобрать источники для дальнейшего из-
учения и использования в селекции в условиях Среднего 
Поволжья.

Материалы и методы 

Оценку озимой мягкой пшеницы проводили на опыт-
ном поле Татарского НИИСХ в 2016/2017, 2017/2018 
и 2018/2019 годах. Закладка опыта осуществлялась в со-
ответствии с методическими указаниями по изучению 
мировой коллекции ВИР (Merezhko, 1999). Предшествен-
ник – чистый пар. Посев осуществляли сеялкой ССФК-7, 
а уборку урожая – селекционным комбайном Sampo Ro-
senlew SR 2010. Площадь делянок – 2 м2. В состав изучае-
мого набора вошли образцы, которые ранее не оценива-
ли в условиях севера Среднего Поволжья или которые 
нуждались в дополнительной проверке в отношении за-
висимости их качества зерна от условий выращивания. 
Набор включал 6 образцов из различных селекционных 
учреждений России, 2 – Германии, 3 – Казахстана, 1 – Ка-
нады, 4 – США и 7 – Украины. Стандартом служил сорт 
‘Казанская 560’ (к-63565).

Во все годы изучения посев образцов озимой мягкой 
пшеницы проводили в оптимальные сроки, растения за 
осенний период успевали хорошо раскуститься. В 2016 г. 
период кущения характеризовался низкими температу-
рами воздуха и большим количеством осадков, что при-
вело к более раннему прекращению осенней вегетации 
растений.

Возобновление весенней вегетации и кущение прохо-
дили в разных условиях (табл. 1). В 2017 г. растения ози-
мой пшеницы успешно регенерировали, сформировали 
дополнительные побеги кущения. Обильные осадки 
и невысокие температуры воздуха в июне и начале июля 
привели к удлинению межфазных периодов «выход 
в трубку – колошение» и «колошение – цветение», а так-
же в целом вегетационного периода. Созревание озимой 
пшеницы произошло на две недели позже среднемного-
летних сроков. 

В 2018 г. весенняя вегетация озимой пшеницы нача-
лась позже обычного. Развитие растений сдерживали 
низкие температуры воздуха и почвы. Среднесуточная 
температура воздуха за третью декаду апреля была на 
2,9°C ниже нормы, и лишь к концу первой декады мая 
поч ва прогрелась до 8°C. Фаза кущения проходила в усло-
виях длинного светового дня и недостатка влаги 
(см. табл. 1). Прохладная погода первой декады июня за-
медлила прохождение фазы «выход в трубку – колоше-
ние». Цветение озимой пшеницы началось во вторую де-
каду июня, позже среднемноголетних сроков примерно 
на неделю. Формирование зерновки и налив зерна про-
ходили в засушливых условиях, что ускорило отток пла-
стических веществ в зерновку и созревание. Уборка была 
проведена в более ранние сроки (21–23 июля). 

В 2019 г., в конце первой и начале второй декады мая, 
температура воздуха была аномально высокой для дан-
ного периода. Почва не успела созреть и сильно уплотни-
лась. Растения озимой пшеницы в таких условиях не ку-
стились, а ослабленные и плохо раскустившиеся стали 
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Результаты и обсуждение

Дисперсионный анализ показал, что варьирование 
изученных признаков у образцов достоверно обусловли-
вали по меньшей мере два фактора: генетические разли-
чия образцов и особенности погодных условий года вы-
ращивания. При этом различия в погодных условиях 
сильнее отражались на изменчивости признаков, чем ге-
нетические различия образцов (табл. 2). 

Средняя урожайность образцов выборки составила 
в 2017 г. 462,8 г/м2 (пределы варьирования от 273,0 до 
578,6 г/м2), 2018 г. – 410,5 г/м2 (260,0–554,0 г/м2), 2019 г. – 
479,1 г/м2 (320,9–557,7 г/м2). Ни один из образцов не 
превзошел по этому признаку сорт-стандарт ‘Казан-
ская 560’ со средней урожайностью 611,1 г/м2 и предела-
ми ее варьирования от 585,3 до 624,6 г/м2. Образцы по 
величине отношения их средней урожайности за три 
года к средней урожайности сорта-стандарта были рас-
пределены в классы со «средней» урожайностью (90,1–
95,0% от стандарта) – ‘Безенчукская 380’ (к-61966, Рос-
сия), «низкой» (70,1–90,0%) – 15 образцов и «очень низ-
кой» (до 70%) – 7 образцов. Наряду с ‘Безенчукской 380’, 

Таблица 1. Значения гидротермического коэффициента увлажнения Селянинова (ГТк) в различные фазы 
развития растений мягкой пшеницы в условиях севера Среднего поволжья

Table 1. Values of Selyaninov’s hydrothermal moisture coefficient (hTc) in different phases of bread wheat plant 
development in the environments of the northern Middle Volga region

Таблица 2. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа без повторностей по влиянию 
на урожайность и признаки качества зерна факторов «генотип образца» и «год изучения»

Table 2. Two-way AnOVA results without replications of the effect of the factors “genotype of an accession” 
and “year of study” on yield and grain quality

погибать. Это привело к изреживанию посева. В период 
налива и созревания территория была достаточно ув-
лажнена (см. табл. 1), что способствовало формированию 
хорошего урожая зерна.

Содержание азота в зерне определяли по Кьельдалю 
(GOST 10846-91…, 1991). Коэффициент пересчета на сы-
рой протеин равен 5,7 (Bazavluk, 1968). Показатель седи-
ментации оценивали по набухаемости муки в слабой ук-
сусной кислоте по методике (Berkutova, 1991). Для клас-
сификации образцов по содержанию белка и величине 
показателя набухаемости муки в уксусной кислоте ис-
пользовали шкалы ВИР (Korneychuk, Komarov, 1984). Для 
определения, насколько стабильны в разные годы по ве-
личине показателя набухаемости образцы мягкой пше-
ницы, в исследуемую выборку были также включены 
источники, ранее отобранные по этому признаку в усло-
виях северных районов Среднего Поволжья (Fadeeva, Va-
li oullina, 2016).

Статистическую обработку полученных данных вы-
полняли методами вариационного, дисперсионного 
и корреляционного анализов (Zaitsev, 1984) c использо-
ванием программы Microsoft Excel и Statistica 7.

Фаза развития культуры
Год

2017 2018 2019

Весеннее кущение 2,54 0,30 0,86

Выход в трубку 0,60 0,90 0,93

Колошение – цветение 2,05 1,42 0,78

Налив зерна 4,70 0,32 1,30

Созревание 0,26 1,26 1,84

вариабельность 
данных

Степень 
свободы, 

df

Сумма 
квадратов 

отклонений

Дисперсия, 
σ2 Fф

Сумма 
квадратов 

отклонений

Дисперсия, 
σ2 fф

 Набухаемость в уксусной кислоте (S), мл  Содержание белка в зерне (P), %

Общая 71 2778,65 39,14 3,18 62,08 0,87 2,02

Фактор 1 –  генотип 23 848,65 36,90 3,00** 20,84 0,91 2,10*

Фактор 2 – год 2 1364,69 682,35 55,53*** 21,36 10,68 24,73***

Остаточная 46 565,31 12,29  19,88 0,43  

 Показатель S : P Урожайность, г/м2

Общая 71 10,71 0,15 2,09 545325,28 7680,64 7,12

Фактор 1 – генотип 23 5,77 0,25 3,48*** 434178,95 18877,35 17,50***

Фактор 2 – год 2 1,65 0,82 11,44*** 61524,06 30762,03 28,52***

Остаточная 46 3,29 0,07  49622,27 1078,75  
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наиболее высокие показатели урожайности имели 
образцы ‘Славянка’ (к-58531) и ‘Арфа’ (к-63930) из Рос-
сии; ‘Bilotserkivchanka’ (к-64330), ‘Artemida’ (к-64344) 
и ‘Yana’ (к-64335) из Украины и ‘Nelson’ (к-63522) из США 
(табл. 3).

Рассчитанные коэффициенты вариации (CV, %) уро-
жайности в изученной выборке колебались от 2,7% (‘Бе-
зенчукская 380’, Россия) до 23,4% (‘Лютесценс 499 Н8’, 
Казахстан). Принято считать, что значения коэффициен-
тов вариации менее 10% свидетельствуют о незначи-
тельной изменчивости признака, выше 10%, но менее 
20% – средней, более 20% – значительной. Согласно вы-
численным коэффициентам вариации урожайность всех 
изученных нами образцов из России, а также некоторых 
образцов из Казахстана – ‘Karabalykskaya ozimaya’ (к-
67222); США – ‘Scotty’ (к-59322), ‘Winridge’ (к-59340), 
‘Nelson’; Канады – ‘CDC Clair’ (к-64168) и Украины – ‘Su-
putnitsya’ (к-64323), ‘Bilotserkivchanka’, ‘Artemida’ и ‘Lu-

ganchanka’ (к-64501) слабо варьировала по годам. Наибо-
лее изменчивой (23,4%) урожайность была у образца 
‘Лютесценс 499 Н7’ (Казахстан). Все остальные образцы 
имели средний уровень изменчивости этого признака.

По содержанию белка в зерне образцы были объеди-
нены в группы среднебелковые (от 12,7 % до 15,0%) 
и высокобелковые (от 15,1 до 18,0%). Средние значения 
признака «содержание белка в зерне» у образцов за три 
года изучения варьировали от 13,5% (‘Miras’, к-59016, 
Германия) до 16,1% (‘Rita’, к-58057, США), при этом 
у 23 образцов они мало изменялись по годам (коэффици-
енты вариации от 2,1 до 9,4%). Лишь у образца ‘Олим-
пия 2’ (к-60317, Россия) величина коэффициента вариа-
ции составила 11,2% (табл. 4). Наиболее высокие значе-
ния содержания белка в зерне для всей выборки образ-
цов были получены в засушливом 2018 г. (средняя 
15,6%), а наиболее низкие – во влажном 2017 г. (14,2%). 
Наряду с ‘Rita’, высокий белок в зерне имели образцы 

Таблица 3. Урожайность (г/м2) и коэффициенты вариации (cV, %), характеризующие изменчивость 
изученных образцов в условиях севера Среднего поволжья

Table 3. yield (g/m2) and coefficients of variation (cV, %) characterizing the variability of the studied accessions in 
the environments of the northern Middle Volga region

№ по ката-
логу вИР

Название
Страна 
происхождения

Годы
СV, %

2017 2018 2019 средняя

59016 Miras Германия 429,3 322,6 462,3 404,7 18,0

58363 TAW 42971/80 Германия 490,1 398,6 509,2 466,0 12,7

67222 Karabalykskaya ozimaya Казахстан 368,7 434,7 434,9 412,8 9,3

– Лютесценс 499 Н7 Казахстан 374,4 260,0 419,0 351,1 23,4

– Лютесценс 471 Н8 Казахстан 423,8 388,8 489,0 433,9 11,7

64168 CDC Clair Канада 456,3 387,0 448,5 430,6 8,8

58531 Славянка Россия 550,9 474,0 547,2 524,0 8,3

60317 Олимпия 2 Россия 430,1 390,0 455,4 425,2 7,8

61966 Безенчукская 380 Россия 578,6 554,0 551,1 561,2 2,7

63565 Казанская 560 (ст.) Россия 624,6 585,3 623,3 611,1 3,7

63930 Арфа Россия 541,2 467,5 527,6 512,1 7,7

64160 Московская 39 Россия 523,6 429,7 472,5 475,3 9,9

64327 Гарант Россия 292,1 266,5 320,9 293,2 9,3

58057 Rita США 378,1 294,4 372,6 348,4 13,4

59332 Scotty США 417,3 472,8 475,6 455,2 7,2

59340 Winridge США 273,0 264,0 316,0 284,3 9,8

63522 Nelson США 461,7 532,3 527,5 507,2 7,8

64323 Suputnitsya Украина 397,3 361,2 372,3 376,9 4,9

64330 Bilotserkivchanka Украина 516,8 455,4 529,7 500,6 7,9

64335 Yana Украина 535,9 407,4 557,7 500,3 16,2

64337 Favorytka Украина 529,7 391,5 512,4 477,9 15,8

64344 Artemida Украина 497,0 460,1 544,2 500,4 8,4

64495 Barkan Украина 503,1 414,4 515,2 477,6 11,5

64501 Luganchanka Украина 513,7 440,9 513,5 489,4 8,6
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Таблица 4. Содержание белка, набухание муки в уксусной кислоте и индекс качества белка 
у изученных образцов озимой мягкой пшеницы

Table 4. Protein content, flour swelling power in acetic acid, and protein quality index 
in the studied winter bread wheat accessions

№ по 
каталогу 
вИР

Образец

Содержание белка (P) 
в зерне, %

показатель 
набухаемости муки в 

уксусной кислоте (S), мл
Индекс S : P

среднее/
лимиты

СV, %
среднее/
лимиты

СV, %
среднее/
лимиты

СV, %

69016 Miras 13,5
13,0 – 14,1 4,2 63,0

59 – 68 7,3 4,7
4,4 – 5,1 8,1

58363 TAW 42971/80 15,1
14,2 – 16,2 6,8 61,67

58 – 68 8,9 4,1
3,9 – 4,2 3,7

67222 Karabalykskaya 
ozimaya

15,0
14,5 – 15,5 3,4 58,0

55 – 62 6,2 3,9
3,8 – 4,0 2,9

– Лютесценс 499 Н7 14,7
13,1 – 15,5 9,3 66,0

58 – 76 13,9 4,5
3,8 – 4,9 14,4

– Лютесценс 471 Н8 15,2
13,8 – 16,2 8,2 68,3

64 – 73 6,6 4,5
4,4 – 4,6 3,1

64168 CDC Clair 14,6
14,3 – 14,9 2,1 66,3

62 – 69 5,7 4,6
4,3 – 4,8 4,7

58531 Славянка 15,0
13,8 – 15,7 7,0 65,0

62…68 4,6 4,3
4,1 – 4,5 4,2

60317 Олимпия 2 14,6
13,4 – 16,5 11,2 56,7

50 – 65 13,5 3,9
3,7 – 3,9 3,0

61966 Безенчукская 380 14,9
14,5 – 15,7 4,7 60,0

50 – 66 14,5 4,0
3,4 – 4,4 12,6

63565 Казанская 560 (ст.) 14,7
14,5 – 15,1 2,4 59,0

55 – 65 9,0 4,0
3,8 – 4,3 6,6

63930 Арфа 14,1
13,3 – 14,7 5,1 62,7

56 – 68 9,8 4,4
4,2 – 4,6 4,7

64160 Московская 39 15,7
14,9 – 16,4 4,8 68,3

66 – 71 3,7 4,4
4,2 – 4,6 4,2

64327 Гарант 14,5
13,7 – 15,8 7,8 59,3

53…70 15,7 4,1
3,9 – 4,4 7,6

58057 Rita 16,1
15,3 – 16,8 4,7 58,7

52 – 69 15,5 3,6
3,2 – 4,1 12,4

59332 Scotty 15,7
15,4 – 16,0 1,9 57,0

52 – 61 8,0 3,6
3,4 – 3,8 6,2

59340 Winridge 15,0
14,3 – 15,8 5,1 60,3

55 – 68 11,3 4,0
3,8 – 4,6 12,2

63522 Nelson 15,5
14,3 – 16,3 6,8 61,3

55 – 71 13,9 4,0
3,5 – 4,4 11,5

64323 Suputnitsya 14,8
14,3 – 15,7 5,5 60,7

57 – 67 9,1 4,1
3,6 – 4,7 12,9

64330 Bilotserkivchanka 15,1
14,4 – 15,8 4,6 61,3

55 – 67 9,8 4,1
3,8 – 4,2 5,3

64335 Yana 14,7
14,2 – 15,8 6,3 61,7

56 – 70 12,0 4,2
3,9 – 4,4 5,8

64337 Favorytka 14,5
13,4 – 16,0 9,4 66,0

62 – 70 6,1 4,6
4,4 – 4,7 3,9

64344 Artemida 14,6
13,9 – 15,5 5,6 62,0

58 – 68 8,5 4,2
4,2 – 4,4 3,0

64495 Barkan 15,4
14,6 – 15,8 4,3 65,7

60 – 72 9,2 4,3
4,1 – 4,6 6,4

64501 Luganchanka 14,6
13,9 – 16,0 8,1 57,3

52 – 66 13,2 3,9
3,7 – 4,1 5,3

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):118-126

   •   183 (1), 2022   •   

123

Fadeeva I.D., Ignatieva I.Yu., Khakimova A.G., Mitrofanova O.P.



‘TAW 42971/80’ (к-58363, Германия), ‘Лютесценс 471 Н8’ 
(Казахстан), ‘Московская 39’ (к-65160, Россия), ‘Scotty’ (к-
59322) и ‘Nelson’ (оба США); ‘Barkan’ (к-64495) и ‘Bi-
lotserkivchanka’ (оба Украина). Если руководствоваться 
требованиями, указанными в межгосударственном стан-
дарте (GOST 9353-2016…, 2019), по которым пшеницу 
с содержанием белка не менее 14,5% относят к I классу 
качества, не менее 13,5% – ко II и не менее 12,0% – к III, то 
из изученных нами образцов 20 можно причислить 
к I классу и четыре образца – ко II (см. табл. 4).

Величина показателя набухаемости муки у изучен-
ных образцов не опускалась ниже 50 мл, что свидетель-
ствовало о возможности в условиях северных районов 
Среднего Поволжья получать зерно высокого качества 
(см. табл. 4). Средние значения показателя седимента-
ции образцов за три года изучения варьировали от 
56,7 мл до 68,3 мл, то есть они были высокими и очень 
высокими (см. табл. 4). В группу с очень высокими значе-
ниями набухаемости муки вошли образцы из России 
(‘Московская 39’ – 68,3 мл), Казахстана (‘Лютесценс 
499 Н7’ – 66,0 мл) и ‘Лютесценс 471 Н8’ – 68,3); Канады 
(‘CDC Clair’ – 66,3 мл) и Украины (‘Favorytka’, к-64337 – 
66,0 мл и ‘Barkan’ – 65,7 мл). Следует отметить, что наи-
более низкую изменчивость показателя набухаемости 
продемонстрировали образцы ‘Московская 39’ (3,7%) 
и ‘Славянка’ (4,6%). В эту же группу с коэффициентом ва-
риации показателя набухаемости менее 10% вошли еще 
13 образцов, в то время как остальные девять образцов 
составили группу со средним уровнем его вариабельно-
сти (11,3–15,7%).

Поскольку показатель набухаемости муки одновре-
менно зависит и от количества суммарного белка в зер-
не, и от состава клейковинных белков, то для более до-
стоверных сравнений образцов используют отношение 
S : Р (индекс качества белка), то есть определяют величи-
ну седиментации (S, мл), приходящуюся на единицу бел-
ка (Р, %) (Konarev, 1980). Индекс качества белка довольно 
хорошо коррелирует с данными, получаемыми на альвео-
графе. Установлено, что для сортов, имеющих среднюю 
и выше «силу» муки, то есть W > 150 е.а. (единиц альвеог-
рафа), величина отношения S : Р > 2,5; а при W < 80 е.а., 
что свидетельствует об очень низкой «силе» муки, вели-
чина отношения S : Р < 1,7 (Konarev, 1980; Vasilenko, 
Komarov, 1987). В нашем исследовании значения этого 
показателя у образцов колебались от 3,6 до 4,7 (см. 
табл. 4). Наиболее высокими они были у образцов ‘Miras’ 
(4,7) из Германии, ‘CDC Clair’ (4,6) из Канады, ‘Favorytka’ 
(4,6) из Украины, ‘Лютесценс 499 Н8’ (4,5) и ‘Лютес-
ценс 471 Н8’ (4,5) из Казахстана; ‘Московская 39’ (4,4) 
и ‘Арфа’ (4,4) из России. Величина коэффициентов вариа-
ции этого показателя изменялась от 2,9% (‘Karabalyk-
skaya ozimaya’, Казахстан) до 12,9% (к-64323 ‘Suputnitsya’, 
Украина). Группу, характеризующуюся средней вариа-
бельностью индекса качества белка, составили шесть 
образцов, остальные образцы образовали группу низко-
вариабельных.

Коэффициенты корреляции между отдельными при-
знаками образцов в конкретный год и их средними зна-
чениями за три года были статистически значимыми 
и в основном высокими. Так, для урожайности зерна они 
составили r = 0,95 (2017 г.), r = 0,93 (2018 г.) и r = 0,97 
(2019 г.); содержания белка – r = 0,56, r = 0,70, r = 0,86; 
набухаемости муки в уксусной кислоте – r = 0,90, r = 0,69, 
r = 0,72; индекса качества белка – r = 0,87, r = 0,75 и r = 0,78 
соответственно. Этот факт свидетельствует в пользу 
того, что образцы хорошо сохраняли свои ранги в годы 

изучения по всем изученным признакам. Другими слова-
ми, они проявляли однотипную реакцию на изменения 
погодных условий.

Заключение

Полевая предварительная оценка коллекционных 
образцов в почвенно-климатических условиях региона, 
для которого планируют создавать новые сорта, – обяза-
тельное условие их вовлечения как исходного материала 
в последующую селекционную работу. Наблюдаемое 
варь ирование значений признаков у образцов в годы из-
учения обусловлены, по-видимому, как их генетически-
ми различиями, в том числе по способности адаптиро-
ваться к условиям севера Среднего Поволжья, так и вли-
янием факторов внешней среды. По величине урожайно-
сти ни один из образцов не достиг уровня сорта-стандар-
та ‘Казанская 560’ (к-63565), в то время как по содержа-
нию белка в зерне, величине показателя набухаемости 
муки в уксусной кислоте и индексу качества белка образ-
цы были или на уровне сорта-стандарта, или превосходи-
ли его. 

В группу образцов-источников с высоким индексом 
качества белка, как и по результатам оценки за 2011–
2013 гг. (Fadeeva, Valioullina, 2016), вошли: ‘Лютесценс 
471 Н8’ (Казахстан), ‘Московская 39’ (к-64160, Россия) 
и ‘Barkan’ (к-64495, Украина), при этом два последних 
образца также имели повышенное содержание белка 
в зерне. К этой же группе следует отнести ‘CDC Clair’ (к-
64168, Канада) и ‘Favorytka’ (к-64337, Украина). Все на-
званные образцы довольно стабильны и перспективны 
для использования в селекции на качество зерна. 

referenсes / литература

Alferov A.A. Associative nitrogen, yield, and agroecosystem 
sustainability (Assotsiativny azot, urozhay i ustoychivost 
agroekosistemy). Moscow: Russian Academy of Sciences; 
2020. [in Russian] (Алферов А.А. Ассоциативный азот, 
урожай и устойчивость агроэкосистемы. Москва: РАН; 
2020). DOI: 10.25680/VNIIA.2019.21.92.152

Bazavluk I.M. Accelerated semimicro-Kjeldahl method for 
determining nitrogen in plant material in genetic and 
breeding studies (Uskorenny metod polumikro-Kyeldalya 
dlya opredeleniya azota v rastitelnom material pri genet-
icheskikh i selektsionnykh issledovaniyakh). Cytology and 
Genetics. 1968;3:249. [in Russian] (Базавлук И.М. Ускорен-
ный метод полумикро-Кьельдаля для определения 
азота в растительном материале при генетических 
и селекционных исследованиях. Цитология и гене-
тика. 1968;3:249).

Berkutova N.S. Assessment methods and formation of grain 
quality (Metody otsenki i formirovaniye kachestva zerna). 
Moscow: Rosagropromizdat; 1991. [in Russian] (Берку-
това Н.С. Методы оценки и формирование качества 
зерна. Москва: Росагропромиздат; 1991).

Fadeeva I.D., Tagirov M.Sh., Valioullina G.N., Kirillova E.S. Study 
of source material of winter wheat for breeding on the con-
tent and quality of protein. Achievements of Science and 
Technology of AIC. 2015;29(5):18-19. [in Russian] (Фаде-
ева И.Д., Тагиров М.Ш., Вали ул лина Г.Н., Кириллова Е.С. 
Исходный материал для селекции озимой мягкой пше-
ницы на содержание и качество белка. Достижения 
науки и техники АПК. 2015;29(5):18-19).

Fadeeva I.D., Valioullina G.N. Estimation of breeds of winter 
grain quality and resistance to fungal diseases. Le gumes 

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

 PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):118-126

   •   183 (1), 2022   •   

124

Фадеева И.Д., Игнатьева И.Ю., Хакимова А.Г., Митрофанова О.П. 



and Groat Crops. 2016;4(20):79-84. [in Russian] (Фаде-
ева И.Д., Валиуллина Г.Н. Оценка сортов озимой 
пшеницы по качеству зерна и устойчивости к гриб-
ным болезням. Зернобобовые и крупяные культуры. 
2016;4(20):79-84).

GOST 10846-91. Grain and products of its processing. Method 
for determination of protein. Moscow: USSR Standardiza-
tion and Metrology Committee; 1991. [in Russian] (ГОСТ 
10846-91. Зерно и продукты его переработки. Метод 
определения белка. Москва: Комитет стандартиза-
ции и метрологии СССР; 1991). URL: https://gosthelp.
ru/gost/gost28268.html [дата обращения: 23.09.2021].

GOST 9353-2016. Wheat. Technological terms (Pshenitsa. Tekh-
nicheskiye usloviya). Moscow: Standartinform; 2019. [in 
Russian] (ГОСТ 9353-2016. Пшеница. Технические усло-
вия. Москва: Стандартинформ; 2019). URL: https://
www.internet-law.ru/gosts/gost/62924 [дата обраще-
ния: 23.09.2021].

Hruškova M., Famĕra O. Prediction of wheat and flour Zeleny 
sedimentation value using NIR technique. Czech Journal 
of Food Sciences. 2003;21(3):91-96. DOI: 10.17221/3482-
CJFS

Kaya Y., Akcura M. Effects of genotypes and environment 
on grain yield and quality traits in bread wheat (T. aes-
tivum L.). Food Science and Technology (Campinas). 
2014;34(2):386-393). DOI: 10.1590/fst.2014.0041

Konarev V.G. Wheat proteins (Belki pshenitsy). Moscow: Kolos; 
1980. [in Russian] (Конарев В.Г. Белки пшеницы. Москва: 
Колос; 1980). 

Korneychuk V.A., Komarov V.I. (eds). Classifier of technologi-
cal characteristics of cereal and groat crops (Klassifikator 
tekhnologicheskikh priznakov zernovykh i krupyanykh 
kultur). Leningrad: VIR; 1984. [in Russian] (Классифи-
катор технологических признаков зерновых и крупя-
ных культур / под ред. В.А. Корнейчук, В.И. Комарова. 
Ленинград: ВИР; 1984). 

Kovtun V.I., Samofalova N.E. Breeding of winter wheat in the 
south of Russia (Selektsiya ozimoy pshenitsy na yuge 
Rossii). Rostov-on-Don; 2006. [in Russian] (Ковтун В.И., 
Самофалова Н.Е. Селекция озимой пшеницы на юге 
России. Ростов-на-Дону; 2006). 

Kravchenko N.S., Ionova E.V., Podgorny S.V., Vozhzhova N.N. 
The characteristics of winter soft wheat collection samples 
according to their adaptive properties of the trait “mass 
fraction of protein in kernels”. Grain Economy of Russia. 
2020;(1):43-48. [in Russian] (Кравченко Н.С., Ионова Е.В., 
Подгорный С.В., Вожжова Н.Н. Харак теристика коллек-
ционных образцов озимой мягкой пшеницы по адап-
тивным свойствам признака «массовая доля белка 
в зерне». Зерновое хозяйство России. 2020;(1):43-48). 
DOI: 10.31367/2079-8725-2020-67-1-43-48

Meleshkina E.P. Modern aspects of wheat grain quality. Agrar-
ian Reporter of South-East. 2009;(3):4-7. [in Russian] 
(Мелешкина Е.П. Современные аспекты качества зерна 
пшеницы. Аграрный вестник Юго-Востока. 2009;(3):4-
7). 

Merezhko A.F., Udachin R.A., Zuev E.V., Filatenko A.A. Ser-
bin A.A., Lyapunova O.A., Kosov V.Yu., Kurkiev U.K., 
Okhotnikova T.V., Navruzbekov N.A., Boguslavs-
kiy R.L., Abdulaeva A.K., Chikida N.N., Mitrofanova O.P., 
Potokina S.A. Guidelines for the study of the world collec-
tion of wheat, Aegilops and triticale (Metodicheskiye uka-
zaniya po izucheniyu mirovoy kollektsii pshenitsy, egilopsa 
i tritikale). A.F. Merezhko (ed.). St. Petersburg: VIR; 1997. 
[in Russian] (Мережко А.Ф., Удачин Р.А., Зуев Е.В., Фила-
тенко А.А., Сербин А.А., Ляпунова О.А., Косов В.Ю., 

Куркиев У.К., Охотникова Т.В., Наврузбеков Н.А., Богу-
славский Р.Л., Абдулаева А.К., Чи кида Н.Н., Митрофа-
нова О.П., Потокина С.А. Пополнение, сохранение в 
живом виде и изучение мировой коллекции пшеницы, 
эгилопса и тритикале: методические указания / под 
ред. А.Ф. Мережко. Санкт-Петербург: ВИР; 1999). 

Mitrofanova O.P., Khakimova A.G. New genetic resources in 
wheat breeding for an increased grain protein content. 
Vavilov Journal of Genetics and Breeding. 2016;20(4):545-
554. [in Russian] (Митрофанова О.П., Хакимова А.Г. 
Новые генетические ресурсы в селекции пшеницы 
на увеличение содержания белка в зерне. Вавилов-
ский журнал генетики и селекции. 2016;20(4):545-554). 
DOI: 10.18699/VJ16.177

Morris C.F., Paszczynska B., Bettge A.D., King G.E. A critical 
examination of the sodium dodecyl sulfate (SDS) sedi-
mentation test for wheat meals. Journal of the Science of 
Food and Agriculture. 2007;87(4):607-615. DOI: 10.1002/
jsfa.2740

Nekrasov E.I., Marchenko D.M., Ivanisov M.M., Rybas I.A., 
Grichanikova T.A., Romanyukina I.V. et al. Estimation of 
productivity and grain quality of winter soft wheat vari-
eties in the Rostov region. Taurida Herald of the Agrarian 
Sciences. 2019;4(20):79-85. [in Russian] (Некрасов Е.И., 
Марченко Д.М., Иванисов М.М., Рыбась И.А., Гричани-
кова Т.А., Романюкина И.В. и др. Оценка урожайно-
сти и качества зерна сортов озимой мягкой пшеницы 
в условиях Ростовской области. Таврический вестник 
аграрной науки. 2019;4(20):79-85). DOI: 10.33952/ 2542-
0720-2019-4-20-79-85

Pryanishnikov A.I. Problem of grain quality and its scientific 
decision. Agrarian Reporter of South-East. 2009;3(3):11-
12. [in Russian] (Прянишников А.И. Проблема качества 
зерна и научные подходы ее решения. Аграрный вест-
ник Юго-Востока. 2009;3(3):11-12). 

Pumpyansky A.Ya. Technological properties of bread wheats 
(Tekhnologicheskiye svoystva myagkikh pshenits). Len-
ingrad: Kolos; 1971. [in Russian] (Пумпянский А.Я. Тех-
нологические свойства мягких пшениц. Ленинград: 
Колос; 1971).

Okhremenko A.V., Gurskaya O.A. The quality of grain winter 
wheat accessions VIR collection on leached chernozem 
Central Caucasus. Modern Problems of Science and Educa-
tion. 2015;(2-2):825. [in Russian] (Охременко А.В., Гур-
ская О.А. Показатели качества зерна сортообразцов 
озимой мягкой пшеницы коллекции ВИР на черно-
земе выщелоченном центрального Предкавказья. 
Современные проблемы науки и образования. 2015; 
(2-2):825). 

Sandukhadze B.I., Mamedov R.Z., Krakhmalyova M.S., 
Bugrova V.V. Scientific breeding of winter bread wheat 
in the Non-Chernozem zone of Russia: the history, meth-
ods and results. Vavilov Journal of Genetics and Breed-
ing. 2021;25(4):367-373. [in Russian] (Сандухадзе Б.И., 
Мамедов Р.З., Крахмалева М.С., Бугрова В.В. Научная 
селекция озимой мягкой пшеницы в Нечерноземной 
зоне России: история, методы и результаты. Вавилов-
ский журнал генетики и селекции. 2021;25(4):367-373). 
DOI: 10.18699/VJ21.53-o

Tadesse W., Sanchez-Garcia M., Assefa S.G., Amri A., Bishaw Z., 
Ogbonnaya F.C. et al. Genetic gains in wheat breeding and 
its role in feeding the world. Crop Breeding, Genetics and 
Genomics. 2019;1:e190005. DOI: 10.20900/cbgg20190005

Vasilenko I.I., Komarov V.I. (comp.). Grain quality assess-
ment: a reference book. Moscow: Agropromizdat; 1987. 
[in Russian] (Оценка качества зерна: справочник / 

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):118-126

   •   183 (1), 2022   •   

125

Fadeeva I.D., Ignatieva I.Yu., Khakimova A.G., Mitrofanova O.P.



Информация об авторах

Ирина Дмитриевна Фадеева, кандидат сельскохозяйственных наук, ведущий научный сотрудник, Татарский научно-
исследовательский институт сельского хозяйства – обособленное структурное подразделение Федерального иссле-
довательского центра «Казанский научный центр Российской академии наук», 420059 Россия, Казань, Оренбургский 
тракт, 48, fad-ir2540@mail.ru, https://orcid.org/0000-0002-8453-5437
Ирина Юрьевна Игнатьева, младший научный сотрудник, Татарский научно-исследовательский институт сельского 
хозяйства – обособленное структурное подразделение Федерального исследовательского центра «Казанский науч-
ный центр Российской академии наук», 420059 Россия, Казань, Оренбургский тракт, 48, Irina_love_@mail.ru, https://
orcid.org/0000-0001-5537-8172
Анида Галиевна хакимова, кандидат биологических наук, ведущий научный сотрудник, Федеральный исследова-
тельский центр Всероссийский институт генетических ресурсов растений имени Н.И. Вавилова, 190000 Россия, Санкт-
Петербург, ул. Б. Морская, 42, 44, a.hakimova@vir.nw.ru, https://orcid.org/0000-0002-0481-8462
Ольга павловна Митрофанова, доктор биологических наук, главный научный сотрудник, Федеральный исследова-
тельский центр Всероссийский институт генетических ресурсов растений имени Н.И. Вавилова, 190000 Россия, Санкт-
Петербург, ул. Б. Морская, 42, 44, o.mitrofanova@vir.nw.ru, https://orcid.org/0000-0002-9171-2964

Information about the authors

Irina D. fadeeva, Cand. Sci. (Agriculture), Leading Researcher, Tatar Research Institute of Agriculture, subdivision of Kazan 
Scientific Center of the RAS, 48 Orenburgsky Trakt St., Kazan 420059, Russia, fad-ir2540@mail.ru, https://orcid.org/0000-
0002-8453-5437 
Irina yu. Ignatieva, Associate Researcher, Tatar Research Institute of Agriculture, subdivision of Kazan Scientific Center of the 
RAS, 48 Orenburgsky Trakt St., Kazan 420059, Russia, Irina_love_@mail.ru, https://orcid.org/0000-0001-5537-8172
Anida G. Khakimova, Cand. Sci. (Biology), Leading Researcher, N.I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources, 
42, 44 Bolshaya Morskaya Street, St. Petersburg 190000, Russia, a.hakimova@vir.nw.ru, https://orcid.org/0000-0002-0481-
8462
Olga. P. Mitrofanova, Dr. Sci. (Biology), Chief Researcher, N.I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources, 
42, 44 Bolshaya Morskaya Street, St. Petersburg 190000, Russia, o.mitrofanova@vir.nw.ru, https://orcid.org/0000-0002-9171-
2964

Вклад авторов: все авторы сделали эквивалентный вклад в подготовку публикации.
Contribution of the authors: the authors contributed equally to this article.

Конфликт интересов: авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.
Conflict of interests: the authors declare no conflicts of interests.

Статья поступила в редакцию 14.09.2021; одобрена после рецензирования 16.12.2021; принята к публикации 
28.02.2022.
The article was submitted 14.09.2021; approved after reviewing 16.12.2021; accepted for publication 28.02.2022.

сост. И.И. Василенко, В.И. Комаров. Москва: Агропро-
миздат; 1987).

Vitale J., Adam B., Vitale P. Economics of wheat breeding strate-
gies: focusing on Oklahoma hard red winter wheat. Agron-
omy. 2020;10(2):238. DOI: 10.3390/agronomy10020238

Zaitsev G.N. Mathematical statistics in experimental botany 
(Matematicheskaya statistika v eksperimentalnoy bota-
nike). Moscow: Nauka; 1984. [in Russian] (Зайцев Г.Н. 
Математическая статистика в экспериментальной 
ботанике. Москва: Наука; 1984).

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

 PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):118-126

   •   183 (1), 2022   •   

126

Фадеева И.Д., Игнатьева И.Ю., Хакимова А.Г., Митрофанова О.П. 

mailto:Irina_love_@mail.ru
mailto:Irina_love_@mail.ru


Научная статья
УДК 575:631.527:633.111
DOI: 10.30901/2227-8834-2022-1-127-134

Е. М. Тимонова1, 2, И. Г. Адонина1, 2, Е. А. Салина2

Автор, ответственный за переписку: Екатерина Михайловна Тимонова, eegorova@bionet

1 Федеральный исследовательский центр Институт цитологии и генетики Сибирского отделения Российской 
академии наук, Новосибирск, Россия
2 Курчатовский геномный центр Института цитологии и генетики Сибирского отделения Российской академии наук, 
Новосибирск, Россия

Актуальность. Перенос в геном пшеницы генетического материала от диких и культурных злаков, стабилизация по-
лученного материала и создание сорта на его основе является длительным процессом. Применение технологий удво-
енных гаплоидов значительно его ускоряет. Для эффективного использования дигаплоидных технологий необходи-
ма информация о влиянии чужеродных транслокаций на результативность этого процесса. Цель настоящей работы – 
изучить реакцию генотипов мягкой пшеницы, содержащих разные комбинации чужеродных транслокаций, на андро-
генез in vitro. 
Материалы и методы. В работе использовался метод получения дигаплоидов из культуры пыльников пшеницы ‘Но-
восибирская 16’; линии Велют 991 – донора транслокаций T1RS.1BL от ржи и T5BS.5BL-5SL от Aegilops speltoides Tausch; 
четырех линий поколения F3 от их скрещивания 10-7, 14-8, 15-8, 15-12, различающихся содержанием транслокаций. 
Эффективность андрогенеза оценивалась по числу эмбриоидов, альбиносных и зеленых растений на 100 пыльников. 
Результаты. Наиболее высокие показатели отмечены для линий Велют 991, 10-7 и 14-8, характеризующихся присут-
ствием в геноме T1RS.1BL. Так, частота регенерации зеленых растений для них составила 8,6, 3,6 и 10,1% соответст-
венно. Значения показателей андрогенеза у линии 15-12 с T5BS.5BL-5SL были значительно ниже и практически не 
отличались от соответствующих значений для линии 15-8 без чужеродного материала. 
Заключение. Установлено положительное влияние T1RS.1BL, в том числе в сочетании с T5BS.5BL-5SL, на индукцию 
эмбриогенеза и регенерацию зеленых растений. Показано, что наличие только одной транслокации T5BS.5BL-5SL не 
влияло на эффективность андрогенеза.

Ключевые слова: удвоенные гаплоиды, эмбриоиды, культура пыльников, спонтанное удвоение числа хромосом
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The influence of combinations of alien translocations on in vitro 
androgenesis in spring common wheat (Triticum aestivum l.) lines

Background. The basic approach to the production of new common wheat genotypes involving introgressive hybridization 
entails a long-term process. Doubled haploid production could accelerate it. However, this method is not widely used in breed-
ing programs due to its main limitation: the genotype dependence. Due to genetic differences between wheat and related spe-
cies, it was assumed that alien genetic materials are different in their capacity to affect androgenesis. The effect of alien trans-
locations on androgenesis has been shown earlier. The aim of this study was to develop a set of DH wheat lines containing 
a wheat-alien translocation in the genome and study the effect of alien translocations on androgenesis of anther culture in such 
lines. 
Materials and methods. The plant material included: the spring wheat cultivar ‘Novosibirskaya 16’, line Velut 991 carrying 
wheat-alien translocations 1RS.1BL from rye and 5BS.5BL-5SL from Aegilops speltoides Tausch, and four hybrid F3 generation 
lines (10-7, 14-8, 15-8, 15-12) from their crossing, differing in the content of alien translocations. 
results. It was shown that parameters of androgenesis such as the number of embryo-like structures per 100 anthers, the 
number of albino regenerants per 100 anthers, and the number of green regenerants per 100 anthers varied depending on the 
line. The best-responding lines Velut 991, 10-7 and 14-8 are characterized by the presence of a 1RS.1BL wheat-rye transloca-
tion chromosome. Regeneration frequency of green plants was recorded to be 8,6%, 3,6% and 10,1% respectively. The values 
of the parameters for lines 15-12 (carrying 5BS.5BL-5SL translocation) and 15-8 (without translocations) did not differ sig-
nificantly. 
conclusion. Therefore, it can be concluded that the presence of the introgressive fragment of chromosome 5S did not affect the 
efficiency of androgenesis and the short shoulder of chromosome 1R carries genes that stimulated androgenesis in anther cul-
ture.

Keywords: doubled haploids, embryo-like structures, anther culture, spontaneous chromosome doubling
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введение

В последние десятилетия программы селекции, ис-
пользующие отдаленную гибридизацию пшеницы Triti-
cum aestivum L. с дикими и культурными видами, получи-
ли широкое развитие (Adonina et al., 2021). Успехи этого 
направления привели к получению огромного разнооб-
разия линий пшеницы, содержащих различные интрог-
рессивные фрагменты от разных доноров, пшенично-чу-
жеродных гибридов, замещенных и дополненных линий, 
и новых культур (например, тритордеум, тритикале 
и др.) (Nemeth et al., 2015; Kishii, 2019, Adonina et al., 2021). 
Генотипы, несущие чужеродный интрогрессивный мате-
риал, часто характеризуются хозяйственно ценными 
признаками, такими как устойчивость к биотическим 
и абиотическим факторам окружающей среды, повы-
шенным качеством зерна и представляют интерес для 
селекции и расширения генетического разнообразия 
пшеницы. 

Однако чужеродный генетический материал после 
переноса в геном пшеницы может присутствовать в гете-
розиготном состоянии, и в результате полученное от са-
моопыления потомство будет расщепляться при размно-
жении на генотипы с интрогессиями и без. Напротив, 
можно ожидать, что линии, гомозиготные по интрогрес-
сиям, будут неизменно их наследовать. Поскольку при 
использовании методов традиционной селекции стаби-
лизация полученных интрогрессивных форм и создание 
сортов на их основе является долгим и сложным процес-
сом, приоритетным подходом для быстрого достижения 
гомозиготности стало использование технологий полу-
чения удвоенных гаплоидов (double haploid, DH). Так, од-
ним из промежуточных этапов недавних работ по полу-
чению и изучению интрогрессивных линий мягкой пше-
ницы является получение линий удвоенных гаплоидов 
(DH-линии) (Weigt et al., 2016; Singh et al., 2019; King et al., 
2019; Grewal et al., 2021). А новые сорта пшеницы, полу-
ченные на основе DH-технологий, появляются каждый 
год (Kishii, Singh, 2020).

DH-линии происходят от гаплоидных клеток расте-
ний с последующим удвоением хромосом искусственным 
путем или спонтанно (Dwivedi, 2015). DH-линии являют-
ся полностью гомозиготными по всем генам, а достиже-
ние гомозиготности происходит за одно поколение, без 
ущерба для агрономически ценных признаков и чистоты 
линии. Существуют разные пути получения удвоенных 
гаплоидов растений: 1) отдаленная гибридизация с се-
лективной элиминацией хромосом чужеродного вида-
опылителя; 2) гиногенез; 3) андрогенез in vitro (Dwivedi, 
2015). В работах с мягкой пшеницей и ее гибридами чаще 
других используют метод культуры пыльников на осно-
ве андрогенеза in vitro, при котором растение развивает-
ся из микроспоры. Эффективность методов культивиро-
вания пыльников и микроспор оценивается по трем па-
раметрам: частоте сформировавшихся эмбриоидов, ча-
стоте общего числа проростков и частоте зеленых про-
ростков, на основе которых можно сформировать DH-
линии (Nielsen et al., 2015; Pershina et al., 2020).

Актуальность и разнообразные возможности приме-
нения DH-технологий стали предметом большого коли-
чества обзоров (Dwivedi, 2015; Kalinowska et al., 2019; Jac-
quier et al., 2020). Однако есть и ограничения, влияющие 
на успешность процесса производства DH-линий, глав-
ное из которых – это зависимость способности к андро-
генезу in vitro от генотипа растения-донора (Lantos, Pauk, 
2020).

Показатели результативности могут существенно от-
личаться между видами и внутри вида. Например, гекса-
плоидная пшеница имеет более высокую способность 
к производству удвоенных гаплоидов по сравнению 
с тет раплоидной (Lazaridou et al., 2016). Разные сорта 
мягкой пшеницы значительно отличаются по способно-
сти к андрогенезу in vitro (Nielsen et al., 2015). Нескольки-
ми группами исследователей было показано, что множе-
ство хромосом, их областей (1A, 1B, 1D, 2D, 4B, 5B, 7A, 7B, 
7D) и QTLs (1B, 2D, 2AL, 2BL, 5BL, 7B) оказывают влияние 
на формирование эмбриоидов и регенерацию растений 
из культивируемых in vitro пыльников и микроспор, а вы-
явленные локусы оказывают положительный аддитив-
ный эффект на проявление признаков (Agache et al., 1989; 
Torp et al., 2001; Nielsen et al., 2015; Lantos, Pauk, 2020). Так, 
например, Torp et al. (2001) показали, что на способность 
к индукции эмбриоидов оказывает влияние QTL (quanti-
tative trait loci) на хромосоме 4B, а на частоту регенерации 
зеленых растений – локусы на хромосомах 2A, 2B, 3A, 5B. 
Nielsen et al. (2015) картировали два главных QTL на хро-
мосомах 1B и 7B, которые суммарно определяли 53% 
проявления признака «частота зеленых проростков». 

Также ранее было замечено, что присутствие чуже-
родного материала может оказывать влияние на способ-
ность к андрогенезу у пшеницы. Например, показано, 
что пшенично-ржаная транслокация 1RS.1BL связана 
с высоким уровнем способности растений к регенера-
ции в куль туре пыльников (Agache et al., 1989; Pershina 
et al., 2013). Присутствие же в геноме транслокации 7DL-
7Ai от Agropyron elongatum (Host) Nevski, наоборот, мо-
жет приводить к снижению эмбриогенной способности 
пыль ников и частоты регенерации зеленых растений 
(Si bi keeva et al., 2004). 

При этом, несмотря на существующее разнообразие 
интрогрессивных линий, в литературе встречается мало 
сообщений об изучении особенностей андрогенеза у ге-
нотипов пшеницы, которые имеют в геноме интрогрес-
сивный материал (Agache et al., 1989; Pershina et al., 2013; 
Sibikeeva et al., 2004; Weigt et al., 2016). Однако результаты 
таких работ представляют интерес, поскольку могут 
прогнозировать предварительную оценку влияния ин-
трогрессивных фрагментов на отзывчивость при культи-
вировании in vitro, что может в дальнейшем облегчить 
селекционный процесс. Поэтому целью данного экспери-
мента было: во-первых, оценить способности к андроге-
незу in vitro в культуре пыльников у близких по происхо-
ждению генотипов мягкой пшеницы, различающихся по 
наличию или отсутствию транслокаций от видов-доно-
ров, и таким образом выяснить, оказывает ли влияние на 
способность к андрогенезу in vitro генетический матери-
ал отдаленных видов; и во-вторых, получить гомозигот-
ные интрогрессивные DH-линии – носители этих транс-
локаций для их дальнейшего использования в селекци-
онных программах. В анализ были включены транслока-
ции от ржи и Aegilops speltoides Tausch, сочетание которых 
или влияние T5BS.5BL-5SL на способность к андрогенезу 
in vitro ранее не изучались.

Материалы и методы

В качестве доноров использовались гибридные F3-
линии 10-7, 14-8, 15-8 и 15-12 Triticum aestivum, отобран-
ные из потомства, полученного от скрещивания пшени-
цы сорта ‘Новосибирская 16’ с интрогрессивной линией 
Велют 991, несущей транслокации от ржи Secale cereale L. 
(T1RS.1BL) и от Aegilops speltoides (T5BS.5BL-5SL), и сами 
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родители. Гибридные линии различаются между собой 
по содержанию транслокаций в геноме. У линии 15-8 
транслокаций нет, линия 10-7 содержит T1RS.1BL, ли-
ния 15-12 содержит T5BS.5BL-5SL, а у линии 14-8, поми-
мо T1RS.1BL, присутствует и T5BS.5BL-5SL. Растения-до-
норы каждого генотипа для культуры пыльников выра-
щивали в поле на экспериментальных делянках Инсти-
тута цитологии и генетики СО РАН (г. Новосибирск) ле-
том 2020 г. и в тепличном комплексе института осенью 
2020 г. 

Главный колос срезали в тот момент, когда большин-
ство микроспор находились на стадии сильно вакуолизи-
рованной микроспоры. Срезанные колосья помещали 
в стакан с холодным 50-процентным раствором ма кро-
элементов среды Мурасиге и  Скуга (Murashige, Scoog 
1962) и выдерживали 7–9 дней в темноте при температу-
ре +4°С. Поверхностная стерилизация колосьев проводи-
лась 96-процентным этанолом вместе с листовой оберт-
кой в стерильных условиях ламинарного бокса. Пыльни-
ки выделяли из 6–10 колосков средней части колоса. 
Изолированные пыльники помещали на чашки Петри 
со средой N6 (Chu, 1978) с добавлением 2.4-D (1 мг/л), са-
харозы (60 г/л), мальтозы (30 г/л) и гельрита (3 г/л). 
Пыльники инкубировали в темноте при температуре 
+32°С в течение трех суток, а затем при температуре 
28°С в течение 4–6 недель. 

После массового появления эмбриоидов (эмбриопо-
добных структур) температуру снижали до +26°С. Эм-
бриоиды (Эм), достигшие размера 1 мм и более, перено-
сили на регенерационную среду Gamborg B5 (Gamborg 
et al., 1968) с добавлением 30 г/л сахарозы в пробирки 
и инкубировали 3-4 недели в камере для выращивания 
при температуре 20/15°C и 16-часовом фотопериоде до 
появления проростков. Затем проростки пересаживали 
в отдельные горшочки и определяли уровень плоидно-
сти путем подсчета числа хромосом в метафазных пла-
стинках клеток кончика одного из корешков и по разме-
ру замыкающих клеток устьиц листа (Pauk et al., 2003). 
Давленые препараты хромосом для кариологического 
анализа окрашивали ацетокармином или DAPI (4’,6-di-
amidino-2-phenylindol, Sigma). Препараты хромосом 
и эпидермиса листьев анализировали с помощью мик-
роскопа Axioskop 2 Plus (Zeiss) при 10–40-кратном уве-
личении объектива. Изображения хромосом, окрашен-
ных DAPI, регистрировалось CCD-камерой VC-44 (PCO) 
при 100-кратном увеличении объектива. Растения, ока-
завшиеся гаплоидами, подвергали колхицинированию, 
помещая в раствор 0,2-про центного колхицина в 2-про-
центном водном растворе диметилсульфоксида (DMSO). 
Все проростки, происходящие из одного эмбриоида, счи-
тали идентичными клонами и учитывали как одну ли-
нию (один генотип). Особенности андрогенеза оценива-
лись на основе следующих показателей: число эмбрио-
идов на 100 пыльников (Эм/100 пыльников), число аль-
биносных растений на 100 пыльников (АП/100 пыльни-
ков), число зеленых растений на 100 пыльников 
(ЗП/100 пыльников) (Nielsen et al., 2015). Данные были 
статистически оценены с помощью однофакторного 
дис персионного анализа и критерия Фишера НЗР (Fisher 
LSD – less significance distance).

Результаты

В результате культивирования пыльники всех гено-
типов образовывали эмбриоиды (плотные белые струк-
туры) и неморфогенный каллус, а затем альбиносные 

и зеленые проростки, однако в целом способность к ан-
дрогенезу отличалась между линиями. Не все сформиро-
вавшиеся эмбриоиды давали развитие проросткам. Как 
следует из данных, представленных в таблице 1, у всех 
генотипов на два эмбриоида приходится приблизитель-
но один проросток. Часть эмбриодов оставались без из-
менений, часть образовывали только корни или только 
побеги, остальные давали развитие зеленым либо альби-
носным растениям с одним или несколькими побегами. 

Сравнение показателей указывает на неодинаковую 
реакцию разных генотипов на культивирование. Сред-
нее значение показателя Эм/100 пыльников для интрог-
рессивных линий составило 22,15 и варьировало от 5,1 
до 45,6 на генотип. Наиболее отзывчивыми оказались 
линии 10-7 и 14-8. характеризующиеся присутствием 
в геноме пшенично-ржаной транслокации T1RS.1BL. Они 
превышали по этому показателю родительские геноти-
пы. Продуктивность линий 15-8 и 15-12 без данной 
транс локации была ниже, чем у родительских генотипов. 
 Родители – сорт ‘Новосибирская 16’ (Н16) и линия Ве-
лют 991 – по этому показателю отличались между собой 
незначительно (см. табл. 1). 

Для всех линий и родительских генотипов были по-
лучены проростки обоих типов (зеленые и альбино-
сные). Во всех случаях альбиносных растений было боль-
ше, чем зеленых. Частота образования проростков была 
значительно ниже у гибридных линий, не содержащих 
T1RS.1BL транслокацию. Линии 10-7 и 14-8 характеризу-
ются более высокой способностью к регенерации про-
ростков из эмбриоидов, как альбиносных, так и зеленых, 
по сравнению с линиями 15-8 и 15-12. Так, линия 14-8 
дала наибольшее количество зеленых проростков на 
100 пыльников (10,1), а линии 15-8 и 15-12 – наимень-
шее (0,7). Интересно, что у сорта ‘Новосибирская 16’ при 
относительно неплохих значениях Эм/100 пыльников 
и АП/100 пыльников снижена доля зеленых растений. 

Сравнение показателей андрогенеза у гибридных ли-
ний 10-7 с транслокацией T1RS.1BL.; 15-12 с транслока-
цией T5BS.5BL-5SL; 14-8, несущей две транслокации 
T1RS.1BL и T5BS.5BL-5SL; 15-8 без чужеродного материа-
ла и родительских генотипов позволило сделать следую-
щий вывод. Значения двух показателей (доля эмбриои-
дов и доля зеленых проростков), характеризующих спо-
собность к андрогенезу in vitro, у линий 10-7 и 14-8 были 
выше уровня значений этих показателей андрогенеза 
у линий 15-8 и 15-12 без T1RS.1BL транслокации (см. 
табл. 1). Значения показателей андрогенеза линии 15-12 
с транслокацией T5BS.5BL-5SL практически не отлича-
лись от соответствующих значений для линии 15-8 без 
чужеродного материала. Это может указывать на то, что 
материал длинного плеча 5S-хромосомы Aegilops speltoi-
des не оказывает влияние на способность к андрогенезу 
in vitro. В то же время наличие в геноме фрагмента корот-
кого плеча 1R от ржи повышает способности к андроге-
незу.

Уровень плоидности растений, полученных из куль-
туры пыльников генотипов линии 10-7, линии 14-8, ли-
нии 15-8, линии 15-12, линии Велют 991 и сорта ‘Новоси-
бирская 16’, определяли путем подсчета хромосом в ме-
ристематических клетках кончиков корней и по размеру 
замыкающих клеток устьиц листа (рисунок). 

В результате нахождения на регенерационной среде 
из эмбриоидов развились 706 альбиносных и 347 зеле-
ных проростков. Уровень плоидности определяли толь-
ко для зеленых проростков, которые смогли достигнуть 
стадии кущения. Всего было изучено 255 растений, и ре-
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Рисунок. Метафазные хромосомы гаплоидного растения – регенеранта от линии 14-8 (n = 21) (а); 
замыкающие клетки устьиц удвоенного гаплоида (вверху) и гаплоидного растения (внизу) 

отмечены стрелками (б)

figure. Metaphase chromosomes of a haploid plant from line 14-8 (n = 21) (a); stomatal guard cells 
of a doubled haploid (above) and a haploid plant (below) are marked with arrows (б)

Таблица 1. Результаты культивирования пыльников мягкой пшеницы сорта ‘Новосибирская 16’, 
линии велют 991 и четырех гибридных f3-линий 10-7, 14-8, 15-8 и 15-12, 

содержащих пшенично-чужеродные транслокации в геноме и без них

Table 1. Efficiency of anther culture in cv. ‘novosibirskaya 16’, line Velut 991, and four hybrid f3 generation lines 
10-7, 14-8, 15-8, 15-12, differing in the content of alien translocations 
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Н 16 1374 343 25,0a 143 10,4a 16 1,2a

л. Велют 991 (1R,5S) 1552 319 20,6a 55 3,5b 133 8,6b

л. 15-12 (5S) 1122 57 5,1b 12 1,1b 8 0,7a

л. 10-7 (1R) 1360 424 31,2a 196 14,4a 49 3,6c

л. 15-8 1218 66 5,4b 26 2,1b 9 0,7a

л. 14-8 (1R, 5S) 1313 599 45,6c 274 20,9c 132 10,1b

Примечание: Н 16 – сорт ‘Новосибирская 16’; л – линия; Эм – эмбриоиды, АП – альбиносные проростки, ЗП – зеленые проростки; 
a, b, c – буквы в одном столбце указывают на статистически значимые различия (p < 0,05)

Note: Н 16 – cv. ‘Novosibirskaya 16’; л. – line; Эм – embryo-like structures, АП – albino plants, ЗП – green plants; a, b, c – different letters 
within the same column indicate statistically significant differences (p < 0.05)

зультаты представлены в таблице 2. В целом, как и ожи-
далось, большинство исследованных растений (135 ра-
стений, 53%) имели гаплоидный набор хромосом 
(1n = 3X = 21). При этом у 103 (40,4%) андрогенных ра-
стений выявлено диплоидное число хромосом (2n = 6X = 
42). Процентные доли уровней плоидности различались 
от одного генотипа к другому. Отмечается снижение про-
цента спонтанных диплоидных генотипов у линии 15-12, 

несущей только одну 5S-транслокацию. Однако для под-
тверждения этого явления необходимы дополнитель-
ные исследования. Также были обнаружены анеуплоид-
ные (химерные) растения. Одним из наиболее важных 
этапов создания DH-генотипов является этап удвоения 
числа хромосом. Из полученных 135 гаплоидных расте-
ний, обработанных колхицином, 81 растение сформиро-
вало семена.
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Обсуждение

В нашей работе были изучены особенности андроге-
неза в культуре пыльников нескольких интрогрессив-
ных линий и сорта ‘Новосибирская 16’ (Triticum aestivum). 
Были обнаружены достоверные различия по их проявле-
нию, что согласуется с фактом значительной зависимо-
сти эффективности метода культуры пыльников от гено-
типа растения-донора. Транслокации, описанные в рабо-
те, затрагивают хромосомы, которые ранее были отмече-
ны как содержащие локусы, влияющие на проявление 
показателей андрогенеза (Torp et al., 2001; Nielsen et al., 
2015). Соответственно, можно предположить, что они 
потенциально могут повлиять на способность генотипа 
к продукции удвоенных гаплоидов как в связи с привне-
сением генов, расположенных в интрогрессивных фраг-
ментах, так и из-за потери пшеничных фрагментов хро-
мосом. Нами было показано, что линии мягкой пшеницы 
Велют 991, 10-7 и 14-8 с пшенично-ржаной транслока-
цией проявляют повышенную способность к андрогене-
зу по сравнению с генотипами без этой транслокации. 
Данный результат подтверждает положительный эф-
фект рекомбинантной хромосомы 1RS.1BL, отмеченный 
в работах многих исследователей (Agache et al., 1989; Per-
shina et al., 2013), в том числе и в работах, выполненных 
на тритикале (González et al., 2005).

Интерес к генотипам, содержащим в геноме пшенич-
но-ржаную T1RS.1BL-транслокацию, обусловлен тем, что 
она является носителем комплекса генов устойчивости 
к грибным болезням Lr26/Sr31/Yr9/Pm8. До настоящего 
времени транслокации короткого плеча 1R-хромосомы 
ржи являются одними из наиболее часто используемых 
в селекции (Adonina et al., 2021).

У линий 15-8 (без интрогрессий) и 15-12 (только 
фрагмент 5S-хромосомы) сильно снижена способность 
к формированию эмбриоидов и зеленых проростков по 
сравнению с линиями Велют 991, 10-7 и 14-8. При этом 
сравнение линий 15-8 и 15-12 между собой показало от-
сутствие различий. Сравнение показателей линий Ве-
лют 991 и 14-8, носителей двух транслокаций T1RS.1BL 
и T5BS.5BL-5SL, и линии 10-7 с одной транслокацией 
T1RS.1BL также не выявило негативного или позитивно-
го влияния фрагмента 5S-хромосомы. Таким образом, 

можно сделать вывод, что наличие интрогрессивного 
фрагмента хромосомы 5S в геноме не влияет на способ-
ности к андрогенезу. Транслокация T5BS.5BL-5SL также 
содержит ген устойчивости к листовой ржавчине LrAsp5 
(Adonina et al., 2021) и в комбинации с T1RS.1BL обеспе-
чивает высокую устойчивость к популяциям листовой 
ржавчины (возбудитель Puccinia triticina Eriks.), специ-
фичным для Западно-Сибирского региона (неопублико-
ванные данные авторов).

Низкая способность к андрогенезу многих геноти-
пов по-прежнему является проблемой, ограничиваю-
щей применение гаплоидных технологий в селекции. 
В ряде опубликованных работ по оценке европейских 
сортов пшеницы по способности к андрогенезу показа-
но, что большинство проявляет низкие частоты регене-
рации (Andersen et al., 1987; Lantos et al., 2013; Nielsen 
et al., 2015). Исследователи предлагают решение про-
блемы путем усовершенствования протоколов культи-
вирования и задумываются о возможностях переноса 
в генотип факторов, способных оказывать влияние на 
уровень регенерации (Andersen et al., 1987; Nielsen et al., 
2015). Возможно, одним из таких факторов может слу-
жить рекомбинантная хромосома 1RS.1BL, имеющая 
широкое распространение среди сортов пшеницы и со-
держащая локусы или аллели, стимулирующие андроге-
нез в культуре пыльников. Ее положительное влияние 
может быть использовано при скрещиваниях с другим 
генетическим материалом, таким образом повышая его 
способность к регенерации и производству удвоенных 
гаплоидов. 

Важным этапом работы по продукции удвоенных га-
плоидов является оценка уровня плоидности растений-
регенерантов до процедуры удвоения хромосом. Несмо-
тря на диагностические признаки (медленный рост, 
меньший размер, более узкие листья и т. д.), визуально 
отделить гаплоидые растения от удвоенных гаплоидов 
не всегда представляется возможным. Определение пло-
идности регенерантов путем прямого подсчета количес-
тва хромосом в клетках широко используется в течение 
многих лет, хотя и является трудоемким методом, тогда 
как самый простой, но не абсолютно точный (например, 
в случае химерных растений) – это сравнение длины за-
мыкающих клеток устьиц. 

Таблица 2. Результаты определения уровня плоидности зеленых растений-регенерантов

Table 2. Ploidy level in green plant regenerants of analyzed wheat genotypes

Генотип
всего 

изученных 
проростков

число 
гаплоидов

число 
спонтанных 
диплоидов

% спонтанных 
диплоидов

число 
анеуплоидов

Н 16 15 7 8 53,3 0

л. Велют 991 (1R,5S) 69 36 27 39,1 6

л. 15-12 (5S) 10 8 2 20,0 0

л. 10-7 (1R) 38 18 16 42,1 4

л. 15-8 9 4 4 44,4 1

л. 14-8 (1R, 5S) 114 62 46 40,4 6

Всего 255 135 103 40,4 17

Примечание: Н 16 – сорт ‘Новосибирская 16’; л – линия

Note: Н 16 – cv. ‘Novosibirskaya 16’; л – line

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

 PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):127-134

   •   183 (1), 2022   •   

132

Тимонова Е.М., Адонина И. Г., Салина Е.А.



Известно, что важным преимуществом метода куль-
тивирования пыльников пшеницы является способ-
ность к спонтанному удвоению хромосом. Спонтанно 
образовавшиеся линии удвоенных гаплоидов являются 
фертильными и не требуют обработки колхицином или 
другими антимитотическими агентами. Большинство 
из них цитологически стабильны, за исключением не-
большого процента тех, которые имеют хромосомные 
нарушения. По литературным данным, у мягкой пшени-
цы частота спонтанного удвоения может варьировать 
в широких пределах: от 25% до 70% (Castillo et al., 2009). 
В нашем эксперименте были получены 103 (40,4%) 
спонтанных DH-растения, 135 гаплоидных и 17 анеупло-
идных растений из 255 протестированных на уровень 
плоидности. Такой процент спонтанных удвоений согла-
суется с опубликованными данными. М. Рубцовой с со-
авторами было показано, что частота спонтанной ди-
плоидизации имеет положительную зависимость от 
размера эмбриоида, переносимого на регенерационную 
среду, а также от типа используемого при культивации 
фитогормона (Rubtsova et al., 2013). Возможно, в наших 
будущих экспериментах уровень спонтанной диплоиди-
зации проростков может быть повышен с учетом опуб-
ликованных фактов.

Заключение

В результате проведенной работы были получены 
линии удвоенных гаплоидов мягкой пшеницы с различ-
ными комбинациями чужеродных транслокаций в гено-
ме. Показано, что наличие интрогрессивного фрагмента 
хромосомы 5S не влияло на эффективность андрогенеза 
in vitro, а короткое плечо хромосомы 1R содержит локу-
сы, стимулирующие андрогенез в культуре пыльников. 
Из регенерировавших андрогенных растений, получен-
ных от линий 10-7 и 14-8, были сформированы линии уд-
военных гаплоидов. Эти линии будут включены в работу 
по изучению проявления хозяйственно ценных призна-
ков и в селекционные программы. На депонирование 
в коллекции ВИР (Всероссийский институт генетических 
ресурсов растений имени Н.И. Вавилова) переданы две 
андрогенные линии с присвоенными номерами 454-27 
и 454-57, происходящие от линии 14-8 и содержащие две 
транслокации T1RS.1BL и T5BS.5BL-5SL в геноме.
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cytogenetic factors decreasing the fertility of pollen and cobs during 
clogging of tetraploid maize with triploid grains (Zea mays l.)

Background. Clogging of tetraploid maize crops with triploid grains leads to a decrease in grain yield and the destruction of the 
genome’s stability. Searching for the reasons of the tetraploid genome’s decomposition as well as solving the problem of seed 
yield reduction in freely pollinated crops of tetraploid maize remains relevant.
Materials and methods. Cultivars of tetraploid dentate (k-23427) and sweet (k-23426) maize from VIR and dentate (k-24735) 
and sweet maize (k-23425) hybrids served as the material of the research. The experiments were carried out in the foothill zone 
of Kabardino-Balkaria. Incubation and hybridization were carried out under parchment insulators. Metaphase plates of maize 
roots were stained with Schiff ’s reagent according to Feulgen and pollen grains were stained with Lugol’s solution.
results. Triploid grains, along with diploid ones, were able to germinate and show poor fertility. As a result of the fusion be-
tween male gametes of triploid and female tetraploid plants, an imbalance in the stability of the tetraploid genome occurred, 
leading to increased degradation of the cultivar’s productivity with each seed reproduction. A cytological analysis and the re-
sults of test crosses 2n × 3n, 4n × 3n showed that in self-pollinated triploid plants the frequency of diploid kernel forma-
tion was 7.44%; triploid + aneuploidy, 41.78%; tetraploid, 50.74%; and in test crosses the frequency of diploid ones was 
18.22%; triploid + aneuploid, 63.83%; and tetraploid, 36.15%. The analysis of segregation classes with the determination of 
Pearson’s χ2 criterion showed that instead of the expected segregation 1(2n) : 7(3n) + (Xn±1x) : 1(4n), diploid, triploid + aneu-
ploid and tetraploid kernels developed on self-pollinated triploid plants in the ratio of 2 : 13 : 16, respectively, and in test 
crosses for the 2n and 4n genotypes splitting into diploid, triploid + aneuploid, and tetraploid grains occurred in the ratio of 
7 : 18 : 14, respectively.
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введение

Тетраплоидная кукуруза (4n = 40), в отличие от ди-
плоидной (2n = 20), характеризуется более широким ди-
апазоном коэффициента вариации селекционно ценных 
признаков, изменяющихся как в сторону повышения, так 
и снижения их значений. Но наиболее привлекательным 
для селекционера остаются признаки крупного початка 
и зерновки, высокой урожайности листостебельной мас-
сы, их повышенной питательности и лучшей поедаемо-
сти КРС, повышенной устойчивостью к абиотическим 
и биотическим факторам среды, но несмотря на эти пре-
имущества она не получила широкого распространения 
из-за низкой зерновой продуктивности початка при сво-
бодном опылении в посевах (Hatefov, Shcherbak, 2011). 
Как показали ранее проведенные цитологические и ге-
нетические исследования, причина снижения семенной 
продуктивности тетраплоидной кукурузы кроется в на-
рушении процессов нормального течения мейоза в мейо-
цитах вследствие высокой частоты нарушений при рас-
хождении квадривалентных ассоциаций гомологичных 
хромосом в мейозе. В процессе длительного селекцион-
ного отбора, проведенного в популяциях тетраплоидной 
кукурузы против высокой частоты квадривалентов 
в мейоцитах в сторону предпочтительной бивалентной 
конъюгации гомологичных хромосом, удалось преодо-
леть низкую зерновую плодовитость початка и создать 
сорта тетраплоидной кукурузы, способные конкуриро-
вать по урожайности зерна с диплоидными гибридами 
(Hatefov, Shcherbak, 2011). При достижении стабильности 
мейотических процессов в геноме и сопряженного с ним 
высокого уровня семенной продуктивности початка, 
у тетраплоидных сортов, у селекционеров возникает 
про блема сохранения ее стабильности в последующих 
ре продукциях.

В свободно опыляющихся производственных посевах 
тетраплоидной кукурузы с течением времени неизбеж-
ны ее реципрокные скрещивания с диплоидными гено-
типами (при отсутствии пространственной изоляции от 
посевов диплоидной кукурузы) либо возникновение 
спонтанных геномных мутаций, приводящих к возник-
новению диплоидных генотипов внутри тетраплоидной 
популяции. В таких популяциях с каждой генерацией 
идет накопление гетероплоидных генотипов, приводя-
щих к быстрому разбалансированию тетраплоидного ге-
нома за счет постоянно возрастающих нарушений расхо-
ждения гамет в мейозе и образования анеуплоидов. У ра-
стений анеуплоидные генотипы жизнеспособны (Henry 
et al., 2005, 2010) и легко скрещиваются с тетраплоидны-
ми рас тениями. Как следствие такого нарушения мы на-
блюдаем быструю динамику снижения фертильности 
пыльцы и семенной продуктивности (озерненности) по-
чатка тетраплоидной кукурузы, сводящую на нет всю 
многолетнюю селекционную работу по ее улучшению. 
Возможно, аналогичные процессы могут происходить 
и на других зерновых культурах сельскохозяйственных 
растений с тетраплоидным геномом, относящихся к пе-
рекрестникам (рожь, кукуруза, подсолнечник, гречиха 
и др.). Исследования характера и частоты гетероплоидии 
при засорении посевов тетраплоидной кукурузы дипло-
идными и триплоидными растениями актуальны. 

Цель исследования – определить частоту возникнове-
ния гетероплоидных гамет при реципрокных скрещива-
ниях между диплоидной и тетраплоидной кукурузой, 
приводящих к снижению урожая и вырождению тетра-
плоидной кукурузы в свободноопыляющихся посевах. 

Материал и методика

Исследования были проведены на сорте тетраплоид-
ной зубовидной кукурузы ‘Тетра-1’ (к-23427) и сорте те-
траплоидной сахарной кукурузы ‘Баксанская сахарная’ 
(к-23426), а в качестве источника диплоидной пыльцы 
использовали гибриды зубовидной кукурузы ‘Камил-
ла СВ’ (к-24735) и сахарной кукурузы ‘Ника 353’ (к-
23425) из коллекции Всероссийского института генети-
ческих ресурсов растений имени Н.И. Вавилова (ВИР). 
Соответственно, источниками доминантных аллелей 
гена Su2 были тетраплоидный сорт ‘Тетра-1’ (к-23427) 
и диплоидный гибрид ‘Камилла СВ’ (к-24735), а рецес-
сивных su2 – тетраплоидный сорт ‘Баксанская сахарная’ 
(к-23426) и диплоидный гибрид ‘Ника 353’ (к-23425). 
Мутантный ген su2 в гомозиготном состоянии феноти-
пически проявляется в виде сморщенных полупрозрач-
ных зерновок за счет высокого содержания декстринов 
в эндосперме, а в гетерозиготном генотипе формируется 
зерновка мучнистой консистенции с крахмалом. На по-
чатке зерновки с гомозиготами su2su2 легко отличимы 
фенотипически от зерновок с доминантной аллелью 
 Su2su2 или Su2Su2. Перенос пыльцы осуществляли ис-
кусственно под пергаментным изолятором. 

Полученные в результате гетероплоидных реципрок-
ных скрещиваний триплоидные растения самоопыляли 
под пергаментными изоляторами. Инцухт проводили на 
пяти початках для каждой триплоидной гибридной ком-
бинации. Всего было получено 10 самоопыленных (ин-
цухт) початков с триплоидными зерновками F1 и 50 по-
чатков F2 репродукции. Полученные на самоопыленных 
триплоидных (3n) початках гетероплоидные зерновки 
распределяли на четыре группы по размеру и выполнен-
ности эндосперма на предполагаемые 2n, 3n, 4n и Хn±1х 
(анеуплоиды). К группе Хn±1х были отнесены все зер-
новки с неопределенным генотипом, которые не могли 
быть отнесены к 2n-, 3n- или 4n-группам. 

Все зерновки из четырех групп были высеяны в грунт, 
на селекционном участке. Для проведения цитологиче-
ского анализа по определению плоидности в каждой 
группе отбирали по 10 зерен и проращивали в чашках 
Петри до появления первичного корешка. Корешки фик-
сировали в ацеталкоголе и далее проводили окрашива-
ние препаратов реактивом Шиффа по Фельгену (Romeis, 
1989) с горячим гидролизом и мацерацией целлюлазой 
из Aspergillus niger и анализ метафазных пластинок по 
З. П. Паушевой (Pau sheva, 1988). Цитологические иссле-
дования проводили на большом исследовательском све-
товом микроскопе Carl Zeiss Jena (ГДР) при увеличении 
90 × 15 в проходящем свете с синим фильтром. Просмат-
ривали по 5 метафазных пластинок для каждого кореш-
ка и подсчитывали число хромосом в соматических клет-
ках. Проростки затем переносили в грунт для укорене-
ния и проведения в дальнейшем тест-кросса вместе 
с остальными зерновками этой группы, не участвовав-
шими в цитологическом анализе. 

Дальнейшее массовое ранжирование растений по 
плоидности проводили методом тест-кросса на диплоид-
ный и тетраплоидный тестеры. Окрашивание пыльце-
вых зерен проводили раствором Люголя на пыльце, со-
бранной с триплоидных растений. Для проведения тест-
кросса использовали в качестве материнской формы как 
диплоидные (2n), так и тетраплоидные (4n) тестеры, го-
мозиготные по доминантным (к-24735, к-23427) и ре-
цессивным (к-23426, к-23425) аллелям гена su2. Отцов-
ские триплоидные реципрокные гибридные растения 
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имели генотип Su2Su2su2 и Su2su2su2. Всего получено 
200 початков тест-кроссов. 

После созревания початков проводили подсчет зер-
новок и определяли их плоидность по результатам 
тест-кроссов с диплоидными и тетраплоидными тесте-
рами, несущих доминантные и рецессивные аллели 
гена su2. На початках учитывали общее число зерен, из 
них – число сахарных зерновок, несущих гомозиготные 
аллели гена su2, и к числу зерновок с доминантным ге-
ном Su2. Опыты были заложены на территории НПО 
№ 1 Нартан Института сельского хозяйства Кабарди-
но-Балкарского научного центра РАН, в предгорной 
зоне Кабардино-Балкарии (КБР), в 2007–2010 гг. В це-
лом за период проведения исследований рост и разви-
тие кукурузы проходили при избытке тепла и дефици-
те влаги. Фенологические наблюдения проводились 
согласно методическим указаниям ВИР по изучению 
и поддержанию образцов коллекции кукурузы (Shma-
raev, Matveeva, 1985). Статическую обработку данных 
по определению критерия Пирсона χ2 проводили при 
помощи пакета программ Statistica 10.0.

Схема скрещиваний в опыте:
1 год (2007):
1.  4n(к-23426) ×  2n(к-24735) →F13n(генотип 

Su2su2su2) 
2.  2n(к-23425) ×  4n(к-23427) →F13n(генотип 

Su2Su2su2)
2 год (2008):
1. 3n(Su2su2su2) инцухт
2. 3n(Su2Su2su2) инцухт
Тест-кроссы 3n растений с генотипами Su2Su2su2 

и Su2su2su2 
1.  4n(к-23426) ×  3n(Su2su2su2) 
2.  4n(к-23427) ×  3n(Su2su2su2)
3.  2n(к-24735) ×  3n(Su2su2su2)
4.  2n(к-23425) ×  3n(Su2su2su2)
5.  4n(к-23426) ×  3n(Su2Su2su2)
6.  4n(к-23427) ×  3n(Su2Su2su2)
7.  2n(к-24735) ×  3n(Su2Su2su2)
8.  2n(к-23425) ×  3n(Su2Su2su2)
3 год (2009): тест-кроссы предполагаемых 2n, 

3n+Хn±1х, 4n зерновок 
1.  4n(к-23426) ×  2n 
2.  4n(к-24735) ×  2n 
3.  4n(к-23426) ×  3n+Хn±1х
4.  4n(к-24735) ×  3n+Хn±1х
5.  4n(к-23426) ×  4n 
6.  4n(к-24735) ×  4n 

Результаты и обсуждение

Растения тетраплоидной и диплоидной кукурузы 
при отсутствии изоляции легко скрещиваются между со-
бой, образуя на початке триплоидные зерновки без эндо-
сперма (рис. 1, А) (Rhoades, 1936). Вопреки распростра-
ненному мнению о слабой жизнеспособности и плодови-
тости триплоидных растений (Wang et al., 2016), было 
установлено, что триплоидные зерновки кукурузы, по-
лученные в результате реципрокных скрещиваний меж-
ду диплоидной и тетраплоидной кукурузой, вполне жиз-
неспособны и частично фертильны (рис. 1, Б). 

Несмотря на почти полное отсутствие эндосперма 
в триплоидных зерновках, при условии оптимальной 
влагообеспеченности и питательности почвы они дают 
слабые ростки с узкими, удлиненными листочками, ко-
торые затем в процессе вегетации могут развиться 

в мощ ные растения, превышающие тетраплоидные и ди-
плоидные растения по высоте. Гибридные триплоидные 
растения выметывают мощную метелку и проявляют 
слабую и среднюю фертильность, формируя в пыльни-
ках пыльцевые зерна со сниженной фертильностью 
вследствие полного или частичного нарушения накопле-
ния в них крахмала. При окрашивании раствором Люго-
ля пыльцы, собранной с триплоидного растения кукуру-
зы, можно легко обнаружить жизнеспособные пыльце-
вые зерна по синей окраске (темные), тогда как анеупло-
идные, нежизнеспособные пыльцевые зерна остаются 
неокрашенными (светлые).

Пыльца триплоидных растений кукурузы одинаково 
прорастает и участвует в процессе слияния гамет как на 
рыльцах диплоидных и тетраплоидных растений, так 
и на собственных рыльцах при самоопылении (инцухт, 
инбридинг). При этом на самоопыленных початках три-
плоидной кукурузы завязываются зерновки с различной 
плоидностью и развитием эндосперма. 

Следует отметить, что игнорирование рисков засоре-
ния тетраплоидных посевов диплоидными и триплоид-
ными генотипами может привести к полному разруше-
нию тетраплоидного генома (Khatefov, Matveeva, 2018; 
Khatefov et al., 2018). При проведении исследований по 
сбору пыльцы были использованы стерильные перга-
ментные изоляторы на мужских и женских соцветиях, 
предотвратившие случайное попадание чужеродной 
пыльцы на стерильные рыльца. Анализы результатов ре-
ципрокных скрещиваний между диплоидной и тетра-
плоидной кукурузой и расщепления их гибридного три-
плоидного потомства показал, что при нарушении нор-
мального соотношения плоидности между зародышем 
и эндоспермом в зерновке происходит нарушение фор-
мирования полноценного эндосперма. На початке разви-
ваются жизнеспособные гибридные триплоидные заро-
дыши со щитком, а вместо эндосперма образуются пус-
тые или слабо выполненные щуплые зерновки с полным 
или частичным отсутствием крахмала в эндосперме (см. 
рис. 1, А). 

Ранее было установлено, что при гомоплоидном скре-
щивании у диплоидных и тетраплоидных генотипов со-
отношения плоидности зародыша и эндосперма остает-
ся классическим – 2 : 3 соответственно и зерновки на по-
чатке формируются полноценными, с нормально сфор-
мированным эндоспермом. При гетероплоидном скре-
щивании у формирующихся на початке триплоидных 
зерновок без эндосперма (либо сильно редуцированным 
эндоспермом) наблюдается два варианта этих соотноше-
ний в зависимости от роли родителей в схеме реципрок-
ных скрещиваний, это 3 : 4 и 3 : 5 для гибридов  2n ×  4n 
и  4n ×  2n соответственно (табл. 1). Независимо от ро-
ли родителей в схеме реципрокных скрещиваний, сфор-
мировавшийся зародыш имеет триплоидный геном 
и вполне жизнеспособен, если прорастание и развитие 
проростка на начальных этапах онтогенеза происходит 
в оптимальных условиях. По достижении триплоидным 
растением фазы цветения метелка формирует слабо раз-
витые пыльники с низкой пыльцеобразующей способно-
стью и фертильностью пыльцы (рис. 2). В случае отсутст-
вия оптимальных условий роста у триплоидных зерно-
вок затрудняется процесс прорастания из-за отсутствия 
в аномальном, неразвитом эндосперме достаточного за-
паса крахмала и других питательных веществ. Отсутст-
вие на початке полноценных зерновок существенно сни-
жает продуктивность початка и, как следствие этого, 
снижается урожай зерна.
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Рис. 1. Зерновки триплоидной кукурузы (А) на диплоидном початке (слева) 
и проростки (б) триплоидной кукурузы (справа)

fig. 1. Triploid maize kernels (A) on a diploid cob (left), and seedlings (б) of triploid maize (right)

Рис. 2. пыльники диплоидной, триплоидной и тетраплоидной кукурузы 

fig. 2. Anthers of diploid, triploid and tetraploid maize

Таблица 1. Развитие зародыша и эндосперма в зерновке при моноплоидных и гетероплоидных скрещиваниях 
между диплоидной (2n) и тетраплоидной (4n) кукурузой (по: hatefov, 2012)

Table 1. The development of the embryo and endosperm in the grain during monoploid and heteroploid crosses 
between diploid (2n) and tetraploid (4n) maize (from: hatefov, 2012)

параметры зерновки компоненты зерновки

комбинации

 2
n 

× 
 2

n

 4
n 

× 
 4

n

 2
n 

× 
 4

n

 4
n 

× 
 2

n

Плоидность, n
зародыш 2 4 3 3

эндосперм 3 6 4 5

Соотношение зародыш: эндосперм 2 : 3 2 : 3 3 : 4 3 : 5

Состояние
зародыш развит развит развит развит

эндосперм развит развит не развит не развит
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На первом этапе исследований были созданы реци-
прокные гибридные комбинации по схеме  4n(к-23426) × 

 2n(к-24735) → F13n и  2n(к-23425) ×  4n(к-23427) → F13n. 
В обеих схемах скрещиваний были получены трипло-
идные зерновки на початках с генотипом зародыша 
 Su2su2su2 и Su2Su2su2 соответственно. 

На втором этапе скрещиваний были проведены ин-
цухты и тест-кроссы триплоидных растений обоих гено-
типов. Початки самоопыленных триплоидных растений 
сформировали зерновки различной выполнености и раз-
меров. После созревания початка и его обрушивания все 
зерновки были распределены на четыре класса по их 
размеру и выполнености эндосперма (рис. 3). 

Параллельно с инцухтом триплоидных растений бы-
ла проведена их гибридизация в тест-кроссах с перено-
сом пыльцы триплоидного растения на рыльца початков 
диплоидных и тетраплоидных тестеров. На этих почат-
ках после созревания также сформировались зерновки 
различной плоидности (см. рис. 3, А), которые тоже были 
разделены на четыре класса по размеру и выполнености 
эндосперма (см. рис. 3, Б). Фенотипически диплоидные 
и тетраплоидные зерновки трудно отличимы друг от 
друга по размеру зерновки, тогда как анеуплоидные 
и прочие зерновки характеризуются мелкосемянностью, 
редуцированным эндоспермом и зародышем, а трипло-
идные – отсутствием эндосперма. Поэтому для подтвер-
ждения истинности предполагаемой плоидности выще-
пившихся в потомстве тест-кроссов разных генотипов 
были проведены повторные тест-кроссы с 4n-тестерами. 
Пыльцу с анализируемого растения переносили на по-
чатки 2n- и 4n-тестеров в пергаментных изоляторах. 
Истинность диплоидного и тетраплоидного генома под-
тверждалась в том случае, если на соответствующем по 
плоидности тестерном початке завязывались полноцен-
ные (выполненные) зерновки.

В случае совпадения плоидности материнской и от-
цовской форм на гибридном початке всегда завязывают-
ся полноценные зерновки. Если завязывались триплоид-
ные (щуплые) зерновки, исходную отцовскую форму 
приравнивали к противоположному по плоидности тес-
тера генотипу (гетероплоидной комбинации), а при за-
вязывании на обоих тестерных початках гетероплоид-
ных зерновок тестируемую линию относили к триплоид-
ному или анеуплоидному генотипу. 

Окрашивание метафазных пластинок двухдневных 
проростков анализируемых зерновок реактивом Шиф-
фа по Фельгену (Pausheva, 1988) (рис. 4) показало, что 
распределение на генотипы с предполагаемым уров-

нем плоидности по размеру зерновки не в полной мере 
соответствовало реальным данным. Результаты тест-
кросса показали, что в группу предполагаемых тетра-
плоидных зерновок иногда попали диплоидные, сфор-
мировавшие крупные зерновки вследствие эффекта 
гетерозиса. 

Несмотря на большую трудоемкость, цитологический 
анализ остается наиболее точным методом определения 
плоидности генома зерновок, если у исследователя нет 
возможности провести тест-кроссы. Проведение тест-
кроссов удобно тем, что позволяет протестировать в по-
левых условиях большой объем селекционного материа-
ла, заменяя более трудоемкий для таких объемов цито-
логический анализ и который можно применить в том 
случае, когда результаты тест-кросса вызывают сомне-
ния. Зерновки, отнесенные в группу Хn±1х, плохо про-
растали либо не прорастали совсем, проростки были сла-
бо жизнеспособными, с очень тонкими и хрупкими ко-
решками, поэтому были исключены из цитологического 
анализа. После взятия проб корешков для проведения 
цитологического анализа у части исследуемого материа-
ла все проростки высаживали в грунт, каждый в свою 

Рис. 3. Разноплоидные зерновки на самоопыленном триплоидном початке (А) и распределение зерновок 
самоопыленного триплоидного початка кукурузы по размерам на предполагаемые генотипы 

4n, 2n, хn±1х и 3n (б). в хn±1х включены все зерновки, геном которых, возможно, отличается от генома 
4n, 2n и 3n по числу хромосом

fig. 3. Maize kernels with different ploidy in an inbred triploid ear (A) and size distribution of kernels 
for the putative 4n, 2n, хn ± 1х and 3n genotypes of inbred triploid ears of maize (б). хn ± 1х includes all grains 

whose genome may differ from the 4n, 2n, and 3n genome by the number of chromosomes
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группу, и после укоренения и восстановления нормаль-
ного развития вовлекались в тест-кроссы наравне с дру-
гими рас тениями из одной выборки, не участвовавшими 
в цитологическом ана лизе.

Анализ фенотипического расщепления зерновок 
в потомстве триплоидных растений показал, что при 
инцухте триплоидных растений, на триплоидных по-
чатках завязываются диплоидные, тетраплоидные, 
триплоидные и анеуплоидные зерновки с частотой, от-
личающейся от ожидаемого расщепления 1 : 2 : 1. Фак-
тически в F2 частота диплоидных зерновок составляет 
7,44%, триплоидных + анеуплоидных – 41,78%, тетра-
плоидных – 50,74% (табл. 2). 

При этом во всех гетероплоидных комбинациях раз-
виваются вполне жизнеспособные и достаточно фер-
тильные триплоидные растения. По результатам расще-
пления в потомстве зерновок, несущих гомо- и гетерози-
готы аллелей гена сахарного эндосперма, было установ-
лено, что фенотипическое расщепление по гену su2 (а) 

для диплоидных зерновок составляет 2А : 1а, для три-
плоидных – 3А : 1а, и тетраплоидных – 4А : 1а. 

Экспериментальные данные показали (табл. 3), что 
образующиеся на триплоидном растении пыльцевые 
зерна, несущие аномальное число хромосом в спермиях, 
в результате прорастания на рыльцах и слияния с яйце-
клетками тетраплоидных растений нарушают баланс 
тет раплоидного генома и, как следствие этого, приводят 
к нарушениям нормального течения мейоза. Фактически 
это выражается в полном или частичном редуцировании 
ткани эндосперма и дефективности зерновки, опосредо-
ванно приводящем к снижению урожая зерна. Фенотипи-
ческое проявление сигнальных генов сахарного эндо-
сперма зерновки в выщепляющихся генотипах, несущих 
гомозиготные аллели гена su2, подтверждает способ-
ность пыльцы триплоидных растений прорастать на 
рыльцах и вступать в процесс слияния гамет и образовы-
вать зиготы у тетраплоидных и диплоидных растений 
(рис. 5). 

плоидность 
зерновки,

n

частота 
выщепления 
зерновок, %

Соотношение 
и состояние 

аллелей 
сигнального гена 

в зерновках 

Фактическое расщепление в f2, (%)

Генотип
Su2su2su2

Генотип
Su2Su2su2

4 50,74 
4 Su2- 47,75 50,75

1 su2 3,00 0,00

3* 41,78
3 Su2- 35,81 41,79

1 su2 5,96 0,00

2 7,44
2 Su2- 4,48 5,98

1 su2 3,00 1,48

Сумма 100% – 100% 100%

Примечание: к сумме 3n-зерновок отнесены также все анеуплоидные генотипы

Note: the sum of 3n kernels also includes all aneuploid genotypes

Таблица 2. частота (%) расщепления зерновок по плоидности генома и состоянию 
аллелей гена Su2 при инцухте потомства триплоидных гибридов с генотипом (Su2su2su2) и (Su2Su2su2) 

(по: Khatefov, Malukhov, 2007)
Table 2. frequency (%) of grains split according to the genome’s ploidy and the state of the Su2 alleles in the progeny 

of triploid hybrids with the genotypes (Su2su2su2) and (Su2Su2su2) during inbreeding 
(from: Khatefov, Malukhov, 2007)

Рис. 4. Метафазные пластинки диплоидной (2n), триплоидной (3n) и тетраплоидной (4n) кукурузы 
(увеличение микроскопа 90 × 15)

fig. 4. Metaphase plates of diploid (2n), triploid (3n) and tetraploid (4n) maize (microscope zoom 90 × 15)

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):135-146

   •   183 (1), 2022   •   

141

Khatefov E.B., Grushin A.A., Boyko V.N.



По этой причине не удается достоверно определить 
классическим методом соотношение доминантных и ре-
цессивных аллелей гена su2 по фенотипу в геноме зерно-
вок, выщепляющихся в потомстве триплоидных гибрид-
ных растений. Применение тест-кроссов, несущих в сво-
ем геноме доминантные и рецессивные гомозиготы ал-
лелей гена su2, позволяет разделить только генотипы, 
несущие рецессивные гомозиготы гена su2, от генотипов, 
несущих его доминантную аллель (см. табл. 2). 

Теоретически ожидаемое расщепление плоидности 
зерновки в потомстве самоопыленных 3n-растений 
и тест-кроссов  2n ×  3n,  4n ×  3n соответствует соот-
ношению 1(2n) : 7(3n) + (Xn±1x) : 1(4n) (табл. 4), но ре-
зультаты анализа фактического  расщепления зерновок 
по плоидности генома, полученного с помощью расчетов 
критерия χ2 Пирсона (табл. 5), показали их несоответ-
ствие фактическому ни в случае самоопыления, ни при 
проведении тест-кроссов на 2n- и 4n-генотипы. 

Таблица 3. возможные генотипы зародыша и эндосперма, формирующиеся при гибридизации 
между  гаметами 3n-кукурузы генотипом Su2Su2su2 (ААа) и Su2su2su2 (Ааа) с  гаметами 2n- и 4n-кукурузы, 

гомозиготных по гену Su2(А) и su2(а)

Table 3. Putative genotypes of the embryo and endosperm formed during hybridization between 
the 3n maize Su2Su2su2 genotype (AAa) and Su2su2su2 genotype (Aaa) with 2n and 4n maize gametes 

homozygous for Su2 (A) and su2(a) gene

Ге
но

ти
п

Га
м

ет
ы

 2n  4n

зародыш эндосперм зародыш эндосперм

А а АА аа АА аа АААА аааа

 3
n 

(A
А

a

A 2АА* 2Аа* 2ААА* 2Ааа* 2ААА 2Ааа 2АААА 2Ааааа
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Примечание: звездочкой отмечены генотипы, формирующие на початке зерновки с нормальным эндоспермом

Note: the asterisk marks the genotypes forming on the cob grains with a normal endosperm

Рис. 5. плоидность и генотип эндосперма зерновок, сформированных в результате тест-кроссов 
триплоидных растений с диплоидным (  2n ×  3n) и тетраплоидным (  4n ×  3n) тестерами кукурузы

fig. 5. Ploidy and genotype of grain endosperm formed as a result of test crosses of triploid plants 
with diploid (  2n ×  3n) and tetraploid (  4n ×  3n) maize testers

(  2n ×  3n)                                                                                    (  4n ×  3n)
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Это несоответствие классическому расщеплению 
можно объяснить невозможностью разделения в услови-
ях нашего опыта триплоидных и анеуплоидных зерно-
вок. Наложение значений обоих генотипов не дает воз-
можности подтвердить ожидаемое классическое расщеп-
ление. Анализ классов расщепления в условиях опыта 
показал, что при самоопылении триплоидных растений 
на початке фактически формируются диплоидные, три-
плоидные + анеуплоидные и тетраплоидные зерновки 
в соотношении 2 : 13 : 16 соответственно, а в тест-крос-
сах на 2n- и 4n-тестеры происходит расщепление на ди-
плоидные, триплоидные + анеуплоидные, тетраплоид-
ные зерновки в соотношении 7 : 18 : 14 соответственно. 
Такое различие в расщеплении объясняется тем, что при 
самоопылении триплоидного растения слияние гамет, 
несущих диплоидный или гаплоидный геном, происхо-
дит случайно с такими же яйцеклетками. В результате 
доля гетероплоидных комбинаций возрастает за счет 
снижения доли гомоплоидных, поэтому наиболее досто-
верные данные истинного расщепления следует считать 
по результатам тест-кросса. 

Доля формирования нетипичных зерновок в посеве 
тетраплоидной кукурузы при загрязнении диплоидны-

ми и триплоидными растениями в сумме может дости-
гать 49,25% уже во втором поколении. Результаты иссле-
дований показывают, что переопыление тетраплоидной 
популяции с диплоидными растениями в F1 приводят 
к возникновению только триплоидных зерновок в об-
щей массе урожая зерна, заметно снижая значения уро-
жайности, а в случае переопыления с триплоидными ра-
стения в F2 формируются зерновки различной плоидно-
сти с гибридным геномом, которые наравне с падением 
общей урожайности зерна приводят к разбалансирова-
нию генома тетраплоидных растений, разрушая стабиль-
ность семенной продуктивности тетраплоидного сорта. 

Обсуждение

Результаты исследований показали, что источником 
снижения зерновой продуктивности початков тетрапло-
идной кукурузы в свободно опыляющихся посевах явля-
ется формирование триплоидных зерновок без эндо-
сперма при перекрестном опылении между диплоидны-
ми и тетраплоидными растениями. Триплоидные в виде 
щуплых семян с неразвитым эндоспермом или тонких 
пленок, которые при недостаточно качественной кали-

Таблица 4. Теоретически ожидаемое расщепление плоидности зерновок при слиянии гамет 3n-растений 
и их тест-кроссов  2n ×  3n,  4n ×  3n кукурузы

Table 4. Theoretically expected splitting of the ploidy in kernels upon fusion of gametes of 3n maize plants 
and their test crosses  2n ×  3n,  4n ×  3n

Таблица 5. Определение классов расщепления зерновок по плоидности генома в потомстве самоопыленных 
3n-растений и тест-кроссов  2n ×  3n,  4n ×  3n с помощью критерия χ2

Table 5. Defining splitting classes for the genome’s maize grains segregated into different ploidies in the progeny of 
inbred 3n plants and test crosses  2n ×  3n,  4n ×  3n using the χ2 criterion

гаметы 2n Xn±1x 1n

2n 4n Xn±1x 3n

Xn±1x Xn±1x Xn±1x Xn±1x

1n 3n Xn±1x 2n

параметры
Самоопыление Тест-кросс

2n 3n+хn±1х 4n 2n 3n+хn±1х 4n

Ожидаемое отношение 2 13 16 7 18 14

Наблюдаемые величины 222 1295 1573 12379 30980 24557

Всего 3090 67918

Ожидаемые величины, e 199 1295 1495 12190 31347 24381

Отклонение 23 0 78 189 –367 176

Квадратичное 
отклонение, d2 529 0 6084 35721 134689 30976

d2/e 2,65 0 4,07 2,93 4,29 1,27

χ2 6,72 8,49

df 2 2

χ2 при p = 0,05 5,991 5,991

χ2 при p = 0,01 9,21 9,21
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бровке семян попадают в посевной материал и могут за-
сорять семенной материал тетраплоидного сорта. Сов-
местное произрастание триплоидных растений в посе-
вах тетраплоидной кукурузы приводит к формированию 
на початках триплоидных и тетраплоидных растений 
щуплых, гетероплоидных гибридных зерновок с нару-
шенным числом хромосом. Разрушение тетраплоидного 
генома происходит в результате слияния мужских гамет, 
несущих как диплоидные, так и с большим или меньшим, 
чем диплоидное, числом хромосом, с диплоидными яйце-
клетками и тетраплоидными центральными клетками 
зародышевого мешка, что подтверждается завязывани-
ем на самоопыленных триплоидных початках диплоид-
ных, триплоидных, тетраплоидных и анеуплоидных зер-
новок с гибридным генотипом, несущих сигнальные 
гены su2 сахарного эндосперма. При этом частота дипло-
идных зерновок составляет 7,44%, а сумма триплоидных 
и анеуплоидных – 41,78%, тетраплоидных – 50,74%. Во-
преки распространенному мнению о полной стерильно-
сти триплоидных растений кукурузы, анализ расщепле-
ния по фенотипу зерновок, завязавшихся на самоопы-
ленном триплоидном початке и несущих доминантную 
и рецессивную аллели гена Su2 и su2, показал, что гапло-
идные, диплоидные и анеуплоидные гаметы независимо 
от роли пыльцевого родителя в гибридной комбинации 
способны к нормальному оплодотворению при попада-
нии как на собственные триплоидные рыльца, так и на 
рыльца диплоидной и тетраплоидной кукурузы. Такие 
гибридные растения формируют мощные растения 
вследствие эффекта гетерозиса и продуцируют больше, 
чем линейные (инбредные) триплоидные растения, 
мужских и женских гамет с нарушенным числом хромо-
сом, отличающимся от тетраплоидного, способных к ги-
бридизации с тетраплоидными растениями. Слияние 
мужских гамет триплоидного растения с тетраплоидны-
ми либо собственными женскими гаметами приводит 
к формированию аномальных, щуплых зерновок с реду-
цированным эндоспермом на початках обоих генотипов, 
значительно снижая общий урожай зерна с посевной 
площади. 

Сформировавшиеся на початке гибридные зерновки, 
при отсутствии отбора (сортопрочистки, калибровки) 
в свободно опыляющейся популяции, с каждой репродук-
цией увеличивают долю диплоидных триплоидных 
и анеуплоидных растений в посевах тетраплоидной куку-
рузы, что может привести к снижению урожайности зер-
на до 50% и быстрому вырождению сорта уже к третьей 
репродукции. Поэтому обязательное соблюдение норм 
пространственной изоляции в посевах между диплоид-
ной и тетраплоидной кукурузой, а также строгое соблю-
дение чистоты и качества семенного материала (репро-
дукций) являются обязательными условиями сохране-
ния стабильности генома тетраплоидного сорта, высоко-
го уровня фертильности, высокой семенной продуктив-
ности початков в посевах тетраплоидной кукурузы. 

Заключение

Снижение фертильности пыльцы и продуктивности 
початка в свободно опыляющихся посевах тетраплоид-
ной кукурузы является следствием разрушения тетра-
плоидного генома в результате гетероплоидных скрещи-
ваний с триплоидными растениями. Деградация тетра-
плоидного сорта кукурузы в посевах при свободном опы-
лении без пространственной изоляции от диплоидной 
происходит в три этапа. 

На первом этапе происходит перекрестное опыление 
тетраплоидных растений с диплоидным генотипом (за-
сорение) и формирование на тетраплоидных початках 
триплоидных зерновок. 

На втором этапе происходит засорение посевного ма-
териала триплоидными зерновками и растениями в по-
севе, которое приводит к накоплению в семенном мате-
риале разноплоидных зерновок и общему снижению 
урожая зерна. 

На третьем этапе происходит полное разрушение тет-
раплоидного генома и, как следствие этого, деградация 
тетраплоидного сорта уже в C3 репродукции. 

Исследования показали, что зерновки триплоидной 
кукурузы слабо развиты и имеют редуцированный эндо-
сперм, но способны прорастать в оптимальных условиях 
и формировать мощные гибридные растения с диффе-
ренциальной фертильностью. Фертильность триплоид-
ных растений частично снижена за счет высокой частоты 
анеуплоидии, приводящей к нарушению накопления 
крахмала в пыльцевом зерне. Пыльцевые зерна с нали-
чием крахмала, сформированные на триплоидных расте-
ниях кукурузы, способны прорастать на рыльцах как ди-
плоидной, так и тетраплоидной кукурузы, независимо от 
роли родителя, и способствуют завязыванию на почат-
ках гибридных зерновок различной плоидности, разме-
ров и выполненности эндосперма.

Анализ расщепления пыльцевых зерен триплоидных 
растений, перенесенных в тест-кроссах на диплоидные 
и тетраплоидные початки, показал фактическое расще-
пление на диплоидные (7 частей), тетраплоидные (14 ча-
стей) и триплоидные + анеуплоидные (18 частей), а при 
самоопылении триплоидных растений расщепление бы-
ло 2 : 16 : 13 соответственно. Анализ плоидности зерно-
вок, завязавшихся в результате самоопыления на три-
плоидном початке, показал, что 7,44% имеют диплоид-
ный, 41,78% – триплоидный + анеуплоидный и 50,74% – 
тетраплоидный геном. В совокупности все эти факторы 
приводят к снижению фертильности и урожайности зер-
на тетраплоидной кукурузы до 50%. 

Такое резкое снижение урожая зерна связано с нару-
шением формирования полноценного эндосперма в ге-
тероплоидных скрещиваниях, который показывает, что 
при реципрокных скрещиваниях между диплоидной 
и тетраплоидной кукурузой на початках формируются 
100-процентно триплоидные зерновки без эндосперма, 
фактически, без урожая зерна. При отсутствии в такой 
репродукции качественной калибровки по удалению 
примеси триплоидных зерновок происходит вторичное 
засорение семенного материала и посевов триплоидны-
ми растениями, приводящее к потере урожая зерна до 
50% уже во второй репродукции семян. 

Установлено, что отцовские гаметы триплоидных ра-
стений способны полноценно участвовать в процессе 
слияния гамет как с диплоидными, так и с гаплоидными 
яйцеклетками, создавая гомоплоидные и гетероплоид-
ные гибридные геномы. Расчет доли генотипов зароды-
ша и эндосперма, формирующихся при гибридизации 
между  гаметами 3n-кукурузы с генотипом Su2Su2su2 
и Su2su2su2 с  гаметами 2n- и 4n-кукурузы, гомозигот-
ных по сигнальным генам сахарного эндосперма зернов-
ки Su2 и su2, показал, что в F2-репродукциях частота ги-
бридных диплоидных в сумме с триплоидными + анеу-
плоидными зерновками в урожае зерна может составить 
49,25%. При этом новые репродукции гибридных дипло-
идных зерновок, способны в следующем F3-поколении 
сформировать очередные щуплые триплоидные зернов-
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ки при их переопылении с тетраплоидной популяцией. 
Это будет способствовать дальнейшей деградации тет-
раплоидного генома и снижению урожая зерна. 

При отсутствии условий пространственной изоляции 
между диплоидной и тетраплоидной кукурузой, а также 
отсутствии качественной калибровки семян после сбора 
урожая, с каждой новой репродукцией семян частоты ге-
тероплоидных генотипов будут возрастать, увеличивая 
частоту генетического и геномного засорения, приводя 
к снижению урожая зерна и окончательному вырожде-
нию тетраплоидной популяции. 
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Актуальность. Идентификация дублетных образцов в генетических банках семян весьма актуальна, поскольку уве-
личение объема коллекций за счет дублетов ведет к повышению затрат на поддержание, не расширяя уровень гене-
тического разнообразия коллекций.
Материалы и методы. Изучали 17 пар образцов гороха Pisum sativum L. из коллекции ВИР, предположительно оши-
бочно внесенных в постоянный каталог дважды, но имеющих один и тот же интродукционный номер, поступившие 
в коллекцию в 1922–1996 гг. и репродуцированные к настоящему времени от двух до 16 раз. По результатам полевой 
оценки для молекулярного анализа было отобрано 15 пар дублетных образцов различного направления использова-
ния. RAPD-анализ выполнен с использованием пяти праймеров серии Operon. Суммарные запасные белки семян раз-
деляли методом электрофореза в 12,5-процентном полиакриламидном геле в присутствии β-меркаптоэтанола и до-
децилсульфата натрия.
Результаты. Для установления идентичности или отличий образцов использовали следующие критерии: 1) сходство 
по морфологическим признакам (общему габитусу, окраске цветков, антоциановой пигментации цветков и вегета-
тивных органов), срокам начала цветения; 2) идентичность или различие профилей RAPD-фрагментов; 3) идентич-
ность или различие электрофоретических спектров запасных белков семян. На основании сравнительного анализа 
выявлены семь пар дублетных образцов; среди них пары к-81/к-1199, к-8331/к-8465, к-8719/к-8760, к-8757/к-8825 
были полностью идентичными, а к-8464/к-8472, к-8740/к-8873, к-8689/к-8723 – гетерогенными, но преимуществен-
но со сходными профилями RAPD-фрагментов и типами электрофоретических спектров белков семян.
Заключение. Для установления идентичности коллекционных образцов гороха, выявления дублетных, гетероген-
ных и засоренных образцов эффективна комплексная оценка, включающая фенотипирование растений в полевых 
условиях, а также анализ полиморфизма амплифицированных фрагментов ДНК и компонентов электрофоретических 
спектров запасных белков семян.

Ключевые слова: фенотипирование, морфологические признаки, ДНК-маркеры, RAPD-анализ, запасные белки семян, 
электрофорез, полиморфизм
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Background. Identification of duplicates in the collections of genetic resources is the most important problem of seed gene 
bank management. Duplicate accessions expand the collection size, thus raising the costs of germplasm maintenance without 
broadening the genetic diversity.
Materials and methods. The studied material included 17 pairs of Pisum sativum L. accessions from the VIR collection which 
presumably had been erroneously registered twice in the VIR catalogue; however, they had identical introductory numbers. The 
accessions entered the collection in 1922–1996 and to date they have been reproduced 2 to 16 times. After a field assessment, 
15 pairs of putative duplicate accessions of various uses were selected for molecular analysis. A RAPD analysis was performed 
using five primers from the Operon Series. Total seed proteins were analyzed by SDS-polyacrylamide gel electrophoresis. 
results. The following criteria were used to ascertain identity of the accessions or their difference: 1) similarity of morpho-
logical characters (habitus, and anthocyanin pigmentation of flowers and vegetative organs) and flowering dates; 2) identity or 
polymorphism of RAPD profiles; and 3) identity or difference in electrophoretic banding patterns of seed storage proteins. 
Seven pairs of duplicates were identified according to the results of a comparative analysis. Among them, the accessions in the 
pairs k-81/k-1199, k-8331/k-8645, k-8719/k-8760, and k-8757/k-8825 turned out to be completely identical, while k-
8464/k-8472, k-8740/k-8873, and k-8689/k-8723 were heterogenic, but had similar RAPD profiles and seed proteins patterns.
conclusions. An integrated assessment involving in-field plant phenotyping and analyzing polymorphism of amplified DNA 
fragments and components in electrophoretic banding patterns of seed proteins is promising for detecting identical or hetero-
genic accessions in genebank collections.

Keywords: phenotyping, morphological characters, DNA markers, RAPD analysis, seed storage proteins, electrophoresis, poly-
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введение

Коллекция генетических ресурсов гороха (Pisum sati-
vum L.), сохраняемая в Федеральном исследовательском 
центре Всероссийском институте генетических ресурсов 
растений имени Н.И. Вавилова (ВИР), насчитывает более 
8 тыс. образцов из 92 стран мира. Первые образцы, по-
ступившие в коллекцию, датируются 1902 годом. В на-
стоящее время пополнение коллекции гороха осуществ-
ляется путем обмена с другими генбанками, посредством 
экспедиционных сборов на территории России и за рубе-
жом, выписки материала отечественных и зарубежных 
институтов, фирм и компаний. Новые сорта и селекцион-
ный материал поступают и непосредственно от селекци-
онеров. При пополнении коллекции возникает проблема 
включения в постоянный каталог дублетов. Нередко 
в коллекцию поступают новые образцы, названия кото-
рых идентичны названиям образцов, уже имеющихся 
в коллекции, но нет информации о том, являются ли они 
дублетными.

Проблема идентификации дублетных коллекцион-
ных образцов в генетических банках семян весьма акту-
альна. При постоянном увеличении коллекции требует-
ся все больше финансовых затрат на изучение, поддер-
жание и хранение образцов, в том числе и дублетов, не 
способствующих расширению сохраняемого генетичес-
кого разнообразия. Решению этой проблемы посвящены 
многочисленные исследования. Безусловно, первосте-
пенное значение имеет тщательный анализ паспортных 
данных образцов (van Hintum, Knüpffer, 1995; Podyma, 
2003), а также фенотипирование растений в полевых 
условиях. Так, например, недавно был разработан низко-
затратный способ для выявления дублетных образцов 
ячменя (Hordeum vulgare L.) скандинавского происхожде-
ния, хранящихся в коллекциях ВИР и Нордического ген-
ного банка (NordGen, Швеция). Первый этап включал вы-
явление образцов с одинаковыми названиями на основе 
паспортных баз данных в разных генных банках, вто-
рой  – полевое изучение образцов, представляющих ве-
роятные дублеты, третий – углубленное изучение с ис-
пользованием более сложных методов (Yndgaard et al., 
2016). 

В ряде работ продемонстрирована эффективность 
методов, основанных на использовании молекулярных 
маркеров. Так, анализ морфологических признаков в со-
четании с SSR-маркерами успешно использован у салата 
Lactuca sativa L. (Sochor et al., 2019) и кукурузы Zea mays L. 
(Andjelkovic et al., 2018). Показаны перспективы исполь-
зования SSR-маркеров для идентификации дублетов 
в коллекциях сливы (Prunus domestica L.) (Sisko, 2016), яч-
меня (Lund et al., 2003). AFLP-маркеры оказались исполь-
зованы для идентификации дублетов в коллекции сала-
та (van Treuren et al., 2010), RAPD-маркеры – для выявле-
ния дублетов в коллекциях риса (Virk et al., 1995) и шел-
ковицы (Naik, Dandin, 2006). SNP-маркеры использованы 
для идентификации дублетных образцов Brassica olera-
cea L. в российском и Нордическом генных банках (Palmé 
et al., 2020). В последние годы обсуждаются возможности 
использования методов высокопроизводительного сек-
венирования геномов для анализа коллекционных 
образцов (McCouch et al., 2012; Singh et al., 2019). Кроме 
того, не утратили своей актуальности простые и эконо-
мичные экспресс-методы, основанные на анализе поли-
морфных признаков, например спектров запасных бел-
ков семян. В ходе многочисленных исследований доказа-
на эффективность электрофореза запасных белков се-

мян для выявления дублетных образцов в коллекциях 
злаковых и зернобобовых культур (Konarev A.V. et al., 
1995; Konarev V.G., 2000; Pomortsev, Lyalina, 2009; Eggy, 
2015). И. Н. Перчук с соавторами (Perchuk et al., 2016) ис-
пользовали анализ полиморфизма запасных белков се-
мян для выявления дублетных образцов овса в коллек-
циях ВИР и Нордического генного банка. В. В. Сидорова 
с соавторами (Sidorova et al., 2020) применили электро-
форез запасного белка зеина для выявления дуплициро-
ванных образцов сахарной кукурузы в коллекции ВИР. 

Работы по выявлению дублетных образцов гороха 
в коллекции ВИР не проводились. В настоящей статье 
показаны возможности использования комплексного 
подхода, основанного на анализе морфологических при-
знаков в полевых условиях, полиморфных ДНК-маркеров 
и запасных белков семян для выявления дублетных 
образцов в коллекции гороха. 

Материал и методы

Материалом исследования служили 17 пар образ-
цов гороха (Pisum sativum L.) коллекции ВИР, ошибочно 
внесенных в постоянный каталог дважды, то есть име-
ющих один и тот же интродукционный номер и одина-
ковые названия, но различные номера каталога. Образ-
цы поступили в коллекцию в период с 1922 по 1996 г. 
и в течение периода хранения пересевались от двух до 
16 раз (табл. 1). 

Предполагаемые дублетные образцы высеяли на со-
седних делянках на опытном поле научно-производст-
венной базы (НПБ) «Пушкинские и Павловские лабора-
тории ВИР» в 2011 г. Их оценку (фенологические наблю-
дения, анализ морфологических признаков) проводили 
в соответствии с методиками, принятыми в отделе гене-
тических ресурсов зернобобовых культур (Vishnyakova 
et al., 2010). По результатам полевой оценки для молеку-
лярного анализа отобрали 15 пар образцов различного 
направления использования. Образцы пар № 4 и № 7 
были исключены из исследования, так как они значи-
тельно различались как по окраске семян, так и по мор-
фологическим признакам растений, выращенных в поле. 
Скорее всего, семена исходных образцов каждой из пар 
при включении в постоянный каталог были разделены 
на фракции и далее репродуцировались отдельно. Из тех 
же самых пакетов отбирали семена для проращивания 
и последующего выделения ДНК, а также для выделения 
запасных белков. 

Тотальную ДНК выделяли из 3–5 этиолированных 
проростков модифицированным СТАВ-методом (Anisi-
mova et al., 2018). Для отдельных образцов дополнитель-
но анализировали фракции ДНК, которые выделяли из 
полевых растений, различавшихся по морфологическим 
признакам и срокам начала цветения. При проведении 
RAPD-анализа использовали 5 десятичленных прайме-
ров серии Operon ОРА14, ОРА11, ОРС14, ОРА16, ОРQ02 
(«Евроген», Россия), которые были отобраны среди 
10 праймеров на основе предварительного скрининга 
(с учетом числа выявляемых полиморфных фрагмен-
тов). Реакционная смесь для ПЦР объемом 25 мкл содер-
жала 100 нг геномной ДНК, 2,5 мM dNTP, 2,5 мкл 10-крат-
ного буфера, 2,5 мM MgCl2, 1 е. а. Taq ДНК-полимеразы 
(ДИАЛАТ ЛТД, Россия), 0.25 мM праймера. Амплифика-
цию проводили в термическом процессоре модели Тech-
ne TC-312 (Великобритания) в следующем режиме: дена-
турация матрицы ДНК при 94°C, 6 мин, затем 39 циклов 
амплификации: (30 с при 94°C; 45 с при 37°C; 50 с при 
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Таблица 1. Список предполагаемых дублетных образцов Pisum sativum l. из коллекции вИР 

Table 1. Putative duplicates among Pisum sativum l. accessions from the VIr collection
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1

А6003 53 Норд ранний 
полевой Германия 1922 >16 зерновой

А6003 110 Норд ранний 
полевой Германия 1922 >11 зерновой

2
А6016 81 без названия Канада 1922 >9 овощной

А6016 1199 без названия Канада 1922 >9 овощной

3
A6017 70 Местный РФ, Омская обл. 1922 >8 зерновой

A6017 1198 Местный РФ, Омская обл. 1922 >11 зерновой

4
B6037 111 без названия Белоруссия 1922 >12 зерновой

B6037 1463 без названия Белоруссия 1922 >6 кормовой

5
D6019 203 без названия РФ, Омская обл. 1922 >11 кормовой

D6019 221 без названия РФ, Омская обл. 1922 >10 кормовой

6
F6019 209 без названия РФ, Омская обл. 1922 >11 кормовой

F6019 233 без названия РФ, Омская обл. 1922 >9 кормовой

7
17231 1119 Местный  Белоруссия 1922 >11 кормовой

17231 1128 Местный Белоруссия 1922 >9 зерновой

8
73110 3126 Pois gris d’hiver Франция 1927 >11 кормовой

73110 3473 Pois gris d’hiver Франция 1928 >8 кормовой

9
73111 3125 Pois Perdrit Франция 1927 >9 кормовой

73111 3899 Pois Perdrit Франция 1934 >14 кормовой

10
82547 3443 Thorsdag  Швеция 1928 >12 зерновой

82547 3798 Thorsdag  Швеция 1932 >11 зерновой

11
489981 8464 L 1771 Швеция 1985 4 кормовой

489981 8472 L 1771 Швеция 1985 3 кормовой

12
492883 8331 Местный Греция 1985 3 кормовой

492883 8465 Местный Греция 1985 7 кормовой

13
511710 8362 Raihna Индия 1988 4 зерновой

511710 8557 Raihna Индия 1988 4 зерновой

14
556224 8740 № 45114 Германия 1996 3 кормовой

556224 8873 № 45114 Германия 1996 4 кормовой

15
564478 8719 Atlas Чехия 1994 3 овощной

564478 8760 Atlas Чехия 1996 3 овощной

16
579545 8757 Topper Канада 1996 2 зерновой

579545 8825 Topper Канада 1996 3 зерновой

17
о135644 8689 Б-1591 РФ, Башкирия 1991 3 зерновой

о135644 8723 Б-1591 РФ, Башкирия 1993 2 зерновой
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Таблица 2. Результаты сравнительного фенотипического и молекулярного анализов образцов Pisum sativum l. 
из коллекции вИР

Table 2. results of comparative phenotypic and molecular analyses of Pisum sativum l. accessions 
from the VIr collection

№
 п

ар
ы

 /
P

ai
r 

n
o. Образец /

Accession

Сходство по морфо-
логическим при-
знакам / Similarity 
in morphological 
characters

Сроки нача-
ла цвете-
ния / Dates of 
flowering

Сходство по спек-
трам rAPD-
фрагментов / 
Simi larity in rAPD 
profiles

Сходство электрофоретиче-
ских спектров белков се-
мян / Similarity in electro-
phoretic banding patterns

Дублетные образцы / Duplicate accessions 

2 к-81 
к-1199 Идентичны Совпали Идентичны Идентичны и однородны

11 к-8464
к-8472

Единичная примесь 
у к-8472 (много-
цветковость)

Совпали Идентичны, при-
месь у к-8472

Выявлено по два типа спек-
тра. Главные типы спектра 
идентичны, минорные отли-
чаются

12 к-8331 
к-8465 Идентичны Совпали Идентичны Идентичны и однородны

72°C); пост-циклический синтез при 72°C, 7 мин. Продук-
ты амплификации разделяли электрофорезом в 1,5-про-
центном агарозном геле в 1 × ТАЕ буфере с добавлением 
бромистого этидия и фотографировали с помощью гель-
документирующей системы UVP Bio Doc-ItTM Imaging 
System (США). Размеры амплифицированных фрагмен-
тов определяли относительно маркера молекулярного 
веса ДНК 1kb Easy Load DNA Ladder (Sigma Aldrich). 

Для выделения суммарных белков единичные семена 
гороха освобождали от оболочки и размалывали в фар-
форовой ступке. Навеску муки массой 5,0 мг переносили 
в микроцентрифужную пробирку (Eppendorf, Германия), 
прибавляли 140 мкл буфера для экстракции белков 
(0,1% додецилсульфат натрия, 0,025 M Трис, 0,192 M гли-
цин рН 8,3), пробы перемешивали и инкубировали при 
температуре 20°C в течение 45 мин, по окончании инку-
бирования пробы центрифугировали 5 мин при скорости 
14000 оборотов в мин при 20°С. Образцы белковых пре-
паратов смешивали с  буфером нанесения (62,5 мM Трис-
HCl рН 6,8, 5% β-меркаптоэтанол, 0,05% бромфеноловый 
синий, 10% глицерин) в соотношении 1 : 1. 

Состав белковых субъединиц анализировали с помо-
щью электрофореза в 12,5-процентном полиакриламид-
ном геле в диссоциирующей системе в присутствии 
β-меркаптоэтанола по методу Laemmli (1970) в соответ-
ствии с методическими рекомендациями, принятыми 
в отделе биохимии и молекулярной биологии ВИР (Kona-
rev V.G., 2000). В качестве стандарта использован элек-
трофоретический спектр белков семян сои сорта ‘Свет-
лая’ (к-9960). При описании компонентов электрофоре-
тических спектров белков принимали во внимание дан-
ные С. В. Бобкова и Т. Н. Лазаревой, полученные при ис-
следовании межвидовых гибридов гороха (Bobkov, Laza-
reva, 2012).

Результаты и обсуждение

Для установления идентичности или отличий пред-
положительно дублетных образцов использовали следу-
ющие критерии: 1) сходство по морфологическим при-
знакам (общему габитусу, высоте растений, наличию ан-
тоциановой пигментации цветков и вегетативных орга-

нов) и срокам начала цветения; 2) идентичность или 
различие профилей RAPD-фрагментов при попарном 
сравнении, 3) идентичность или полиморфизм компо-
нентов электрофоретических спектров запасных белков 
семян при попарном сравнении. Поскольку горох отно-
сится к числу самоопыляющихся культур, ожидали, что 
большинство образцов будут однородными как по мор-
фологическим, так и по молекулярным признакам. Тем 
не менее не исключали также, что выровненные в поле-
вых условиях образцы могут быть гетерогенными по мо-
лекулярным признакам в результате скрытой гетероген-
ности (например, если образец имел гибридное происхо-
ждение), а также генетического или механического засо-
рения. 

Для поддержания всхожести все образцы постоянно 
пересеваются на опытных станциях ВИР. При посевах 
в южных районах возможно частичное переопыление на-
секомыми-опылителями. Весьма вероятно, что ранее по-
ступившие образцы после многократных пересевов мо-
гут иметь примеси других генотипов, а также механиче-
ские засорения. В таком случае особое внимание уделяли 
характеру выявленного полиморфизма. Так, если при 
сравнительном анализе двух предположительно дупли-
цированных образцов большинство семян выборки ха-
рактеризовалось одинаковым типом спектра (обозначен 
как главный тип), а минорные типы также были общими 
для обоих образцов, то предполагали, что эта гетероген-
ность существовала в образце изначально. Наличие не-
однородности образцов гороха в коллекции вполне воз-
можно. Наиболее выровненными по всем признакам мо-
гут быть селекционные сорта, менее однородными – се-
лекционные линии. Местные же стародавние сорта чаще 
всего представляют собой смесь генотипов. 

Результаты сравнительного анализа предполагае-
мых дублетных образцов по данным фенотипирова-
ния, спектрам RAPD-фрагментов и электрофоретиче-
ским спектрам белков представлены в таблице 2. В по-
левых условиях в пределах пяти пар сравниваемых 
образцов (пары № 2, № 12, № 14, № 16, № 17) не наблю-
дали различий по общему габитусу растений, высоте, 
окраске цветков, наличию антоциановой пигментации 
вегетативных органов, а также срокам начала цветения. 
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№
 п

ар
ы

 /
P
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n
o. Образец /

Accession

Сходство по морфо-
логическим при-
знакам / Similarity 
in morphological 
characters

Сроки нача-
ла цвете-
ния / Dates of 
flowering

Сходство по спек-
трам rAPD-
фрагментов / 
Simi larity in rAPD 
profiles

Сходство электрофоретиче-
ских спектров белков се-
мян / Similarity in electro-
phoretic banding patterns

14 к-8740 
к-8873 Идентичны Совпали Гетерогенны

Выявлено по четыре типа 
спектра; есть общие и уни-
кальные типы спектра

15 к-8719 
к-8760 

Единичная примесь 
у к-8760 (отличие по 
окраске листа)

Совпали Идентичны,
у к-8760 примесь

Идентичны, у к-8719 единич-
ная примесь

16 к-8757 
к-8825 Идентичны Совпали Идентичны Идентичны и однородны

17 к-8689 
к-8723 Идентичны Совпали Идентичны Выявлено по два идентич-

ных типа спектра

Не дублетные, генетически отличающиеся образцы / non-duplicate, genetically differing accessions 

1 к-53 
к-110 

Различаются по вы-
соте растений

Различаются 
на 11 дней Не идентичны

к-53 однородный, к-110 гете-
рогенный. Общие типы спек-
тра отсутствуют

3 к-70 
к-1198 

Различаются по вы-
соте растений, по 
крупности семян

Различаются 
на 4 дня Не анализировали

У к-70 выявлено 4 типа спек-
тра, у к-1198 – 2. Преоблада-
ющий тип спектра общий

5 к-203 
к-221 

Визуально отлича-
ются по общему га-
битусу

Различаются 
на 5 дней Не идентичны Однородны, 

но не идентичны

6 к-209
к-233

У к-209 есть примесь 
с более ярким двой-
ным антоциановым 
полукольцом в узле

Различаются 
на 2 дня

Отличаются по 
двум праймерам, 
но отличия незна-
чительны (единич-
ные компоненты)

Гетерогенны, преобладаю-
щий тип спектра общий. Воз-
можно, при одном из пересе-
вов произошло пере-
опыление

8 к-3126 
к-3473 

У к-3473 есть еди-
ничная примесь с ро-
зовыми цветками

Различаются 
на 2 дня

Гетерогенны 
и не идентичны

Гетерогенны. У образца 
к-3473 есть уникальные ге-
нотипы

9 к-3125 
к-3899

У к-3125 более круп-
ный боб;
к-3899 содержит 
смесь растений, от-
личающихся по 
окраске цветков

Различаются 
на 6 дней

Образец к-3125 од-
нороден, к-3899 ге-
терогенен

Образец к-3899 гетерогенен;
к-3125 однороден, за исклю-
чением единичной примеси. 
Образец к-3899 представляет 
смесь генотипов и не похож 
на к-3125

10 к-3443 
к-3798 

Различаются по вы-
соте растений (на 40 
см)

Различаются 
на 6 дней

Имеют общие гено-
типы; к-3443 одно-
роден, к-3798 гете-
рогенен

Гетерогенны; у к-3443 выяв-
лено четыре типа спектра, 
у к-3798 – два. Количествен-
но преобладающий и один из 
минорных типов спектра 
одинаковы

13 к-8362
к-8557 

Различаются по вы-
раженности окраски

Различаются 
на 3 дня

Образец к-8362 ге-
терогенен по двум 
из шести прайме-
ров, к-8557 одноро-
ден

Не идентичны

Таблица 2. Окончание

Table 2. The end
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Образцы двух пар (№ 11, № 15) в основном не имели раз-
личий по морфологическим признакам и срокам цвете-
ния, но содержали единичные растения, отличавшиеся 
по высоте и окраске цветков. Образцы восьми пар (№№ 1, 
№ 3, № 5, № 6, № 8 – №10, № 13) незначительно отлича-
лись друг от друга как по морфологическим признакам, 
так и по срокам начала цветения. Четыре образца (пары 
№ 4 и № 7), значительно различавшиеся в полевых усло-
виях, в дальнейшем были исключены из анализа.

Все изученные пары образцов четко отличались друг 
от друга профилями RAPD-фрагментов, амплифициро-
ванных с помощью пяти использованных праймеров. 
Кроме того, у ряда образцов (пары № 6, № 8, № 14 или 
один из парных образцов № 9, № 10, № 13) отмечен поли-
морфизм при сравнении RAPD-спектров отдельных ра-
стений. В качестве дополнительного признака использо-
вали электрофоретические спектры суммарных запа-
сных белков, выделенных из 10 семян каждого образца. 

Полностью однородными и идентичными по данным 
полевого и молекулярного анализов, а также электрофо-
ретического анализа белков оказались образцы из пар 
№ 2 и № 12. Они классифицированы как дублетные. 
Образцы к-81 и к-1199 (пара № 2) – очень старые формы 
кормового гороха из Канады. Интересно, что каждый 
образец этой пары был репродуцирован более 9 раз 
в разных условиях и остался однородным. К дублетам от-
несены и кормовые местные образцы к-8331 и к-8465 из 
Греции (пара № 12), репродуцированные соответствен-
но 3 и 7 раз, но при этом оставшиеся однородными и со-
хранившие свою идентичность по данным полевого ана-
лиза и электрофореза белков.

Сравниваемые образцы пар № 14, № 16 и № 17 также 
были абсолютно идентичны в полевых условиях, но по 
данным RAPD-анализа полностью однородными оказа-
лись только образцы пары № 17, а по данным электрофо-

ретического анализа белков – образцы пары № 16. Пара 
№ 16 представлена образцами крупнозерного сорта 
‘Topper’ из Канады, поступившего в коллекцию в резуль-
тате экспедиционного сбора. Эти образцы пересевались 
всего 2-3 раза. Различия, выявленные с помощью двух 
праймеров из пяти использованных, указывают на то, 
что образцам свойственна скрытая молекулярная гете-
рогенность, и их можно считать дублетными. 

Образцы пары № 17 (к-8689/к-8723), представляю-
щие линию Б-1591 селекции Башкирского государствен-
ного педагогического института, претерпели соответст-
венно 3 и 2 пересева. Они обладают ценными качества-
ми – неосыпаемостью семян и многоплодностью. Оба 
образца характеризовались идентичными профилями 
RAPD-фрагментов, но по результатам электрофоретиче-
ского анализа белков семян оказались неоднородными. 
В выборке из 10 семян каждого образца присутствовали 
по два типа спектра, причем главный (обнаружен у 8 ге-
нотипов) и минорный типы спектра обоих образцов ока-
зались идентичными. Можно предположить, что образ-
цы являются дублетами, а их гетерогенность по составу 
электрофоретических компонентов белков связана с ги-
бридным происхождением линии. 

Образцы пары № 14 (к-8740/к-8873 из Германии) 
были абсолютно идентичны по морфологическим при-
знакам, но согласно результатам анализа полиморфизма 
ДНК и белков представляли смесь нескольких генотипов. 
Так, в каждом из образцов идентифицированы спектры 
четырех типов, которые были общими, но встречались 
с разной частотой. Разные типы спектров имели отличия 
по компонентам вицилина, а также α- и β-полипептидов 
легумина (рис. 1). Очевидно, образцы к-8740 и к-8873 яв-
ляются дублетными, но обладают скрытой гетерогенно-
стью, которую необходимо учитывать при их репродук-
ции во избежание утраты генетической целостности. 

Рис. 1. Результаты попарного сравнения предполагаемых дублетных образцов Pisum sativum l. методами 
rAPD-анализа и электрофоретического анализа белков семян: 

A, B, С – электрофореграммы RAPD-фрагментов, полученных при амплификации ДНК образцов к-8740 (номера 
дорожек 1, 2) и к-8873 (номера дорожек 3, 4) с праймерами ОРА14 (А), ОРА11 (в) и ОРА16 (С); D – электрофореграмма 

запасных белков семян тех же образцов; М – маркер молекулярного веса ДНК 1kb Easy Load DNA Ladder 
(Sigma Aldrich); St – электрофореграмма запасных белков семян сои (сорт ‘Светлая’, к-9960)

fig. 1. The results of pairwise comparison of putative duplicates among Pisum sativum l. accessions using 
rAPD analysis and electrophoretic analysis of seed proteins: 

A, B, С – electrophoregrams of RAPD fragments obtained after amplifying DNA of P. sativum accessions k-8740 (lines 1 and 2) 
and k-8873 (lines 3 and 4) with primers ОРА14 (А), ОРА11 (в) and ОРА16 (С); D – electrophoregram of seed storage proteins 
of the same accessions; M – 1kb Easy Load DNA Ladder (Sigma Aldrich); St – electrophoregram of seed storage proteins from 

soybean (cv. ‘Svetlaya’, k-9960)
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К дублетным отнесены и образцы пары № 15 (к-
8719/к-8760). Это крупноплодный, низкорослый овощ-
ной сорт ‘Atlas’ из Чехии. Образцы были идентичными по 
морфологическим признакам, за исключением единич-
ной примеси в образце к-8760 (низкорослое растений 
с изумрудной окраской листа). Два праймера из пяти ис-
пользованных выявили примесь в образце к-8760, а при 
электрофоретическом анализе белков единичная при-
месь обнаружена у образца к-8719. По результатам ана-
лиза белков примесь идентифицирована и в образце 
к-8760. Образец пересевали всего 3 раза. Можно предпо-
ложить, что при одном из пересевов у к-8760 произошло 
незначительное засорение.

Образцы пары № 11 (к-8464/к-8472, кормовой высо-
корослый образец L 1771 из Швеции) оказались иден-
тичными в полевых условиях (за исключением единич-
ной примеси многоцветкового растения у к-8472). У это-
го образца также выявлена гетерогенность по спектрам 
RAPD-фрагментов и белков. Главные типы спектра были 
идентичными у обоих образцов, тогда как минорные чет-
ко отличались. У к-8464 отмечен полиморфизм в зоне 
низкомолекулярных компонентов легумина (вицилина), 
у к-8472 – в зоне высокомолекулярных компонентов. 
Можно предположить, что образцы были гетерогенны-
ми изначально. 

Пара № 3 включала образцы к-70 и к-1198. Это мест-
ная зерновая форма, полученная с Омской сельскохозяй-
ственной выставки. Образцы четко различались по высо-
те растений и срокам начала цветения (на четыре дня), 
по крупности семян. По данным электрофоретического 
анализа белков, образцы гетерогенные. Всего у к-70 вы-
явлено четыре типа спектра, а у к-1198 – два, и только 
главный, количественно преобладающий тип спектра 
был общим. После поступления в коллекцию образцы пе-
ресевались неоднократно. Поскольку это форма местная, 
можно предположить, что образец изначально представ-

лял популяцию, после многократных пересевов какие-то 
биотипы были утрачены.

Результаты полевого и молекулярного анализов по-
казали, что образцы, относящиеся к парам № 1 и № 5, 
были однородными, но сходство между ними отсутство-
вало. Кроме того, образцы пары № 1 (к-53/к-110) четко 
отличались по морфологии и срокам цветения. 

Образцы пар № 10 и № 13 не только отличались по 
комплексу признаков, но и были гетерогенными. Так, 
образцы пары № 10 (к-3443/к-3798, сорт ‘Thorsdag’) 
сильно отличались по высоте (на 40 см) и срокам начала 
цветения, а также имели различающиеся профили RAPD-
фрагментов и были гетерогенными по результатам элек-
трофоретического анализа белков. Тем не менее отдель-
ные генотипы у образцов ‘Thorsdag’ оказались одинако-
выми как по данным RAPD-анализа, так и по данным 
анализа белков. Эти образцы пересевались более 10 раз 
в разных условиях и, вероятно, оказались сильно засо-
ренными. 

Гетерогенными и неидентичными оказались образ-
цы пар № 6, № 8 и № 9. На рисунке 2 показаны продукты 
амплификации ДНК отдельных растений образцов из 
пары № 9: к-3125 (1–5) и к-3899 (6–10). Растения 1–5 
имели розовые цветки, растения 6–10 различались по 
окраске цветков (6, 7, 8 имели светло-розовые цветки, 9, 
10 – темно-малиновые). Как видно из рисунка 2, фраг-
менты, амплифицированные с праймерами ОРА16 
(рис. 2А) и ОРС14 (рис. 2B), четко различались. Кроме то-
го, в каждом из образцов выявлено по несколько типов 
электрофоретических спектров белков семян (см. рис. 2).

В результате проведенного анализа выявлены семь 
пар дублетных образцов (к-81/к-1199, к-8464/к-8472, 
к-8331/8465, к-8740/к-8873, к-8689/к-8723, к-8719/ 
к-8760, к-8757/к-8825). Остальные образцы рассматри-
ваются как неидентичные либо сильно засоренные 
в процессе репродукций. 

Рис. 2. Электрофореграммы rAPD-фрагментов, полученных при амплификации ДНк отдельных растений 
образцов Pisum sativum l. к-3125 (дорожки 1–5) и к-3899 (дорожки 6–10) с праймерами ОРА16 (А) и ОРС14 (в); 
растения 1–5 имели розовые цветки, растения 6–10 различались по окраске цветков (6, 7, 8 с розовыми цветками, 
9, 10 – с малиновыми); С – электрофореграмма запасных белков семян тех же образцов; М – маркер молекулярного 

веса ДНК 1kb Easy Load DNA Ladder (Sigma Aldrich); St – электрофореграмма запасных белков семян сои 
(сорт ‘Светлая’, к-9960)

fig. 2. Electrophoregrams of rAPD fragments obtained after amplifying DnA of individual plants of Pisum sativum l. 
accessions k-3125 (lines 1–5) and k-3899 (lines 6–10) with primers OPA16 (А) and OPc14 (B); plants 1–5 possessed 

pink flowers, plants 6–10 differed in flower color (6, 7, 8 with pink color, 9, 10 with dark red color); С – electrophoregram of 
seed storage proteins of the same accessions; M – 1kb Easy Load DNA Ladder (Sigma Aldrich); St – electrophoregram of seed 

storage proteins from soybean (cv. ‘Svetlaya’, k-9960)
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Заключение

Для установления идентичности образцов гороха 
коллекции ВИР, определения дуплицированных, гетеро-
генных и засоренных образцов эффективна комплексная 
оценка, включая характеристику растений в полевых 
условиях по морфологическим и фенологическим при-
знакам, а также анализ амплифицированных фрагмен-
тов ДНК и электрофоретических спектров запасных бел-
ков семян. 
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Актуальность. Коллекция видов рода Nicotiana L. (Solanaceae), хранящаяся во Всероссийском научно-исследователь-
ском институте табака, махорки и табачных изделий (ВНИИТТИ), является ценным генетическим ресурсом, исполь-
зуемым в селекционно-генетических исследованиях по межвидовой гибридизации, цитоплазматической мужской 
стерильности и как генбанк на устойчивость к основным болезням табака. 
Многие виды обладают декоративными признаками и свойствами: яркой окраской и необычной морфологией венчи-
ка, ароматом, оригинальной формой растения и другими – и перспективны для использования в ландшафтном и са-
довом дизайне. Для выявления и оценки таких видов впервые осуществлен скрининг их коллекции по комплексу 
морфологических и декоративно-ценных признаков. 
Материалы и методы. Объектом изучения являлись 37 видов рода Nicotiana. Исследования выполняли в условиях 
парникового хозяйства и на опытно-селекционном участке ВНИИТТИ с использованием селекционных и агротехно-
логических методик, разработанных в институте и общепринятых в растениеводстве. 
Результаты и заключение. По результатам фенотипической оценки 37 видов рода Nicotiana впервые определены 
14 наиболее декоративно значимых признаков и выявлено 18 оригинальных видов и 10 гибридов N. alata × N. × san-
derae, экологически адаптированных к местным условиям, перспективных для ландшафтного и садового дизайна: 
с яркими цветками, продолжительным цветением, относительной устойчивостью к стрессовым погодным условиям. 
Оценена типичность и стабильность их потомства, поддержана и сохранена in vivo их зародышевая плазма.

Ключевые слова: генетические ресурсы, зародышевая плазма, декоративно-ценные признаки, морфологические 
признаки, окраска цветка
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Background. The collection of Nicotiana L. species (Solanaceae) maintained at the All-Russian Scientific Research Institute of 
Tobacco, Makhorka and Tobacco Products (VNIITTI) is a valuable genetic resource used in breeding and genetic research on 
interspecific hybridization, cytoplasmic male sterility, and as a genebank for resistance to major tobacco diseases.
Many species have ornamental features and properties: bright color and unusual morphology of the corolla, aroma, peculiar 
plant shape and others, and are promising for use in landscaping and garden designing. To identify and evaluate such species 
the collection was for the first time screened for a set of morphological and ornamental characters.
Materials and methods. Thirty-seven accessions of Nicotiana spp. were studied in the greenhouses and at the experimental 
breeding site of VNIITTI using breeding methods and agricultural practices developed at the Institute and generally accepted in 
crop production.
results and conclusion. Phenotypic assessment of 37 Nicotiana accessions resulted in identifying for the first time 14 traits of 
ornamental value and selecting 18 original species and 10 hybrids of N. alata × N. × sanderae environmentally adapted to the 
local conditions and promising for landscaping and garden designing: with bright flowers, prolonged flowering, and relative 
resistance to stressful weather conditions. The typicality and stability of their progeny was assessed, and their germplasm was 
maintained and preserved in vivo.
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введение

Род Nicotiana L. (Solanaceae Juss.), по классификации 
T. H. Goodspeed (1954) и N. T. Burbidge (1960), включает 
65 видов, объединенных в 14 секций: 36 видов произра-
стают в Южной Америке, 9 – в Северной Америке, 20 – 
в Австралии и на южных островах Тихого океана. 

Генофонд видов рода Nicotiana является единствен-
ным источником устойчивости и иммунитета ко многим 
болезням табака (N. tabacum L.). Всероссийский научно-ис-
следовательский институт табака, махорки и табачных 
изделий (ВНИИТТИ) является обладателем коллекции ге-
нетических ресурсов, включающей 40 видов рода Nicotia-
na. Видовой потенциал использовали в межвидовой ги-
бридизации для создания комплексно устойчивых сортов 
табака, работах по цитоплазматической мужской стериль-
ности, цитогенетике, в исследованиях культуры тканей 
и клеток (Ternovskiy, 1953, 1966; Larkina, 2015; etс.).

Некоторые виды Nicotiana обладают оригинальными 
декоративно ценными признаками и свойствами: эффек-
тной необычной формой цветков и соцветий, яркой 
окраской, ароматом, оригинальностью габитуса расте-
ний и другими.

Отсутствие исследований в этом направлении предо-
пределило проведение скрининга имеющихся в коллек-
ции института видов Nicotiana для выявления перспек-
тивных в ландшафтном и садовом дизайне видов. В лабо-
ратории селекционно-генетических ресурсов в течение 
трех лет осуществлена морфобиологическая оценка ви-
дов и их гибридов по декоративно полезным и репродук-
тивным признакам (Baranova et al., 2018, 2019) и разра-

ботана оптимальная технология их выращивания с це-
лью сохранения зародышевой плазмы. 

Цель данной работы заключалась в скрининге кол-
лекции видов рода Nicotiana для выявления малоизвест-
ных оригинальных, наиболее экологически адаптиро-
ванных к местным условиям и пластичных видов, пер-
спективных для ландшафтного дизайна.

Материалы и методы исследования

Материалом для исследований послужили 37 образ-
цов видов рода Nicotiana (табл. 1) с названиями согласно 
классификации T. H. Goodspeed (1954) в переводе Е. Н. Пса-
рёвой (Psareva, 1963) и 30 полученных нами гибридов 
N. alata × N. × sanderae с цветками желто-зеленой, розо-
вой, фиолетовой, малиновой окраски. К настоящему вре-
мени названия некоторых видов и их секционная принад-
лежность в роде Nicotiana пересмотрены зарубежными 
авторами (Knapp et al., 2004) (см. табл. 1). Согласно Интег-
рированной таксономической информационной системе, 
версии 2011 г. (ITIS…, 2011), название видов N. affinis 
T. Moore и N. alata var. grandiflora Comes являются гетеро-
типическими синонимами вида N. alata Link. et Otto. По 
данным Национальной системы зародышевой плазмы 
США (USDA-ARS…, 2021), название N. alata var. grandiflora 
является гетеротипическим синонимом N. ala ta; N. acuti-
flora A.St.-Hil. – гетеротипическим синонимом N. longiflora 
Cavanilles; N. palmeri Gray – гомотипическим синонимом 
N. obtusifolia Martens et Galeotti var. palmeri (Gray) Kartesz. 
Вид N. × sanderae W. Watson является гибридом N. ala-
ta × N. forgetiana (N. forgetiana Horton et Hem sley).

Таблица 1. Список изученных видов рода Nicotiana l. 
(ВНИИТТИ; Краснодар, 2018–2020 гг.)

Table 1. The list of the studied Nicotiana spp. 
(All-Russian Scientific Research Institute of Tobacco, Makhorka and Tobacco Products; Krasnodar, 2018–2020)

Название вида и подвида Секция1

Номер по 
каталогу 
вНИИТТИ

Морфобиологические особенности

N. acuminata (Graham) Hooker Acuminatae 
(Petunioides2) 1404 Быстрорастущие прямостоячие травянистые 

однолетники

N. acutifolia (N. acutiflora A. St.-Hil.) Alatae 177 Травянистые однолетники

N. affinis T. Moore Alatae 1503 Грубые, клейкие, ограниченно многолетние 
травянистые растения

N. alata Link. et Otto Alatae 3341 Грубые, клейкие, ограниченно многолетние 
травянистые растения

N. alata var. grandiflora Comes Alatae 1538 Грубые, клейкие, ограниченно многолетние 
травянистые растения

N. amplexicaulis. Burbidge Suaveolentes2 3457 Заметно опушенные травянистые однолетни-
ки с прямостоячим облиственным стеблем

N. attenuata Torrey et Watson Acuminatae 
(Petunioides2) 1735 Одностебельные прямостоячие травянистые 

однолетники

N. bigelovii var. quadrivalvis 
(Torrey) Watson

Bigeloviane
(Polydicliae2) 1406 Приземистые травянистые однолетники 

с клейким стеблем

N. cavicola Burbidge Suaveolentes2 3510 Облиственные травянистые однолетники 

N. clevelandii Gray Bigeloviane
(Polydicliae2) 3257 Быстрорастущие травянистые однолетники 

с клейким стеблем

N. debneyi Domin. Suaveolentes 3244 Травянистые однолетники с шероховатыми 
стеблями и многоветвистым соцветием
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Название вида и подвида Секция1

Номер по 
каталогу 
вНИИТТИ

Морфобиологические особенности

N. exscelsior Black Suaveolentes 2619 Травянистые однолетники 
с облиственным стеблем

N. forgetiana Horton et Hemsley Alatae 3363 Однолетние или недолговечные тонкосте-
бельные травянистые растения

N. glauca Graham Paniculatae 
(Noctiflorae2) 1506 Одревесневающие многолетние растения 

(«деревья»)

N. glutinosa L. Tomentosae 
(Undulatae2) 1236 Грубые, клейко-опушенные травянистые 

однолетники

N. gossei Domin. Suaveolentes 3364 Густоопушённые травянистые однолетники 
с облиственным стеблем

N. goodspeedii Wheele Suaveolentes 3254 Многостебельные травянистые однолетники

N. ingulba Black Suaveolentes 3365 Тонкостебельные маловетвистые травянистые 
однолетники

N. knightiana Goodspeed Paniculatae 3366 Мощные облиственные, кустистые травяни-
стые однолетники

N. langsdorffii Weinmann Alatae 1424 Клейко-опушённые прямостоячие травяни-
стые однолетники

N. longiflora Cavanilles Alatae 1423 Мощные кустистые травянистые однолетники

N. maritima Wheeler Suaveolentes 3250 Травянистые однолетники

N. megalosifon Heurck. et Mueller Suaveolentes 2618 Тонкостебельные опушенные травянистые 
однолетники

N. noctiflora Hooker Noctiflorae 1455 Ограниченно многолетние травянистые расте-
ния

N. nudicaulis Watson Nudicaules 
(Repandae2) 1421 Тонкостебельные травянистые однолетники

N. occidentalis Wheeler Suaveolentes 3325 Клейкие травянистые однолетники

N. palmery Gray Trigonophyllae 3362 Клейко-войлочные однолетние или ограни-
ченно многолетние травянистые растения

N. pauciflora Remy 
Acuminatae 
(Petunioides2) 3245 Клейкостебельные травянистые однолетники

N. petunioides (Grisebach) Millan Noctiflorae 3258 Травянистые однолетники

N. plumbaginifolia Viviani Alatae 1423 Травянистые однолетники

N. repanda Wildenow et Lehmann Repandae 509 Редковетвистые травянистые однолетники

N. rustica L. Rusticae 76 Грубые травянистые однолетники

N. × sanderae W. Watson 
(N. alata × N. forgetiana) Alatae 1472 Грубые, ограниченно многолетние травяни-

стые растения

N. suaveolens Lehmann Suaveolentes 1501 Травянистые однолетники с одним оголённым 
стеблем

N. sylvestris Spegazzini et Comes 
Alatae 
(Sylvestres2) 1428 Мощные, клейкие травянистые многолетники

N. tabacum L. Genuine 
(Nicotiana2) 4278 Мощные, клейкие травянистые однолетники 

или ограниченные многолетники

N. velutina Wheeler Suaveolentes 3431 Травянистые однолетники

Примечание: 1 – по классификации T. H. Goodspeed (1954); 2 – по классификации S. Knapp (2004) 

Note: 1 – according to T. H. Goodspeed’s (1954) classification; 2 – according to S. Knapp’s (2004) classification

Таблица 1. Окончание

Table 1. The end
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Вид N. tabacum имеет амфидиплоидное происхожде-
ние от прародителей N. sylvestris × N. tomentosa или N. syl-
vestris × N. tomentosiformis, что было экспериментально до-
казано R. E. Clausen и T. H. Goodspeed (1928) и подтвержде-
но Д. Костовым (Kostov, 1941-1943). Вид имеет разновид-
ности и большое количество сортов (культурный табак).

Научные исследования выполняли в 2018–2020 гг. 
в лаборатории селекционно-генетических ресурсов на 
опытно-селекционном участке ВНИИТТИ с использова-
нием общепринятых методик постановки и проведения 
опытов (Methods of breeding…, 2014; Methodological guide-
lines…, 2011) и программы Microsoft Excel. 

Опытно-селекционный участок для выращивания та-
бака расположен в равнинной зоне Краснодарского края 
в границах г. Краснодара. Почвенный покров представ-
лен западно-предкавказским слабовыщелоченным чер-
ноземом, механический состав которого относится к тя-
желым суглинкам. Климат этой зоны умеренно конти-
нентальный со среднегодовым количеством осадков 
670–680 мм, среднегодовой температурой воздуха 
+9,7°C, среднемноголетней минимальной температу-
рой –15,7°C и максимальной – +37,1°C. На участок под 
дикие виды вносится листовой перегной, после высад-
ки рассады производится систематический полив. 

По данным метеостанции Краснодар (Круглик), 
в 2018 г. в период роста диких видов отмечены экстре-
мальные условия из-за отсутствия осадков в течение 

продолжительного времени (I декада июня – I декада 
июля). Погодные условия 2019 г. по температурному ре-
жиму были теплее средней многолетней нормы (на 
+0,1…+6,0°C); погода в июне отмечена как жаркая (пре-
вышение средней многолетней на +6,0°C); дефицит вла-
ги составил 31,6 мм, что ниже среднемноголетних значе-
ний почти в два раза. Погодные условия 2020 г. отмечены 
как экстремальные, с недобором почвенной влаги, и про-
должились в июне: отмечено превышение температур-
ных многолетних наблюдений на +3,9°C, а дефицит влаги 
составил 44,1 мм (что ниже среднемноголетних значе-
ний почти в два раза).

Рассаду каждого вида выращивали на делянках под 
полиэтиленовой пленкой с последующей пересадкой го-
товой рассады в открытый грунт по 20–25 растений. 
Оценку наиболее значимых декоративных и морфобио-
логических признаков и свойств проводили в процессе 
роста и развития: высоты растения, длины и ширины 
листьев нижнего яруса или розетки, начала и продолжи-
тельности цветения, длины соцветия, количества цвет-
ков на цветоносе, диаметра венчика, длины цветочной 
трубки и чашечки, интенсивности антоциановой окрас-
ки венчика и опушения листьев и других признаков 
и свойств (табл. 2). Фотосъемку осуществляли в течение 
всего вегетационного периода. Семена лучших растений 
и оригинальных видов собирали по мере созревания ко-
робочек. 

Таблица 2. Список учтенных признаков (Краснодар, 2018–2020 гг.)
Table 2. The list of evaluated characters (Krasnodar, 2018–2020)

Название признака Способ оценки Название признака Способ оценки

Растение цветок

высота измерения, 
среднее 15–20 растений диаметр венчика измерения, 

среднее 15–20 растений 

Стебель длина цветочной трубки измерения, 
среднее 15–20 растений

количество стеблей 
на растении

измерения, 
среднее 15–20 растений длина чашечки измерения, 

среднее 15–20 растений

опушение глазомерно длина цветоножки измерения, 
среднее 15–20 растений

лист
количество долей 
венчика визуальный подсчёт

опушение глазомерно окраска глазомерно

длина листьев нижнего 
яруса или розетки

измерения, 
среднее 10 растений аромат сенсорно

ширина листьев нижнего 
яруса или розетки

измерения, 
среднее 10 растений цветение (подсчет суток по датам учетов)

Соцветие начало 10% цветущих растений

количество цветоносов 
на растении

измерения, 
среднее 10 растений полное более 50% цветущих 

растений

длина части цветоноса 
с цветками

измерения, 
среднее 10 растений окончание единичные цветки

количество цветков на 
одном цветоносе

измерения, 
среднее 10 растений продолжительность подсчет суток от начала 

до окончания цветения
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Результаты и обсуждение

Абсолютное большинство видов рода Nicotiana кол-
лекции института представляли собой однолетние тра-
вянистые растения, 25–100 см высотой, с розеткой ниж-
них прикорневых листьев и более мелкими стеблевыми 
листьями; N. glauca – с одревесневающим стеблем до 
2,5 м (см. табл. 1). У вида N. noctiflora в условиях зимовки 
с температурой ноль – минус 5°С сохраняются корневи-
ща с почками, и его можно выращивать как многолетник. 
Цветение у большинства видов начиналось через 30–
35 суток после посева, поэтому целесообразно их выса-
живать сразу на постоянное место, без пересадки, с про-
странственным разделением переопыляющихся видов 
одноименных секций, или высаживать в грунт до буто-
низации. 

Одним из основных признаков, характеризующих 
вид, является цветок и его окраска, оригинальность и де-
коративность которых определяет пригодность вида 
для использования в ландшафтном дизайне. 

Установлено, что окраска внутренней поверхности 
венчика у большинства видов Nicotiana белая (рис. 1, 2, 
табл. 3), а у девяти –разноцветная: N. forgetiana – пурпур-
но-красная, N. glutinosa – розово-красная, N. glauca – ярко-
желтая, N. knightiana – желтовато-зеленая, N. langsdorffii – 
ярко-желто-зеленая, N. rustica – зеленовато-желтая, N. × san-
derae – красная, N. sylvestris – белоснежная, N. tabacum – 
розовая, белая или красная. Окраска внешней поверхно-
сти венчика белоцветковых видов отличается различны-
ми оттенками – сиреневыми, зелеными, розовыми. 

Все виды обладали специфическим ароматом цвет-
ков и вегетативных частей растения (см. табл. 3). Аромат 
цветков, преимущественно в вечернее время, отмечен 
у видов N. alata, N. alata var. grandiflora и их гибридов, бо-
лее слабый – у видов N. exscelsior, N. glutinosa, N. gossei, 
N. longiflora, N. maritima, N. noctiflora, N. repanda, N. rustica, 
N. suaveolens, N. sylvestris, N. tabacum, N. velutina. Характер-
ный аромат листьев и стеблей был более выражен у ви-
дов N. debneyi, N. glutinosa, N. knightiana, N. palmery, N. pau-
ciflora, N. repanda, N. rustica, N. sylvestris. 

Опушение разной интенсивности листьев и стеблей 
растений дополняло декоративность видов (см. табл. 3). 
У шести видов опушение отсутствовало – N. exscelsior, 
N. glauca, N. goodspeedii, N. ingulba, N. noctiflora, N. suaveo-
lens; у пяти видов отмечено густое или войлочное опуше-
ние листьев и, как правило, стеблей – N. amplexicaulis, 
N. glu tinosa, N. gossei, N. maritima, N. palmery. Для мелко-
цветковых и мелколистных видов характерны многочи-
сленные тонкие стебли с сизовато-войлочным опушени-
ем, что придает им дополнительную декоративность 
и оригинальность. 

По результатам морфобиологической оценки выбо-
рок 10–20 растений каждого вида установлены наибо-
лее характерные различия между ними по высоте ра-
стения, размерам листьев и соцветий, количеству цве-
тоносов, количеству одновременно раскрытых цветков 
на одном цветоносе, длине части цветоноса с цветками 
(см. табл. 3). Наибольшая вариация количественных 
показателей между разными видами установлена по 
высоте растений, длине цветочной трубки и диаметру 
венчика. 

Высота растений у видов N. affinis, N. glauca, N. glutino-
sa, N. noctiflora, N. rustica, N. sylvestris, N. tabacum достигала 
в условиях полива наибольшей величины – 100–190 см. 
Низкорослость, 30–55 см высоты, отмечена у видов 
N. acutifolia, N. bigelovii, N. maritima. Самые крупные раз-

меры листьев, расположенных на стебле или в прикорне-
вой розетке, отмечены у видов: длины (20–35 см) – N. ala-
ta var. grandiflora, N. glauca, N. longiflora, N. plumbaginifolia, 
N. sylvestris, N. tabacum; ширины (16–18 см) – N. glauca, 
N. sylvestris, N. tabacum. 

Узколистными (2,6–4,0 см ширины) были виды N. acu-
minata, N. attenuata, N. bigelovii var. quadrivalvis, N. cavicola, 
N. in gulba.

Количество стеблей у видов варьировало от одного 
(у 15 видов) до многих (до 10–15) – у N. bigelovii var. quad-
rivalvis, N. gossei, N. goodspeedii, N. knightiana, N. nudicaulis, 
N. palmery, N. petunioides, N. suaveolens, N. velutina (см. 
табл. 3). 

Максимальное количество цветоносов на стебле 
(10–19 шт.) имели виды N. clevelandii, N. forgetiana, N. gla-
uca, N. goodspeedii, N. palmery, а наибольшее количество 
цветков на одном цветоносе (35–55 шт.) – виды N. deb-
neyi, N. exscelsior, N. glauca, N. knightiana, N. sylvestris, N. ta-
bacum.

Длина части соцветия с цветками была наибольшей 
(35–50 см) у видов N. attenuata, N. debneyi, N. exscelsior, 
N. gla uca, N. glutinosa, N. knightiana, N. longiflora, N. plum-
baginifolia, N. rustica, однако количество цветков у N. at-
tenuata и N. plumbaginifolia было небольшим и варьирова-
ло в зависимости от условий выращивания. У видов 
N. ala ta, N. alata var. grandiflora, N. megalosifon и N. tabacum 
длина части соцветия с цветками также была существен-
ной и достигала 30 см.

Значения морфобиологических признаков у видов Ni-
cotiana обычно существенно варьируют в зависимости от 
условий выращивания, климатических факторов и фазы 
развития отдельных растений, и их сложно измерить 
с высокой точностью. Достаточно информативными яв-
ляются интервалы варьирования признаков, которые 
в большей степени, чем средние значения, дают пред-
ставление о реакции каждого вида на условия произра-
стания.

Важными в характеристике вида являются призна-
ки цветка: длина цветочной трубки, размер и форма 
венчика, размеры чашечки и цветоножки; установлены 
пре делы их модификационной изменчивости и средние 
значения (табл. 4).

Размеры цветков у видов Nicotiana существенно варь-
ировали (см. табл. 4): диаметр венчика – от мелкого 0,5–
1,0 см у N. amplexicaulis, N. attenuata, N. glauca, N. goodspee-
dii, N. debneyi, N. knightiana, N. maritima, N. palmery, N. pe-
tunioides до крупного 6,5 см у N. alata var. grandiflora. Дли-
на цветочной трубки варьировала от 1,3–1,9 см у N. am-
plexicaulis, N. debneyi, N. goodspeedii, N. petunioides, N. veluti-
na до 8,0–9,5 см у N. longiflora, N. alata var. grandiflora, 
N. sylvestris. Длина чашечки варьировала от 0,5–0,8 см 
у N. amplexicaulis, N. goodspeedii, N. debneyi, N. knightiana, 
N. langsdorffii, N. occidentalis, N. palmery, N. velutina до 2,3–
2,5 см у N. alata и N. alata var. grandiflora; длина цветонож-
ки – от 0,3–0,5 см у N. attenuata, N. bigelovii var. quadrivalvis, 
N. clevelandii, N. debneyi, N. exscelsior, N. glauca, N. knightiana, 
N. petunioides, N. suaveolens, N. velutina до 1,3–1,4 см у N. re-
panda и N. tabacum. 

Выделены, с учетом данных всех элементов цветка, 
наиболее эффектные крупноцветковые виды Nicotiana: 
N. alata, N. alata var. grandiflora, N. affinis, N. longiflora, N. syl-
vestris и N. acutifolia. Сравнительно крупными также были 
цветки видов N. gossei, N. noctiflora. Самыми мелкоцветко-
выми, но с декоративными многоцветковыми соцветия-
ми, отмечены виды N. amplexicaulis, N. debneyi, N. knightia-
na и N. petunioides.
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Рис. 1. цветки видов рода Nicotiana l.

fig. 1. flowers of Nicotiana spp.

Рис. 2. цветки Nicotiana tabacum l.

fig. 2. flowers of Nicotiana tabacum l. 
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Таблица 4. характеристика элементов цветка видов Nicotiana l. (Краснодар, 2018–2020 гг.)
Table 4. Description of the flower elements in Nicotiana spp. (Krasnodar, 2018–2020)

Название вида

Размеры цветка, см

диаметр 
венчика

длина чашечки
длина 

цветочной
трубки 

длина цвето-
ножки

количество 
долей венчика, 

шт.

N. acuminata 1,7 1,5 5,0 0,8 52

N. acutifolia 2,8 1,0 6,0 0,9 52

N. affinis 5,0 2,0 7,0 1,0 51

N. alata 5,3 2,3 7,4 1,2 51

N. alata var. 
grandiflora

6,5 2,5 8,0 1,0 51

N. amplexicaulis 0,9 0,8 1,9 1,2 52

N. attenuata 0,6 0,9 2,5 0,4 53

N. bigelovii var. 
quadrivalvis

2,3 1,1 2,2 0,4 52

N. cavicola 2,0 1,0 4,0 0,8 51

N. clevelandii 1,7 1,3 3,6 0,8 52

N. debneyi 0,9 0,5 1,3 0,4 51

N. exscelsior 1,4 0,9 2,9 0,3 52

N. forgetiana 4,0 2,0 6,0 0,9 51

N. glauca 1,0 0,9 3,1 0,5 54

N. glutinosa 2,0 1,1 3,0 1,0 52

N. gossei 2,8 1,8 5,2 0,7 51

N. goodspeedii 0,5 0,6 1,5 0,7 52

N. ingulba 1,6 1,1 3,4 0,7 52

N. knightiana 0,7 0,7 2,8 0,5 52

N. langsdorffii 1,4 0,6 2,0 0,6 54

N. longiflora 4,5 2,0 9,5 1,2 51

N. maritima 0,8 1,1 2,0 0,6 52

N. megalosifon 1,5 1,3 5,0 1,0 52

N. noctiflora 3,0 1,1 5,6 0,8 52

N. nudicaulis 1,9 1,5 3,5 1,2 52

N. occidentalis 1,6 0,7 2,8 0,7 53

N. palmery 0,8 0,8 2,0 0,8 52

N. pauciflora 3,7 1,3 5,5 1,1 51

N. petunioides 1,0 1,0 1,9 0,5 52
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По итогам статистической оценки изменчивости эле-
ментов цветка установлена однородность, типичность 
и константность изученных видов. Наибольшая феноти-
пическая изменчивость у растений одного вида выявле-
на по диаметру венчика и размерам цветочной трубки; 
наиболее постоянными были размеры чашечки и цвето-
ножки. 

Определено, что периоды цветения и вегетации 
у разных видов Nicotiana имеют различную продолжи-
тельность. Сроки цветения варьировали с интервалом 
в 15–30 суток и в основном зависели от погодных усло-
вий.

Например, большинство мелкоцветковых видов 
(N. velutina, N. ingulba, N. cavicola, N. maritima, N. pauciflora, 
N. palmery, N. exscelsior) обычно завершают цветение 
в июле; виды N. acuminata, N. acutifolia, N. bigelovii, N. kni-
ghtiana, N. plumbaginifolia, N. suaveolens – в августе. Виды 
N. glutinosa, N. glauca, N. gossei, N. sylvestris, которые имеют 
продолжительный период роста, начинают цветение 
в августе и отнесены к поздноцветущим. 

До середины ноября длилось цветение видов N. alata, 
N. alata var. grandiflora, N. affinis, N. glauca, N. gossei, N. deb-
neyi, N. noctiflora, N. nudicaulis, N. repanda, N. × sanderae, 
N. sylvestris, гибридов N. × sanderae × N. alata. Через 40–
45 суток после посева семян отмечено начало цветения 
у видов N. acuminata, N. attenuata, N. bigelovii (var. bigelovii, 
var. multivalvis), N. goodspeedii, N. knightiana, N. occidentalis, 
N. suaveolens, N. rustica продолжительностью до 45–60 су-

ток. Позже зацветали виды N. longiflora – через 50 суток 
после посева, N. clevelandii – через 55–60 суток.

Виды N. × sanderae, N. alata и их гибриды показали 
длительное цветение: с началом от 45–55 суток после по-
сева и до заморозков в ноябре. 

Средние сроки цветения видов за период последних 
трех лет определены по фазам и длительности: начало 
цветения (распускание первых 5–10 цветков в соцвети-
ях), полное цветение (массовое распускание цветков 
в соцветиях), окончание цветения (присутствие единич-
ных цветков в соцветиях или их отсутствие) (табл. 5). 

Самое раннее начало цветения, через 15 суток после 
высадки в открытый грунт, наблюдали у видов N. cavico-
la, N. goodspeedii, N. ingulba, N. occidentalis; через 20–25 су-
ток после высадки – у видов N. acuminata, N. acutifolia, 
N. attenuata, N. bigelovii var. quadrivalvis, N. exscelsior, N. me-
ga losifon, N. pauciflora, N. petunioides, N. rustica, N. × san de rae, 
N. velutina (см. табл. 5).

Позднее начало цветения, через 50–60 суток после 
высадки в открытый грунт, отмечено у видов N. amplexi-
caulis, N. glauca, N. noctiflora, N. nudicaulis, N. tabacum, через 
45–50 суток – у видов N. forgetiana, N. glutinosa, N. palmery, 
N. repanda, N. suaveolens, N. sylvestris. 

Наибольшая продолжительность цветения (см. 
табл. 5), 120–140 суток от посадки и более, установлена 
у видов N. glauca и N. noctiflora, а также 95–115 суток – 
у видов N. glutinosa, N. gossei, N. suaveolens, N. sylvestris 
и 60–85 суток – у видов N. langsdorffii и N. × sanderae. У од-

Название вида

Размеры цветка, см

диаметр 
венчика

длина чашечки
длина 

цветочной
трубки 

длина цвето-
ножки

количество 
долей венчика, 

шт.

N. plumbaginifolia 2,3 1,2 4,5 0,9 51

N. repanda 2,0 1,0 3,7 1,3 51

N. rustica 1,4 1,0 1,5 0,7 52

N. × sanderae 5,0 2,0 6,0 0,9 51

N. suaveolens 2,0 1,1 3,8 0,4 51

N. sylvestris 3,0 1,3 8,0 1,0 52

N. tabacum 1,5 2,0 4,5 1,4 54

N. velutina 1,2 0,8 1,8 0,5 52

среднее 2,2 1,2 4,0 0,8 –

стандартное 

отклонение
1,5 0,5 2,1 0,3 –

дисперсия 2,21 0,25 4,47 0,08 –

минимум 0,5 0,5 1,3 0,3 –

максимум 6,5 2,5 9,5 1,4 –

Примечание: 1 – глубоко рассеченный венчик, 2 – средне рассеченный венчик; 3 – слабо рассеченный венчик, 4 – спаянный венчик

Note: corolla – 1 deeply dissected, 2 moderately dissected; 3 slightly dissected, 4 fused

Таблица 4. Окончание

Table 4. The end
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Таблица 5. характеристика цветения видов Nicotiana l. (Краснодар, 2018–2020 гг.)
Table 5. flowering characteristics of Nicotiana spp. (Krasnodar, 2018–2020)

Название вида Начало 
цветения1

полное 
цветение1

Окончание 
цветения1

продолжительность 
цветения, суток

N. acuminata 20 35 55 – 60 35 – 40

N. acutifolia 20 35 55 – 60 35 – 40

N. affinis 30 45 85 – 90 55 – 60

N. alata 30 50 85 – 90 55 – 60

N. alata var. 
grandiflora

35 45 85 – 90 50 – 55

N. amplexicaulis 60 80 95 – 100 35 – 40

N. attenuata 25 40 65 – 70 40 – 45

N. bigelovii  var. quadrivalvis 20 35 50 – 55 30 – 35

N. cavicola 15 – 20 33 60 – 65 45 – 50

N. clevelandii 30 40 70 – 75 40 – 45

N. debneyi 40 60 85 – 90 40 – 50

N. exscelsior 20 40 70 – 80 50 – 60

N. forgetiana 40 – 45 55 85 – 90 40 – 45

N. glauca2 45 – 50 135 180 – 190 130 – 140

N. glutinosa2 45 67 130 – 140 85 – 95

N. gossei 40 60 120 – 135 80 – 90

N. goodspeedii 15 35 55 – 60 40 – 45

N. ingulba 15 – 20 35 65 – 70 45 – 50

N. knightiana 25 – 30 40 85 – 90 45 – 50

N. langsdorffii2 30 52 105 – 115 75 – 80

N. longiflora 30 43 85 – 90 55 – 60

N. maritima 40 60 85 – 90 45 – 50

N. megalosifon 20 45 70 – 75 45 – 50

N. noctiflora 50 65 170 – 180 120 – 130

N. nudicaulis 50 65 85 – 90 35 – 40

N. occidentalis 15 30 50 – 55 35 – 40

N. palmery 40 – 45 55 85 – 90 45 – 50

N. pauciflora 25 35 60 – 65 35 – 40
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могут быть рекомендованы для использования в лан-
дшафтном и садовом дизайне. 

Проведен индивидуальный отбор видов по наиболее 
декоративным признакам, и выделены лучшие виды 
и гибриды, представляющие интерес для ландшафтного 
дизайна. 

По результатам фенотипической оценки видов в те-
чение онтогенеза установлено, что наиболее оригиналь-
ными и эффектными в групповой посадке были виды 
N. glutinosa, N. plumbaginifolia, N. longiflora, N. amplexicaulis, 
N. suaveolens, N. noctiflora, а виды N. glauca, N. × sanderae, 
N. alata и их гибриды декоративны также и в одиночных 
посадках. Яркая окраска цветков и многоцветковость со-
цветий отмечены у видов N. × sanderae, N. alata и их ги-
бридов, а также у N. glauca, N. glutinosa, N. noctiflora. 

Выделено 18 оригинальных, наиболее декоративных 
видов Nicotiana с яркими или крупными цветками (с дли-
ной цветочной трубки до 10 см и диаметром венчика до 
4,5–6,5 см), продолжительным (35–140 суток) или по-
вторным цветением, относительной устойчивостью 
к стрессовым погодным условиям: N. affinis, N. alata, 
N. ala ta var. grandiflora, N. debneyi, N. forgetiana, N. glutino-
sa, N. glauca, N. gossei, N. knightiana, N. langsdorffii, N. longi-
flora, N. noctiflora, N. plumbaginifolia, N. repanda, N. rustica, 
N. × san derae, N. suaveolens, N. sylvestris (табл. 6).

них видов (N. glauca и др.) цветение длилось непрерывно 
в течение онтогенеза, у других видов – с небольшой пау-
зой (N. × sanderae и др.).

Наиболее обильное цветение, по визуальной оценке, 
отмечено у видов N. alata, N. alata var. grandiflora, N. forge-
tiana, N. glauca, N. gossei, N. knightiana, N. longiflora, N. nocti-
flora, N. × sanderae, N. sylvestris, N. tabacum и гибридов N. ala-
ta × N. × sanderae.

Установлено, что регулярный полив увеличивает про-
должительность вегетации и цветения всех и осо бенно 
мелкоцветковых видов Nicotiana и, соответственно, их 
декоративность.

Виды N. alata, N. alata var. grandiflora, N. affinis 
и N. × sanderae относятся к одной секции, различаются 
по величине цветков и их количеству в соцветии, но яв-
ляются сходными по габитусу, строению стеблей, со-
цветий и цветков и, высаженные без пространственной 
изоляции, легко переопыляются, создавая многосте-
бельные и мно гоцветковые гибриды с разнообразной 
окраской цветков, от зеленовато-белой и светло-сире-
невой до фиолетовой и бордово-малиновой. Отобраны 
многочисленные гибриды N. × sanderae × N. alata с раз-
нообразными окраской и размерами цветка: бело-зеле-
ной, розовой, светло-фиолетовой, красно-бордовой, ма-
линовой, фиолетовой и дву цветные (рис. 3), которые 

Таблица 5. Окончание

Table 5. The end

Название вида Начало 
цветения1

полное 
цветение1

Окончание 
цветения1

продолжительность 
цветения, суток

N. petunioides 20 35 60 – 65 40 – 45

N. plumbaginifolia 30 47 75 – 80 45 – 50

N. repanda 45 60 90 – 95 45 – 50

N. rustica 25 45 60 – 65 35 – 40

N. × sanderae 25 40 80 – 85 55 – 60

N. suaveolens 45 60 140 – 150 95 – 100

N. sylvestris2 45 70 150 – 160 105 – 115

N. tabacum 55 67 95 – 105 40 – 50

N. velutina 20 33 60 – 65 40 – 45

среднее3 31,8 49,7 86,0 53,7

стандартное отклонение 12,4 17,5 32,1 24,5

дисперсия 154,6 309,6 1033,5 603,3

минимум 15 30 50 30

максимум 60 120 180 130

Примечание: 1 – суток от высадки рассады в грунт; 2 – N. glauca, N. glutinosa, N. langsdorffii, N. sylvestris – высадка в открытый грунт 
15 мая; остальные виды – 1-2 мая; 3 – статистическая обработка данных проведена по первым цифрам интервалов варьирова-
ния
Note: 1 – days from planting seedlings in the soil; 2 – N. glauca, N. glutinosa, N. langsdorffii, N. sylvestris – planting in open ground on 
May 15; other species – May 1–2; 3 – statistical data processing was carried out according to the first digits of the variation intervals
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Рис. 3. Разнообразие цветков гибридов Nicotiana × sanderae × N. alata

fig. 3. Variability of flowers of Nicotiana × sanderae × N. alata hybrids

Таблица 6. виды Nicotiana l., перспективные для ландшафтного дизайна (Краснодар, 2018–2020 гг.)
Table 6. Nicotiana spp. promising for landscaping (Krasnodar, 2018–2020)
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N. affinis белая 107 11 5,0 / 7,0 слабый, усилива-
ющийся вечером 55 – 60 средняя

N. alata зеленоватая 85 17 5,3 / 7,4 слабый, усилива-
ющийся вечером 55 – 60 средняя

N. alata var.  
grandiflora

белая 95 10 6,5 / 8,0 слабый, усилива-
ющийся вечером 50 – 55 средняя

N. debneyi пурпурная 90 40 0,9 / 1,3 слабый 40 – 50 средняя

N. forgetiana
светло-зелено-
красная 85 11 4,0 / 6,0 слабый 40 – 45 средняя

N. glauca ярко-желтая до 
185 до 50 1,0 / 3,1 слабый 130 – 140 отсутствует

N. glutinosa
грязно-розовато-
жёлтая 155 27 2,0 / 3,0 средний 85 – 95 сильная

N. gossei
зеленовато-
кремовая 90 14 2,8 / 5,2 слабый 80 – 90 сильная
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Заключение

В результате трехлетнего скрининга коллекции ви-
дов рода Nicotiana оценен комплекс 18 морфобиологиче-
ских признаков 37 видов и выделены 14 наиболее значи-
мых декоративно ценных признаков и свойств; по ре-
зультатам исследования изменчивости основных при-
знаков выделено 18 видов Nicotiana, перспективных для 
ландшафтного и садового дизайна, с разнообразной 
окраской цветка, оригинальной формой растений, аро-
матом, продолжительным цветением и устойчивостью 
к стрессовым погодным условиям. Сформирован фонд 
перспективных видов, поддержана и сохранена in vivo их 
зародышевая плазма.

Получены новые гибриды N. × sanderae × N. alata, ото-
брано 10 лучших многоцветковых гибридов с мелкими 
(диаметр венчика 2,0–2,5 см) и крупными (диаметр вен-
чика до 6,5 см, длина цветочной трубки до 9–11 см) цвет-
ками, светлой и темной окраской сиренево-фиолетового, 
красно-малинового, розового и белого спектра, перспек-
тивных для использования в ландшафтном дизайне.
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В статье дан сравнительный анализ таксономической структуры сегетальных флор восьми субъектов Российской Фе-
дерации: Ленинградской, Новгородской, Вологодской, Ростовской и Свердловской областей, Удмуртской Республики, 
Республики Башкортостан и Алтайского края. В состав сегетальных флор включены сорные растения агрофитоцено-
зов зерновых яровых и озимых, технических, пропашных культур, многолетних трав. Сравнение проведено отдельно 
для аборигенной и чужеродной фракций. Установлено, что богатство аборигенных растений в изученных сегеталь-
ных флорах несколько выше, чем чужеродных, и насчитывает 137–209 видов, в то время как чужеродная фракция 
представлена 99–179 видами. Минимальное число как аборигенных, так и чужеродных видов растений отмечено в со-
ставе сегетальной флоры Вологодской области, максимальное число аборигенных видов отмечено в составе сегеталь-
ной флоры Удмуртской Республики, а чужеродных – Алтайского края. Семейства Asteraceae, Poaceae, Brassicaceae, Fa-
baceae, Lamiaceae, Caryophyllaceae, Scrophulariaceae входят в состав головного спектра как аборигенной, так и чуже-
родной фракций. Структура семейственно-видового спектра чужеродной фракции единообразнее по сравнению с та-
ковой аборигенной фракции. При сравнении видового состава аборигенной и чужеродной фракций изученных сеге-
тальных флор, а также сравнении семейственных и родовых спектров этих фракций получены сходные закономерно-
сти – географически близкие регионы имеют большее сходство сегетальных флор. При этом уровни сходства в абори-
генной фракции ниже, чем в чужеродной. Это говорит о большей вариабельности видового состава аборигенных 
рас тений в сравнении с чужеродными. 
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Interregional features in the taxonomic composition 
of the russian segetal floras

The article contains a comparative analysis of the taxonomical structure of the weedy species composition (segetal flora) in 
eight regions of Russian Federation: Leningrad, Novgorod, Vologda, Rostov and Sverdlovsk Provinces, Udmurt Republic, Repub-
lic of Bashkortostan, and Altai Territory. The segetal flora comprised weeds of cereals, root crops and perennial grasses. The 
comparison was made separately for the native and alien weeds. The number of native species was higher than that of alien 
species and varied from 137 to 209 species. The number of alien weeds varied from 99 to 179 species. Vologda Province had the 
lowest diversity of both native and alien plant species. Udmurt Republic had the greatest native species diversity and Altai Ter-
ritory had the greatest alien species diversity. The Asteraceae, Poaceae, Brassicaceae, Fabaceae, Lamiaceae, Caryophyllaceae 
and Scrophulariaceae families dominated in both the native and alien fractions. The authors compared the compositions of 
species, families and genera of native and alien weeds. Native and alien weedy species showed the greatest similarity in their 
composition in geographically close regions: European Russia and the Urals. As for geographically remote regions – Altai Terri-
tory and Rostov Province – native and alien weedy species compositions were distant. At the same time, the levels of similarity 
among the native species were lower than among the alien ones. This attests to greater variability in the species composition 
among native weeds than among alien ones.

Keywords: alien plants, archaeophyte weeds, native plants, similarity of species composition, taxonomic analysis
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введение

Роль сорных растений в агрофитоценозах является 
предметом активных обсуждений в последние годы. На 
протяжении длительного времени учитывался только 
ущерб, наносимый сорными растениями, которые рас-
сматривались в качестве вредителей сельскохозяйст-
венных культур. На смену этим представлениям при-
шло понимание того, что сорные растения являются 
значимой частью агроэкосистем и оказывают прямое 
влияние на их функционирование (Naumova et al., 2011; 
Petit et al., 2011). 

Кроме того, сорные растения являются одним из 
компонентов биологического разнообразия в сельско-
хозяйственных экосистемах и также нуждаются в со-
хранении (Holub, Procházka, 2000; Van Elsen, 2000). Ин-
тенсификация сельского хозяйства, расширение ли-
нейки гербицидов, совершенствование методов обра-
ботки почвы, очистки семян и т. п. привели к снижению 
биоразнообразия сорных растений. В европейской ча-
сти России в средине XX века исчез ряд специализиро-
ванных сорняков; этот процесс продолжается и в на-
стоящее время, за последнее десятилетие некоторые 
виды сорных растений резко сократили свою встречае-
мость в агрофитоценозах и повсеместно становятся ис-
чезающими или уже исчезли в ряде регионов (Tuganaev, 
1970; Palkina, 2011; Khasanova et al., 2017; Tretyakova, 
Kondratkov, 2018).

Постепенно стали складываться представления 
о сорном компоненте флоры как не о случайном наборе 
видов, а исторически сложившейся их совокупности 
(Tretyakova et al., 2020; Luneva, 2021). Видовой ком-
плекс сорных растений на определенной территории 
формируется в течение длительного времени под воз-
действием факторов окружающей среды и человече-
ской деятельности (Ulyanova, 2005; Lososová et al., 
2004; Espinosa-García et al., 2004; Glemnitz et al., 2006; 
Pal et al., 2013; Luneva, Mysnik, 2014; Luneva et al., 2017; 
etc.). 

На сегодняшний день актуальным является вопрос 
о сходстве и различии видового состава сорных расте-
ний географически отдаленных территорий. В России, 
при общей высокой изученности видового состава сор-
ных растений в различных регионах, сравнительных 
исследований относительно немного. В частности, 
Н. Н. Луневой с соавторами было показано, что уровень 
видового сходства сорных растений Ленинградской об-
ласти и Мордовии составляет только 50% (Luneva et al., 
2017). 

Ранее нами была предпринята попытка сравнить 
полный видовой состав и таксономическую структуру 
сегетальных флор далеких в географическом отноше-
нии восьми субъектов РФ (Tretyakova et al., 2020). Было 
показано, что наибольшее сходство видового состава 
обнаруживают сегетальные флоры географически 
близко расположенных регионов – европейской части 
России и Урала (коэффициенты общности видового со-
става KJ (Jaccard, 1900) – 0,56–0,67). Максимально ди-
станцированы сегетальные флоры Алтайского края 
и Ростовской области – уровень видового сходства не 
превышает 0,4. 

Цель настоящей работы – провести сравнительный 
анализ видового состава и таксономической структу-
ры аборигенной и чужеродной фракций сегетальных 
флор восьми регионов России и выявить долготно-зо-
нальные закономерности в их структуре.

Методика и материалы

В основе работы – данные по сегетальным флорам 
восьми субъектов РФ. На территории северо-запада (Ле-
нинградская, Новгородская и Вологодская области) 
и юга (Ростовская область) европейской части России, 
в Предуралье и на Урале (Удмуртская Республика, Рес-
публика Башкортостан и Свердловская область) и в юго-
восточной части Западной Сибири (Алтайский край). 
Широтный градиент охватывает лесную, лесостепную 
и степную зоны. 

Авторами использованы стандартные методы по из-
учению сорных растений, которые кратко перечислены 
ниже. Видовой состав сорных растений изучен маршрут-
ным методом. Маршрутами была охвачена вся террито-
рия рассматриваемых регионов, где имеются посевные 
площади. В исследование включены сорные растения 
агрофитоценозов зерновых яровых и озимых, техниче-
ских, пропашных культур, многолетних трав. Кроме соб-
ственных данных авторов были использованы литера-
турные данные и гербарные материалы, хранящиеся 
в разных научных и образовательных учреждениях (Все-
российском научно-исследовательском институте защи-
ты растений (HWR), Ботаническом институте им. В.Л. Ко-
марова (LE), Удмуртском государственном университете 
(UDU), Уральском федеральном университете (UFU), Юж-
но-Уральском ботаническом саду-институте, Алтайском 
государственном университете (ALTB), Всероссийском 
институте генетических ресурсов растений (WIR).

Нами исключены из анализа реликтовые сорные ра-
стения, в настоящее время не встречающиеся в посевах 
исследованных регионов, например Agrostemma githa-
go L., Vaccaria hispanica (Mill.) Rauschert. и др. Для возмож-
ности проведения сравнительного анализа объем се-
мейств принят по системе А. Л. Тахтаджяна (Takhtajan, 
1987). Латинские названия приведены в соответствии 
с Международным указателем научных названий расте-
ний (International Plant Name Index…, 2021).

Рассмотрены показатели таксономического богатст-
ва сравниваемых сегетальных флор (общее число видов, 
родов и семейств), состав и последовательность располо-
жения семейств по числу видов, а также родов по числу 
видов. Сравнение флор проведено отдельно для абори-
генных и чужеродных видов. Причем в чужеродную 
фракцию включены как неофиты, так и археофиты.

Таксономические списки флор были введены в от-
дельную базу данных в интегрированной ботаниче-
ской информационной системе IBIS v.7.2. (Zverev, 2007). 
В ней был проведен дескриптивный таксономический 
анализ, сгенерированы таксономические спектры 
флор, выполнен расчет матриц флористического сход-
ства и подготовлены наборы данных для последующей 
статистической обработки в программе Statistica 12.0. 
Для оценки сходства видового состава сегетальных 
флор применен бинарный коэффициент сходства Чека-
новского / Дайса / Съеренсена (Czekanowski, 1932; Dice, 
1945; Sørensen, 1948), далее по тексту – «индекс 
Sørensen». Выбор в пользу этой известной меры сходст-
ва, коэквивалентной популярному коэффициенту Жак-
кара, продиктован тем, что для сравнения таксономи-
ческих спектров флор мы использовали ее релятивизи-
рованный количественный аналог – индекс Ренконена 
(Renkonen, 1938), известный также как вторая форма 
расширения индекса Чекановского – Съеренсена для 
количественных данных (Pesenko, 1982), далее по тек-
сту – «индекс Renkonen». При оценке подобия флор и их 
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фракций были использованы полные семейственно-
видовые и родовые спектры. При выполнении иерархи-
ческого агломеративного кластерного анализа для по-
строения всех дендрограмм использован метод связы-
вания WPGMA (Weighted Pair Group Method with Arith-
metic Mean – метод взвешенного попарного усредне-
ния).

Результаты и обсуждение

1. Показатели видового богатства сегетальных флор 
и их сравнение

Ранее нами было показано, что общее число сегеталь-
ных растений, отмеченных в восьми сравниваемых сеге-
тальных флорах, составляет 686 видов из 304 родов 
и 61 семейства. Наименьший показатель флористиче-
ского богатства отмечен для сегетальной флоры Воло-
годской области (площадь посевов 3724 км2), а наиболь-
ший – для Алтайского края, где площадь посевов состав-
ляет 53943 км2 (табл. 1). Таким образом, уровень регио-
нального видового разнообразия сегетальной флоры 
положительно связан с площадью посевов (Tretyakova 
et al., 2020)

Богатство аборигенных растений в изученных сеге-
тальных флорах несколько выше, чем чужеродных, и на-
считывает 137–209 видов, в то время как чужеродная 
фракция представлена 99–179 видами (см. табл. 1). Ми-
нимальное число как аборигенных, так и чужеродных 
видов растений отмечено в составе сегетальной флоры 
Вологодской области, так как она в целом беднее по срав-
нению с остальными флорами, что связано, как с ботани-
ко-географическими особенностями (наиболее север-
ный регион), так и небольшими площадями, занятыми 
посевами. Максимальное число аборигенных видов от-
мечено в составе сегетальной флоры Удмуртской Респуб-
лики, а чужеродных – Алтайского края. При этом доля 
чужеродных растений в сегетальной флоре изменяется 
в пределах от 39,6% до 49,2%. Уровень адвентизации се-
гетальных флор достаточно высок. Сравнительно высо-
кий уровень адвентизации отмечается в сегетальной 
флоре Республики Башкортостан, Ростовской области 
и Алтайского края (см. табл. 1). При этом доля археофи-
тов в составе чужеродной фракции колеблется от 44% до 
60%, что свидетельствует об их важной роли в сложении 
видового состава чужеродных фракций сегетальных 
флор разных регионов. 

Таблица 1. показатели видового богатства и систематического разнообразия сравниваемых сегетальных 
флор в целом и по отдельным фракциям

Table 1. Indicators of the species richness and systematic diversity in the compared segetal floras: 
aggregately and for individual fractions

Основные параметры /
Major parameters

лО /
lP

НО /
NP

вО /
VP

УР /
ur

Рб /
rB

СО /
SP

РО /
RP

Ак /
AT

Сегетальная флора в целом /
Species composition of the segetal flora aggregately

Число видов /
Number of species 297 260 236 346 298 255 315 370

Число родов /
Number of genera 169 158 156 214 188 165 194 221

Число семейств /
Number of families 36 35 35 48 37 39 44 46

Число/доля одновидовых 
семейств /
Number/percentage of 
single-species families

5
13,9

8
22,9

12
34,3

17
35,4

13
35,1

13
33,3

10
22,7

10
21,8

Число/доля одновидовых 
родов /
Number/percentage of 
single-species genera

105
62,1

105
66,5

114
73,1

150
70,1

125
66,5

117
70,9

127
65,5

146
66,1

Среднее количество видов 
в семействе /
Average number of species in 
a family

8,25 7,43 6,74 7,21 8,05 6,54 7,16 8,04

Среднее количество родов 
в семействе /
Average number of genera in 
a family

4,69 4,51 4,46 4,46 5,08 4,23 4,41 4,80

Среднее количество видов 
в роде /
Average number of species 
in a genus

1,76 1,65 1,51 1,62 1,59 1,55 1,62 1,67
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Таблица 1. продолжение

Table 1. Continued

Основные параметры /
Major parameters

лО /
lP

НО /
NP

вО /
VP

УР /
ur

Рб /
rB

СО /
SP

РО /
RP

Ак /
AT

Аборигенная фракция /
native fraction

Число видов /
Number of species 173 144 137 209 157 142 160 191

Число родов
Number of genera 107 93 96 132 107 97 111 129

Число семейств /
Number of families 30 28 28 36 25 29 35 33

Число/доля одновидовых 
семейств /
Number/percentage of 
single-species families

8
26,7

7
25,0

11
39,3

12
33,3

5
20,0

11
37,9

14
40,0

10
30,3

Число/доля одновидовых 
родов /
Number/percentage of 
single-species genera

72
67,3

66
70,9

77
80,2

93
70,5

72
67,3

70
72,1

81
72,9

94
72,9

Среднее количество видов 
в семействе /
Average number of species in 
a family

5,77 5,14 4,89 5,81 6,28 4,90 4,57 5,79

Среднее количество родов 
в семействе /
Average number of genera in 
a family

3,57 3,32 3,43 3,67 4,28 3,34 3,17 3,91

Среднее количество видов 
в роде /
Average number of species in 
a genus

1,62 1,55 1,43 1,58 1,47 1,46 1,44 1,48

чужеродная фракция /
Alien fraction

Число видов /
Number of species 124 116 99 137 141 113 155 179

Число археофитов/ 
неофитов /
Number of archaeophytes/ 
neophytes

65/59 68/48 60/39 67/70 68/73 64/49 85/70 79/100

Число родов /
Number of genera 86 81 71 102 104 86 103 121

Число семейств /
Number of families 26 25 23 31 29 29 31 35

Число/доля одновидовых 
семейств / 
Number/percentage of 
single-species families

10
38,5

12
48,0

9
39,1

15
48,4

12
41,4

14
48,3

14
45,2

13
37,1

Число/доля одновидовых 
родов /
Number percentage of single-
species genera

64
74,4

61
75,3

53
74,7

78
76,5

82
78,9

67
77,9

70
67,9

87
71,9
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Наиболее богатыми по числу родов и семейств как 
аборигенной, так и чужеродной фракций являются сеге-
тальные флоры Удмуртии, Ростовской области и Алтай-
ского края (см. табл. 1).

Не прослеживается ботанико-географических зако-
номерностей в изменении доли одновидовых семейств 
и родов в сравниваемых сегетальных флорах. Доля одно-
видовых семейств в аборигенной фракции составляет от 
20% в сегетальной флоре Башкирии до 40% в сегеталь-
ной флоре Ростовской области. В чужеродной фракции 
доля одновидовых семейств изменяется от 37% в сеге-
тальной флоре Алтайского края до 48% в сегетальной 
флоре Новгородской и Свердловской областей, Удмурт-
ской Республики. Таким образом, в чужеродной фракции 
больше участие одновидовых семейств. Это отражается 
на показателе средней видовой насыщенности семейст-
ва: видовая насыщенность семейств в среднем в абори-
генной фракции выше, чем адвентивной, и составляет 
5,4 против 4,6 (см. табл. 1).

В сегетальных флорах систематическое разнообра-
зие видов в родах низко. Примерно две трети родов (57–
74%), входящих в состав сравниваемых сегетальных 
флор, одновидовые (Tretyakova et al., 2020). То же мы на-
блюдаем и на примере аборигенной и чужеродной фрак-
ций сравниваемых флор. Доля одновидовых родов в або-
ригенной фракции выше в сегетальной флоре Вологод-
ской области – 80%. В других сегетальных флорах она 
составляет 67–73%. На первом месте по доле одновидо-
вых родов в чужеродной фракции (77–79%) находятся 
сегетальные флоры Удмуртии, Башкирии и Свердлов-
ской области. При этом уровень участия одновидовых 
родов в аборигенной и чужеродной фракциях практиче-
ски одинаков и варьирует в пределах 67–80% в абори-
генной фракции и 68–79 в чужеродной. Видовая насы-

щенность рода в среднем в аборигенной фракции состав-
ляет 1,5, а в чужеродной – 1,4 (см. табл. 1).

2. Флористические спектры сегетальных флор и их 
сравнение

Ранее нами было показано, что сегетальные флоры 
далеких в географическом отношении регионов имеет 
сходную структуру головной части семейственно-видо-
вых спектров (Tretyakova et al., 2020). В частности, наибо-
лее крупными семействами в большинстве сравнивае-
мых сегетальных флор являются Asteraceae, Poaceae, 
Fabaceae, Brassicaceae.

По сравнению с общим семейственно-видовым спек-
тром, состав ведущих семейств аборигенной фракции се-
гетальных флор рассматриваемых регионов достаточно 
разнороден, так же как и ранг семейств (табл. 2). Большой 
разброс и в числе видов в семействах (от 4 до 37 видов), 
вошедших в головную часть флористического спектра 
в аборигенной фракции сегетальных флор различных ре-
гионов. Большинство семейственно-видовых спектров 
характеризуется южным, аридным Ast–Poa–Fab-типом, 
или средиземноморско-центральноазиатским по А. П. Хо-
хрякову (Khokhryakov, 2000). К этому типу относятся або-
ригенные фракции флор Новгородской, Вологодской, 
Свердловской областей и Удмуртии. В спектре абориген-
ной фракции сегетальной флоры Алтайского края повы-
шается значимость семейства Fabaceae, которое занимает 
2-е место по богатству видами во флоре (Ast–Fab–Poa). 
В аборигенной фракции Ленинградской области отмечен 
Ast–Poa–Car-вариант флоры. В спектре аборигенной фрак-
ции Ростовской области, расположенной в степной зоне, 
3-е место занимает семейство Scro phu lariaceae (Ast–Poa–
Scr). Более резкие перестановки в спектре ведущих се-
мейств в аборигенной фракции сегетальной флоры Баш-
кирии, который возглавляют Ast–Fab–Lam. 

Основные параметры /
Major parameters

лО /
lP

НО /
NP

вО /
VP

УР /
ur

Рб /
rB

СО /
SP

РО /
RP

Ак /
AT

чужеродная фракция /
Alien fraction

Уровень адвентизации, % /
Proportion of alien plants, % 41,8 44,6 41,9 39,6 47,3 44,3 49,2 48,4

Среднее количество видов 
в семействе /
Average number of species in 
a family

4,77 4,64 4,30 4,42 4,86 3,90 5,00 5,11

Среднее количество родов 
в семействе /
Average number of genera in 
a family

3,31 3,24 3,09 3,29 3,59 2,97 3,32 3,46

Среднее количество видов 
в роде /
Average number of species in 
a genus

1,44 1,43 1,39 1,34 1,36 1,31 1,50 1,48

Примечание: ЛО – Ленинградская область; НО – Новгородская область; ВО – Вологодская область; УР – Удмуртская Республика; 
РБ – Республика Башкортостан; СО – Свердловская область; РО – Ростовская область; АК – Алтайский край

Note: LP – Leningrad Province; NP – Novgorod Province; VP – Vologda Province; UR – Udmurt Republic; RB – Republic of Bashkortostan; 
SP – Sverdlovsk Province; RP – Rostov Province; AT – Altai Territory

Таблица 1. Окончание

Table 1. The end
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Относительная значимость и ранг семейств, замыка-
ющих головную часть сравниваемых семейственно-ви-
довых спектров, в большинстве случаев не совпадают 
(см. табл. 2). Следует отметить, что наблюдается большее 
сходство по расположению семейств во флористических 
спектрах близко расположенных флор, как, например, 

в северо-западной части европейской России. При этом 
ранг отдельных семейств резко отличается от остальных 
сравниваемых флор во флористических спектрах сеге-
тальных флор Алтайского каря и Ростовской области, 
что вполне закономерно, так как они располагаются юж-
нее, в степной зоне. На наш взгляд, спектры ведущих се-

Таблица 2. ведущие по числу видов семейства в аборигенных фракциях сравниваемых сегетальных флор

Table 2. families leading in the number of species within the native fractions of the compared segetal floras

Семейство /
families

лО /
lP

НО /
NP

вО /
VP

УР /
ur

Рб /
rB

СО /
SP

РО /
RP

Ак /
AT

Asteraceae Dumort. 28
1

21
1

22
1

32
1

28
1

22
1 – 2

29
1

37
1

Poaceae Barnhart 21
2

20
2

20
2

22
2

11
5–6

22
1–2

21
2

18
3

Caryophyllaceae Juss. 15
3

11
4

11
4

17
4

12
4

10
5

5
8

9
8–9

Fabaceae Lindl. 12
4 – 5

13
3

12
3

19
3

18
2

12
3

11
4

19
2

Scrophulariaceae Juss. 12
4–5

8
6

10
5–6

13
6–7

10
7

6
8–9

20
3

11
5

Polygonaceae Juss. 10
6

10
5

10
5–6

13
6–7

9
8

9
6

8
6

9
8–9

Rosaceae Juss. 9
7

5
8–11

4
(10–12)

14
5

11
5–6

11
4

3
(11–13)

10
6–7

Brassicaceae Burnett 7
8

6
7

4
(10–12)

8
9

7
10

4
10–11

4
9–10

8
10

Apiaceae Lindl. 6
9–10

5
8–11

5
8–9

6
11

8
9

6
8–9

1
(14-16)

7
11

Juncaceae Juss. 6
9–10

4
(12)

1
(14)

3
(13–14)

0
–

1
(13–15)

3
(11–13)

2
(12–15)

Lamiaceae Lindl. 5
11–12

5
8–11

7
7

11
8

13
3

7
7

10
5

13
4

Ranunculaceae Juss. 5
11–12

5
8–11

5
8–9

7
10

3
(11–12)

4
10–11

3
(11–13)

2
(13–15)

Equisetaceae Michx. ex 
DC.

3
(13–14)

3
(13–14)

4
(10–12)

5
12

2
(13–14)

3
(12)

1
(14–16)

2
(12–15)

Boraginaceae Juss. 3
(13–14)

3
(13–14)

2
(13)

3
(13–14)

3
(11–12)

1
(13–15)

6
7

2
(12–15)

Cyperaceae Juss. 1
(15)

2
(16)

0
–

1
(15)

0
–

1
(13–15)

4
9–10

0
–

Chenopodiaceae Vent. 0
–

0
–

0
–

0
–

2
(13–14)

0
–

1
(14-16)

10
6–7

Всего в 10 ведущих 
семействах, % /
Totally in 10 leading 
families, %

72,8 72,2 77,4 74,6 80,9 76,8 73,8 75,4

Примечание: в числителе указано абсолютное число видов в семействе, в знаменателе – ранг семейства в спектре

Note: the numerator indicates the absolute number of species in the family; the denominator indicates the rank of the family 
in the spectrum
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мейств аборигенной фракции сравниваемых сегеталь-
ных флор обнаруживают ботанико-географические раз-
личия, связанные с зональным положением их террито-
рий.

Ведущие семейства чужеродной фракции в сегеталь-
ных флорах различных регионов представлены 4–34 ви-
дами. Структура ведущих семейств по числу видов в чу-

жеродной фракции сравниваемых сегетальных флор 
единообразнее – состав семейств практически полно-
стью совпадает, а их ранг изменяется незначительно. По-
ложение ведущих семейств в семейственно-видовых 
спектрах чужеродных фракций более стабильно в срав-
нении с таковым в аборигенных фракциях (табл. 3). Пер-
вые позиции в спектре занимают семейства Asteraceae, 

Таблица 3. ведущие семейства по числу видов чужеродных фракциях сравниваемых сегетальных флор

Table 3. families leading in the number of species within the alien fractions of the compared segetal floras

Семейство /
families

лО /
lP

НО /
NP

вО /
VP

УР /
ur

Рб /
rB

СО /
SP

РО /
RP

Ак /
AT

Asteraceae Dumort. 20
1

19
2

15
1–3

21
1

26
1

17
2

34
1

28
1

Brassicaceae 
Burnett

22
2

21
1

15
1–3

19
2

21
2

18
1

16
3

22
2–3

Poaceae Barnhart 10
3

16
3

15
1–3

17
3

18
3

14
3

30
2

22
2–3

Fabaceae Lindl. 9
4–5

6
7

8
4

12
4

9
5

13
4

5
7

16
4

Chenopodiaceae 
Vent.

9
4–5

9
4

7
5

8
5

15
4

5
6–7

8
6

12
5

Boraginaceae Juss. 7
6–7

8
5

5
7

7
6

7
6

5
6–7

10
4

9
6–7

Lamiaceae Lindl. 7
6–7

7
6

6
6

6
7

6
7

6
5

9
5

9
6–7

Apiaceae Lindl. 5
8–9

3
9–12

2
(12–14)

4
9–12

4
8–10

2
(11–13)

4
8–10

6
8

Caryophyllaceae 
Juss.

5
8–9

4
8

4
8

4
9–12

4
8–10

4
8–9

1
(13-14)

4
(11-13)

Scrophulariaceae 
Juss.

4
10

3
9–12

3
9–11

4
9–12

3
9–11

3
10

4
8–10

1
(14–15)

Polygonaceae Juss. 3
(11–13)

3
9–12

3
9–11

5
8

2
(12–15)

4
8–9

1
(13-14)

4
(11-13)

Amaranthaceae Juss. 3
(11–13)

3
9–12

3
9–11

3
(13–14)

4
8–10

1
(14–15)

3
(11–12)

4
(11-13)

Onagraceae Juss. 1
(15)

1
(15)

2
(12–14)

4
9–12

2
(12–15)

1
(14–15)

– 1
(14–15)

Solanaceae Juss. 3
(11–13)

2
(14)

2
(12–14)

3
(13–14)

2
(12–15)

2
(11–13)

4
8–10

5
9–10

Malvaceae Juss. 2
(14)

0
–

0
–

1
(15)

2
(12–15)

2
(11–13)

3
(11–12)

5
9–10

Всего в 10 ведущих 
семействах, % /
Totally in 10 leading 
families, %

79,0 82,8 81,8 75,2 80,9 78,8 80,0 74,9

Примечание: в числителе указано абсолютное число видов в семействе, в знаменателе – ранг семейства в спектре 

Note: the numerator indicates the absolute number of species in the family; the denominator indicates the rank of the family 
in the spectrum
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Brassicaceae и Poaceae. Хотя их ранги могут меняться – 
например, семейство Brassicaceae занимает 1-е место во 
флористическом спектре чужеродной фракции сегеталь-
ной флоры Новгородской и Свердловской областей, 2-е 
место в таковом в Ленинградской области, Удмуртии 
и Башкирии, 3-е место в Ростовской области, и делит 
2-3-е место с семейством Poaceae в Алтайском крае.

Последующие 4–е места семейственно-видового 
спектра занимают семейства Fabaceae, Chenopodiaceae, 
Boraginaceae и Lamiaceae; их ранги тоже варьируют. За-
мыкающие семейственно-видовой спектр семейства на-
считывают не более пяти чужеродных видов в своем со-
ставе. Их расположение очень изменчиво. В большинст-
ве чужеродных фракций изученных сегетальных флор 
8–10-е места спектра занимают семейства Apiaceae, 
Caryophyllaceae и Scrophulariaceae. Среди наиболее зна-
чимых отличий можно отметить попадание в число веду-
щих семейства Onagraceae в чужеродной фракции сеге-
тальной флоры Удмуртии, семейства Solanaceae – в тако-
вых Башкирии и Алтайского края и семейства Malvaceae – 
в Алтайском крае (см. табл. 3).

Большая часть семейств входит в состав головного 
спектра как аборигенной, так и чужеродной фракций, на-
пример, Asteraceae, Poaceae, Brassicaceae, Fabaceae, Lamia-
ceae, Caryophyllaceae, Scrophulariaceae и др. Другими сло-
вами, эти семейства содержат большое число как абори-
генных, так и чужеродных видов (см. табл. 2, 3). Только 
в семейственно-видовом спектре аборигенной фракции 
представлены семейства Rosaceae, Ranunculaceae, Junca-
ceae, Rubiaceae, Equisetaceae, Cyperaceae. Специфичными 
для головной части спектра чужеродной фракции явля-
ются семейства Amaranthaceae, Onagraceae, Solanaceae 
и Malvaceae.

Как в аборигенной, так и в чужеродной фракции на 
долю десяти ведущих семейств приходится около 70–
80% видового состава (см. табл. 2, 3). Флоры антропоген-
но нарушенных территорий характеризуются высокой 
долей видов в ведущих семействах. А. И. Толмачев (Tolma-
chev, 1974) подчеркивал, что в головной части семейст-
венно-видовых спектров в экстремальных условиях, как 
правило, содержится более 60% видового состава флор. 

3. Наиболее крупные по числу видов роды в абориген-
ной и чужеродной фракциях

Сегетальную флору отличает небольшое число мно-
говидовых родов. Количество многовидовых родов 
в сравниваемых сегетальных флорах невелико, всего 
по 4–6 родов содержат от 5 и более видов. Так, в абори-
генной фракции сегетальной флоры Удмуртии 5 таких 
родов, Ленинградской области и Алтайском крае – по 4, 
Вологодской – 3, Новгородской и Ростовской – по 2, 
а в Сверд ловской области и Башкирии – только 1 род. 

К самому многовидовому роду в аборигенной фрак-
ции можно отнести род Potentilla L., который представ-
лен максимальным числом видов в сегетальной флоре 
Алтайского края (10 видов), 5-6-ю видами в других ана-
лизируемых сегетальных флорах, кроме Ростовской об-
ласти, где данный род полностью отсутствует. 

На втором месте располагаются роды Rumex L. (сеге-
тальная флора Удмуртии) и Artemisia L. (сегетальная фло-
ра Алтайского края), представленные 7-ю аборигенными 
видами. 

Роды Veronica L., Poa L. и Verbascum L. насчитывают по 
6 видов. Род Veronica имеет максимальное число видов 
в сегетальных флорах Удмуртии и Ростовской области, 
но его нет в сегетальной флоре Алтайского края. Боль-

шим числом аборигенных видов род Poa представлен 
в сегетальных флорах Удмуртии и Вологодской области. 
Род Verbascum является многовидовым лишь в сегеталь-
ной флоре Ростовской области.

Еще одна группа включает роды, насчитывающие по 
5 видов (Galium L., Persicaria Mill., Ranunculus L. и Planta-
go L.). При этом максимальным числом видов род Galium 
представлен в сегетальной флоре Ленинградской обла-
сти, род Persicaria – Вологодской области, род Ranuncu-
lus – Удмуртии, а род Plantago – в сегетальной флоре Ал-
тайского края.

В чужеродной фракции сравниваемых флор многови-
довых родов, включающих 5–9 видов, еще меньше. Са-
мый крупный род – Chenopodium L., насчитывающий 9 чу-
жеродных видов в сегетальной флоре Алтайского края, 
по 5 видов в Вологодской области, Удмуртии и Башки-
рии. На втором месте род Vicia L., максимально представ-
ленный 5-ю видами лишь в сегетальной флоре Свердлов-
ской области. Составы крупных родов аборигенной и чу-
жеродной фракций не совпадают. Только 1 род – Veronica – 
относится к числу многовидовых в составе как абориген-
ной, так и чужеродной фракций.

4. Дендрограммы сходства рассматриваемых сеге-
тальных флор по разным параметрам

Проведенное нами ранее сравнение полного видового 
состава сегетальных флор показало, что наиболее близки 
сегетальные флоры географически близко расположен-
ных регионов: наибольшее сходство выявлено между се-
гетальными флорами северо-запада европейской части 
России (Ленинградской, Новгородской и Вологодской об-
ластей, KJ = 0,57–0,67), а также Урала и Предуралья (Уд-
муртии и Свердловской области, KJ = 0,56). Максимально 
дистанцированы сегетальные флоры Алтайского края 
и Ростовской области – коэффициент видового сходства 
не превышает 0,4 (Tretyakova et al., 2020; рис. 1).

Здесь проведено сравнение всего видового состава 
как аборигенной, так и чужеродной фракций изучен-
ных сегетальных флор (рис. 2), а также нами рассмот-
рено сходство семейственно-видовых (рис. 3) и родо-
вых (рис. 4) спектров этих фракций. Во всех вариантах 
сравнения нами получены сходные закономерности. 

Видовой состав аборигенных растений обнаруживает 
большее сходство в сегетальных флорах Ленинградской, 
Новгородской, Вологодской, Свердловской областей 
и Удмуртской Республики (см. рис. 2а, 3а, 4а). При этом 
уровень их видового и родового сходства высокий и из-
меняется от 0,65 до 0,83 и 0,66–0,82 соответственно. Уро-
вень сходства семейственных спектров ожидаемо суще-
ственно выше – 0,85–0,90. На наш взгляд, высокое сход-
ство аборигенной фракции данных сегетальных флор 
можно объяснить их зональным положением – они рас-
положены в бореальной зоне европейской части России 
и Урала. 

Аборигенные фракции в сегетальных флорах Респуб-
лики Башкортостан, Алтайского края и Ростовской обла-
сти являются менее сходными с остальными флорами 
(см. рис. 2а, 3а, 4а). Например, коэффициент видового 
сходства аборигенной фракции сегетальной флоры Рес-
публики Башкортостан не превышает 0,60, Ростовской 
области – 0,55, Алтайского края – 0,48. Отличия в составе 
аборигенной фракции рассматриваемых сегетальных 
флор прослеживаются и на уровне родовых и семейст-
венных спектров. Очевидно, что эти отличия также опре-
деляются географическим положением перечисленных 
сегетальных флор. Они расположены в лесостепной 
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Рис. 1. Дендрограмма сходства видового состава сравниваемых сегетальных флор (индекс Sørensen, KS)

figure 1. Dendrogram of similarity in the species composition of the compared segetal floras (Sørensen index, KS)

Рис. 2. Дендрограммы сходства видового состава аборигенной (а) и чужеродной (б) фракций 
сравниваемых сегетальных флор (индекс Sørensen, KS)

figure 2. Dendrograms of similarity in the species composition of the native (а) and alien (б) fractions 
of the compared segetal floras (Sørensen index, KS)

Рис. 3. Дендрограммы сходства аборигенной (а) и чужеродной (б) фракций сравниваемых сегетальных флор 
по семейственнo-видовым спектрам (индекс renkonen, KR)

figure 3. Dendrograms of similarity in the species composition of the native (а) and alien (б) fractions 
of the compared segetal floras according to family–species spectra (renkonen index, KR)
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и степной зонах на юге европейской части РФ, на Урале 
и в юго-восточной части Западной Сибири. 

По сходству видового состава чужеродной фракции 
сравниваемые сегетальные флоры разделяются на два 
кластера (см. рис. 2б). Первый включает более северные 
европейские сегетальные флоры Ленинградской, Новго-
родской и Вологодской областей. Второй кластер образу-
ют флоры, расположенные на Урале и в Приуралье (Свер-
дловской области, Удмуртской Республике и Республике 
Башкортостан). К ним, с невысоким уровнем сходства, 
примыкает флора Алтайского края и, с еще меньшим 
уровнем сходства, флора Ростовской области (см. рис. 2б). 
Те же закономерности сохраняются при рассмотрении 
родовых спектров (см. рис. 4б). По составу семейств чу-
жеродные фракции сегетальных флор обнаруживают 
высокий уровень сходства друг с другом (0.70–0.90). В то 
же время сохраняется дистанцированность чужеродной 
фракции сегетальной флоры Ростовской области (см. 
рис. 3б).

При этом уровни сходства в аборигенной фракции не-
сколько ниже, чем в чужеродной – 0,58 против 0,65. Это 
говорит о большей вариабельности видового состава 
аборигенных растений в сравнении с чужеродными. 

Заключение

Таким образом, богатство аборигенных растений 
в изученных сегетальных флорах несколько выше, чем 
чужеродных, и насчитывает 137–209 видов, в то время 
как чужеродная фракция представлена 99–179 видами. 
Минимальное число как аборигенных, так и чужеродных 
видов растений отмечено в составе сегетальной флоры 
Вологодской области, максимальное число аборигенных 
видов отмечено в составе сегетальной флоры Удмурт-
ской Республики, а чужеродных – Алтайского края. Се-
мейства Asteraceae, Poaceae, Brassicaceae, Fabaceae, Lamia-
ceae, Caryophyllaceae, Scrophulariaceae входят в состав го-
ловного спектра как аборигенной, так и чужеродной 
фракций. Структура семейственно-видового спектра чу-
жеродной фракции единообразнее по сравнению с тако-
вой аборигенной фракции. 

При сравнении видового состава аборигенной и чу-
жеродной фракций изученных сегетальных флор раз-
личных регионов России, а также сравнении семействен-

ных и родовых спектров этих фракций получены сход-
ные закономерности – географически близкие регионы 
имеют большее сходство сегетальных флор. На наш 
взгляд, это подтверждает отмеченную ранее зональ-
ность в распространении видов сорных растений (Malt-
sev, 1962; Nikitin, 1983).

Повышение видового сходства чужеродных видов 
объясняется общей историей развития сельского хозяй-
ства в сравниваемых регионах. Наиболее длительную 
историю имеет развитие сельского хозяйства Ростов-
ской, Новгородской и Вологодской областей, Башкирии 
и Удмуртии – здесь земледелие известно с эпохи бронзы, 
наиболее активно начинает развиваться со средневеко-
вья IX–X вв. (Poluektov, 1994; Bakhtizin et al., 2007; Tuga-
naev V.V., Tuganaev A.V., 2009). Сегетальная флора Свер-
дловской и Ленинградской областей, Алтайского края 
складывалась с XVII–XVIII вв. (Shadursky, 1991; The history 
of the Urals…, 2002; Sushkov, Bruleva, 2006; The history of 
Altai…, 2019). По мнению Е. Н. Синской (Sinskaya, 1969), 
территории данных регионов (Русская равнина, Запад-
ная Сибирь) являются областью влияния Древнего Сре-
диземноморья. Этим можно объяснить высокое сходство 
основных возделываемых культур – пшеница, просо, гре-
чиха, озимая рожь, а также ячмень, овес. Основное влия-
ние на развитие сельского хозяйства оказало русское на-
селение. На начальных этапах русские переселенцы ис-
пользовали привозной посевной материал (Shadursky, 
1991), что способствовало расселению вместе с культур-
ными растениями и сорняков. 

Изучение аборигенной и чужеродной фракций сеге-
тальных региональных флор способствует более глубо-
кому пониманию формирования сегетальной флоры 
в целом и ее связи как с местной флорой данного регио-
на, так и с видами растений из флор отдаленных регио-
нов, пополнение которыми происходило и происходит 
в результате заноса диаспор с посевным материалом 
и иными путями.

Выявленные отличия в видовом составе и структуре 
двух фракций сегетальных флор разных регионов обу-
словливают необходимость дифференцированного под-
хода к разработке региональных систем защиты куль-
турных растений, значительно повышая роль фитосани-
тарного мониторинга и охрану отдельных сегетальных 
растений. 

Рис. 4. Дендрограммы сходства аборигенной (а) и чужеродной (б) фракций сравниваемых сегетальных флор 
по родовым спектрам (индекс renkonen, KR)

figure 4. Dendrograms of similarity in the genus composition of the native (а) and alien (б) fractions of the com-
pared segetal floras (renkonen index, KR)
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Актуальность. Сравнительно-палиноморфологическое исследование естественно произрастающих и интродуциро-
ванных представителей лапин позволит выявить таксономическое значение морфологических признаков пыльцы 
рода и особенности пыльцы культивируемых растений. Охарактеризованы качество пыльцевого материала и интро-
дукционный потенциал растений из Ботанического сада БИН РАН.
Материалы и методы. Пыльцевые зерна изучены с помощью светового, конфокального лазерного сканирующего 
и сканирующего электронного микроскопов. Фертильность определяли стандартным ацетокарминовым методом. 
Результаты. Впервые проведено сравнение морфологии пыльцы культивируемых и обитающих в естественных усло-
виях растений этого рода. Фертильность пыльцевых зерен у всех изученных образцов, за исключением Pterocarya 
fraxinifolia (Lam.) Spach, очень высокая, в основном более 90%. Фертильность зерен P. fraxinifolia в разные годы варьи-
рует от 28 до 73%, что является низким или средним показателем качества пыльцы. В результате изучения 12 образ-
цов выявлено, что пыльцевые зерна пяти таксонов сплющенные, средних размеров, 21–45 мкм в диаметре, 4–8-поро-
вые, поры расположены вблизи экватора. Скульптура микрошипиковатая. У P. fraxinifolia обнаружены мелкие пыльце-
вые зерна, а также зерна с бугорчатой поверхностью, в нераспавшихся тетрадах и диадах. Приведены данные об ин-
тродукции рода в Санкт-Петербурге. 
Заключение. Палинономофологическая характеристика является диагностической для рода Pterocarya Kunth. Пыль-
ца птерокарий хорошо отличима от других ветроопыляемых таксонов, однако точные определения видов по пыльце 
с целью спорово-пыльцевого анализа невозможны. Морфологически наиболее разнообразны зерна низкофертильно-
го образца P. fraxinifolia. Ограниченная возможность семенного размножения P. fraxinifolia, вероятно, связана с низкой 
фертильностью пыльцы у интродуцированного экземпляра. Качество пыльцы произрастающих в культуре P. rhoifolia 
Siebold et Zucc. и P. stenoptera DC. высокое. 

Ключевые слова: спородерма, фертильность, лапина, репродукция, интродукция
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Pollen of Pterocarya (Juglandaceae) representatives 
from natural habitats and St. Petersburg environments

Background. Comparative palynomorphological studies of naturally occurring and introduced Pterocarya Kunth representa-
tives reveal the taxonomic significance of pollen morphological features and pollen characters of cultivated plants. The quality 
of pollen material and the potential of the plants from the Botanical Garden of BIN RAS for introduction are characterized.
Materials and methods. Pollen grains were investigated using light, confocal laser scanning and scanning electron micro-
scopes. Fertility was assessed using the standard acetocarmine method.
results. Comparison of pollen morphology in cultivated and naturally growing plants of this genus was made for the first time. 
Pollen fertility of two cultivated species (Pterocarya rhoifolia Siebold et Zucc., and P. stenoptera DC.) was very high, generally 
over 90%. Fertility of P. fraxinifolia (Lam.) Spach grains varied from 28 to 73% in different years, which is a low or medium 
level of pollen quality. 
Morphologically, pollen grains of all 12 specimens from five taxa are flattened, medium sized, 21–45 µm in diameter, with 
4–8 pores; pores are located mainly at or near the equator. The pores are round or oval, with a limbus. Exine is three-layered, 
thickened near the pore. The sculpture is microechinate. The low-fertile P. fraxinifolia specimen contains small pollen grains, as 
well as grains in tetrads and dyads. The data on the introduction of the genus in St. Petersburg are presented.
conclusion. The palynonomophological description is diagnostic for the genus Pterocarya. The Pterocarya pollen is well distin-
guishable from other wind-pollinated taxa; however, species identification by pollen for spore-pollen analysis is not practicable. 
Morphologically, the most diverse are the grains of the low fertile specimen P. fraxinifolia. The limited possibility of seed propa-
gation of P. fraxinifolia is probably explained by low pollen fertility. The pollen quality of the introduced P. rhoifolia and P. stenop-
tera is high.

Keywords: sporoderm, fertility, reproduction, introduction
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введение

Небольшой род лапина (Pterocarya Kunth) входит 
в трибу Juglandeae Rchb. подсемейства Juglandoideae 
 Eaton семейства Juglandaceae DC. ex Perleb (Kudryashova, 
Tatanov, 2012), которое является реликтом мелового пе-
риода. Pterocarya – род листопадных быстрорастущих де-
ревьев с бороздчатой корой, средних или крупных разме-
ров, до 35–40 м высотой.

Мужские и женские соцветия лапин раздельные. Се-
режки – 15–45 см длиной, иногда достигают 50–60 см, 
с 20–80 плодами. Плод – двукрылый орешек, разделен-
ный на 4 части (Kozlowski et al., 2018). Размножение осу-
ществляется преимущественно семенами, но для селек-
ционных клонов не обойтись без вегетативного размно-
жения. Некоторые виды можно размножать летними по-
луодревесневшими черенками при использовании гор-
монов роста (Grimshaw, Bayton, 2009), для других воз-
можно размножение отводками и отпрысками.

По разным оценкам, число видов лапин варьирует от 
шести (Rix, 2007; Kozlowski et al., 2018) до десяти 
(Manning, 1978). Деление внутри рода на секции очень 
сильно различалось у разных авторов, но к 50-м годам 
ХХ века уже было принято деление рода на основании 
строения соцветий, что позволило выделить две секции: 
Eupterocarya Rehder & E.H. Wilson (P. pterocarpa (Michx.) 
Kunth, P. hupehensis Skan, P. stenoptera DC., P tonkinensis 
Dode, P. serrata C.K. Schneider) и Chlaenopterocarya Rehder 
& E.H. Wilson (P. rhoifolia Siebold et Zucc., P. insignis Rehder & 
E.H. Wilson, P. forrestii W.W. Smith, P. delavayi Franch., P. mac-
roptera Batalin) (Iljinskaya, 1953). 

На сегодняшний день род подразделяют на шесть ви-
дов, которые входят в две секции: Pterocarya DC (P. fraxini-
folia (Lam.) Spach, P. stenoptera, P. hupehensis) и Platyptera 
Nagel (P. macroptera, P. rhoifolia и P. tonkinensis (Franch.) 
Dode.) (Rix, 2007; Kudryashova, Tatanov, 2012; Kozlowski 
et al., 2018; Nakano, Sakio, 2020).

Род имеет разорванный ареал: пять видов встречают-
ся в Восточной Азии, а один вид произрастает в Западной 
Азии. Наибольшее распространение рода отмечено в Ки-
тае (4-5 видов, из них 2 эндемика: P. hupehensis и P. mac-
roptera). Самый большой ареал имеет P. stenoptera: от юга 
Китая, Вьетнама и Тайваня до Корейского полуострова. 
P. tonkinensis встречается в южной части китайской про-
винции Юньнань, в Лаосе и Вьетнаме, а P. rhoifolia растет 
исключительно в Японии, доходя до Хоккайдо на севере. 
Pterocarya fraxinifolia – единственный вид, встречающий-
ся в Западной Евразии (Закавказье), спорадически пред-
ставленный в Турции, Грузии, Азербайджане и Иране. 

Северная широта распространения рода достигается 
P. fraxinifolia (около 43,5° с. ш.), а южная – P. tonkinensis 
(около 17° с. ш.) (Rix, 2007; Kozlowski et al., 2018). Самые 
древние плоды представителей рода датируются ран-
ним олигоценом (34–28 млн лет) Северной Америки 
(Manos et al., 2007). Найденные хорошо задокументиро-
ванные ископаемые остатки свидетельствуют, что 
в прошлом представители этого таксона были распро-
странены (значительно) шире. Изучение пыльцы таких 
представителей представляет особый интерес для пале-
огеографии и палеоэкологии, поскольку часто пыльце-
вые зерна оказываются единственными остатками ра-
стений в отложениях. Используя в том числе и палиноло-
гические данные, Y. G. Song et al., (2021) привели карты 
широкого распространения лапин в различные климати-
ческие периоды прошлого и смоделировали подходящую 
для P. fraxinifolia область распространения в будущем 

(2070 г.) Аэробиологические исследования также невоз-
можны без морфологических описаний пыльцы широко 
распространяемых таксонов.

В Восточной Азии виды лапин являются типичными 
представителями влажных прибрежных лесов, растущих 
вдоль берегов рек и ручьев; также они встречаются и на 
высотах до 3500 м н. у. м. Pterocarya tonkinensis оказыва-
ется самым термофильным представителем рода. Ареа-
лы других видов так или иначе заходят в зоны с неустой-
чивым снежным покровом (P. macroptera и P. hupehensis) 
или в зоны с ежегодным устойчивым зимним снежным 
покровом (P. fraxinifolia, P. stenoptera, P. rhoifolia). Pterocarya 
rhoifolia произрастает в прохладно-умеренных прибреж-
ных лесах Японии, в основном на высотах 600–1600 м 
н. у. м. Этот вид выдерживает высокий и продолжитель-
ный снежный покров. В Закавказье и Иране P. fraxinifolia 
обитает вдоль водотоков и оврагов, в лесах, поднимаясь 
вдоль горных ручьев до высоты 1200 м н. у. м. (Rix, 2007; 
Kozlowski et al., 2018). Также представители вида встре-
чаются и на территории России: в Краснодарском крае 
и Дагестане (вид включен в Красную книгу Российской 
Федерации).

Четыре вида хорошо освоены в культуре. Наиболее 
известны в Европе P. fraxinifolia с Кавказа и P. stenoptera из 
Китая (Grimshaw, Bayton, 2009). Их гибрид P. × rehderiana 
C.K. Schneid. тоже часто встречается и образует велико-
лепное дерево (хотя недостатком при этом является оби-
лие отпрысков). В европейских странах с подходящим 
климатом P. fraxinifolia образует роскошные деревья. По 
мнению W.J. Bean (1976), ни одно дерево с перистыми ли-
стьями не может сравниться с лапиной по своей величе-
ственности и красоте. Pterocarya hupehensis и P. rhoifolia 
менее известны, но достаточно подробно описаны в ра-
ботах W. J. Bean (1976) и G. Krussmann (1986). Оставшиеся 
виды, а это P. macroptera (с тремя разновидностями) 
и P. tonkinensis, охарактеризованы в работе J. Grimshaw 
и R. Bayton (2009), посвященной результатам интродук-
ции новых видов деревьев в европейскую культуру в по-
следние годы. Виды рода широко культивируются в Ев-
ропе и Азии в качестве декоративного элемента при озе-
ленении территорий.

Cyclocarya paliurus (Batal.) Iljinsk. раньше относилась 
к роду лапина (P. paliurus Batal.). Этот таксон отличается 
от других видов птерокарий круглыми плодами и неко-
торыми другими морфологическими особенностями, 
в том числе особенностями строения трех-четырех-поро-
вых пыльцевых зерен (Iljinskaya, 1953). Эти деревья вы-
сотой до 27 м происходят из Центрального и Южного Ки-
тая. В Ботаническом саду БИН РАН вид испытания не про-
ходил. 

Пыльцу представителей рода Pterocarya изучали в ос-
новном в 50–60-х гг. ХХ в. с применением светового мик-
роскопа (СМ): G. Erdtman (1952), И. А. Ильинская (Iljins-
kaya 1953), Л. А. Куприянова (Kupriyanova 1965), А. Sta-
churska (1961), D. R. Whitehead (1965). Обработка матери-
ала проводилась разными методами: щелочным фон По-
ста (Iljinskaya, 1953; Whitehead, 1965), ацетолизным 
(Erdtman, 1952; Kupriyanova, 1965; Stachurska, 1961). Раз-
меры ископаемых пыльцевых зерен зависят от отложе-
ний, в которых они были захоронены, и от выбранной 
методики обработки материала (Iljinskaya, 1953). С помо-
щью сканирующего микроскопа (СЭМ) пыльца была изу-
чена J. A. Bos и W. Punt (1991).

Пыльцевые зерна ореховых отличимы от пыльцы 
представителей других таксонов, они хорошо сохраня-
ются в осадках разного генеза, а их встречаемость в спо-
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рово-пыльцевых спектрах имеет огромное значение 
в стратиграфических и палеогеографических исследова-
ниях. Пыльцевые зерна птерокарий поровые, среднего 
размера, поры расположены в основном по экватору; бо-
лее всего похожи на зерна представителей рода Juglans L. 
Пыльца этих таксонов отличается друг от друга размера-
ми, числом пор, наличием гетерополярности (Whitehead, 
1965). D. R. Whitehead (1965) указывал, что адекватную 
оценку пыльцы необходимо проводить, основываясь на 
большом количестве материала, отобранном как из кол-
лекций (гербариев), так и из живой природы для мини-
мизации влияния нестандартных климатических ситуа-
ций на результаты исследования. Также необходимо учи-
тывать флюктуации различных климатических параме-
тров.

Нами изучены пыльцевые зерна 12 образцов, отно-
сящихся к четырем видам, и внутрисекционного ги-
брида. Целью данной работы являлось сравнительно-
палиноморфологическое изучение и определение ка-
чества пыльцевого материала представителей рода 
Pterocarya, произрастающих на территории Ботаниче-
ского сада Петра Великого Ботанического института 
им. В. Л. Комарова РАН (БИН) и представляющих интерес 
для озеленения городских территорий. Описаны воз-
можности и результаты интродукции рода в Санкт-Пе-
тербурге. Палиноморфологические исследования прове-
дены и на гербарном материале, полученном из естест-
венных условий произрастания рода и хранящемся в Гер-
барии БИН РАН (LE) и в гербарии г. Киото (Япония) (KYO). 

Материалы и методы

Морфологию пыльцы изучали в лаборатории пали-
нологии БИН РАН. Для исследования с помощью СМ 
пыльцевые зерна обрабатывали по стандартному ацето-
лизному методу (Erdtman, 1952). Исследования на кон-
фокальном лазерном сканирующем (КЛСМ) LSM-780 
и СЭМ JEOL JSM- 6390 микроскопах проводили в Центре 
коллективного пользования БИН РАН; микроскопиче-
ские исследования – в лаборатории палинологии БИН 
РАН с помощью СМ Микмед-6 при увеличениях 20 × 10, 
40 × 10 и 100 × 10. При исследовании на КЛСМ использо-
вали методику О. А. Гавриловой (Gavrilova et al, 2018). Из-
мерения и статистическая обработка проводились по 
светооптическим изображениям не менее 20 пыльцевых 
зерен каждого образца с помощью компьютерной про-
граммы ImajeJ. Процентное содержание зерен с разным 
количеством пор у каждого вида считали по оптическим 
препаратам, наблюдая не менее 50 пыльцевых зерен на 
образец.

Фертильность пыльцевых зерен изучали с помощью 
традиционного ацетокарминового метода. Для опреде-
ления процента фертильных и стерильных пыльцевых 
зерен проводили подсчет числа зерен не менее чем 
в 10 полях зрения (Pausheva, 1988). 

Для оценки интродукционного потенциала оценива-
ли всхожесть семян (%) и размеры сеянцев первого года 
жизни. 

Исследования качества и морфологии зерен проводи-
ли на шести экземплярах из коллекции нативного мате-
риала представителей рода, произрастающих на терри-
тории Ботанического сада БИН РАН. Сбор пыльцевого 
материала производили в период активной фазы цвете-
ния во второй половине мая – начале июня. Качество 
пыльцы на P. rhoifolia (участок 82, питомник) и P. fraxinifo-
lia (участок 52) исследовалось в течение трех лет, с 2018 

по 2020 г. Фертильность других образцов определяли 
в 2019 г.

Для сравнения морфологических параметров зерен 
были изучены еще шесть образцов: три образца из герба-
рия БИН РАН (LE) и три образца из гербария Университе-
та г. Киото (Япония) (KYO). Итого для исследования были 
использованы следующие 12 образцов: cекция Ptero-
carya: P. fraxinifolia (syn. P. caucasica C.A. Mey, P. pterocarpa 
Kunth ex I. Iljinsk.): 1) P. fraxinifolia (Ботанический сад БИН 
РАН, участок 52); 2) P. caucasica Herb Fisher, 1948, det. I. Il-
jinskaya (LE); 3) P. caucasica (P. pterocarpa) Persia, Herb Fish-
er, 1918 (LE); P. stenoptera: 4) P. stenoptera (Ботанический 
сад БИН РАН, участок 9); 5) P. stenoptera: Japan, Loc. Hons-
hu, Pref. Hyogo: Tsurukabuto, Nada-ku, Kobe City, N. Fukuoka, 
18.04.1978, N 9531 (KYO); P. × rehderiana: 6) P. × rehderi-
ana Абхазская АССР, Сухумский бот. сад, И. А. Ильинская, 
07.04.1947 (LE); cекция Platyptera: P. rhoifolia: 7) P. rhoi-
folia (Ботанический сад БИН РАН, участок 82, питомник); 
8) P. rhoifolia (Ботанический сад БИН РАН, участок 85); 
9) P. rhoifolia (Ботанический сад БИН РАН, участок 145); 
10) P. rhoifolia (Ботанический сад БИН РАН, участок 94); 
11) P. rhoifolia: Japan, Loc. Honshu, Pref. Kyoto: NW foot of the 
Mt. Tokin, Yukutani, Koyaoka-cho, Ayabe shi, S. Tsugaru & 
T. Takahashi, 17.05.1993, N 17820 (KYO); P. macroptera: 
12) P. macroptera: Japan, N 4 (KYO).

Результаты 

Фертильность пыльцевых зерен лапин, произрастаю-
щих в Ботаническом саду Петра Великого БИН РАН, ко-
леблется от низкой у P. fraxinifolia (рис 1, c, d) в отдельные 
годы до высокой у P. rhoifolia (рис. 1, a, b). Результаты ис-
следования изученных экземпляров представлены в таб-
лице 1. 

Фертильными считаем окрашенные пыльцевые зер-
на (рис. 1, a–d), заполненные клеточным содержимым. 

Из таблицы 1 следует, что у образцов обнаружен в ос-
новном очень высокий процент фертильных зерен (бо-
лее 90%.). Только у одного образца P. rhoifolia с участка 94 
фертильность чуть ниже, почти 80%. Выделяется низкой 
фертильностью P. fraxinifolia, в 2018 и 2020 г. фертиль-
ность составила 28–30%, но в 2019 г. количественные по-
казатели были средние – 73%. Зерна образца P. fraxinifolia 
также несколько отличаются по морфологическому 
строению и показывают наибольший разброс размеров 
пыльцы (рис. 1, g). 

По образцам P. rhoifolia и P. fraxinifolia проведено срав-
нение фертильности пыльцы в верхней, средней и ниж-
ней третях соцветий во время активной фазы цветения. 
Исследование показало, что существенная разница в со-
держании фертильных зерен в разных частях соцветия 
(в верхней трети, в середине и в нижней трети) отсутст-
вует, как и какие-либо особенности морфологического 
строения.

Общее описание пыльцевых зерен рода Pterocarya 
(рис. 1–3). Пыльцевые зерна представителей рода 
Pterocarya сплющенные, поровые, число пор обычно 6 
(рис. 2, b; рис. 3, a, j) или 7 (рис. 2, c; рис. 3, b–d, i), однако 
встречаются редко 4- (рис. 2, a), 5- (рис. 3, a, e) или 8-поро-
вые зерна; в очертании с полюса 4-5-6-7-угольно-окру-
глые, с куполовидными апертурами; с экватора широко-
овальные; среднего размера, полярная ось варьирует от 
21 до 34 мкм, экваториальный диаметр – 26–45 мкм. 
Поры расположены в основном на экваторе, иногда одна 
пора более или менее сдвинута в сторону полюса или 
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Рис. 1. пыльцевые зерна видов рода Pterocarya Kunth из ботанического сада бИН РАН: 
a, b, e, f – P. rhoifolia; c, d, g, h – P. fraxinifolia; i, j – P. stenoptera; a–d – окрашенные ацетокармином фертильные 

и не окрашенные стерильные пыльцевые зерна в четырех полях зрения, СМ, 1-3 × 400, 4 × 200; КЛСМ: f, g, j – общий 
вид групп реконструированных пыльцевых зерен, e, h – “ortho”-режим (проекция трехмерных объектов на двумер-

ную поверхность), показывающие оптический срез и две его проекции; 
i – оптический срез через оболочку пыльцевого зерна. 

Масштабная линейка: e, h – 2 мкм; f, g, i, j – 10 мкм
Fig. 1. Pollen grains of Pterocarya Kunth species from the Botanical Garden of BIn rAn:

a, b, e, f – P. rhoifolia; c, d, g, h – P. fraxinifolia; i, j – P. stenoptera; a–d – acetocarmine-stained fertile and unstained sterile pol-
len grains in four fields of vision, LM, 1-3 × 400, 4 × 200; CLSM: f, g, j – general view of groups of reconstructed pollen grains, 

e, h – “ortho” mode (projection of three-dimensional objects onto a two-dimensional surface), showing an optical section 
and two projections; i – optical section of pollen grains. 

Scale bar: e, h – 2 μm; f, g, i, j – 10 μm

Образец/год исследования /
Specimen/year of study

Общее количество 
подсчитанных пыльцевых 

зерен, штук / Total number of 
counted pollen grains, pcs

процент фертильных 
пыльцевых зерен, % / 

Percentage of fertile pollen 
grains, %

P. rhoifolia (участок 82, питомник)/2018 260 94.6

- “ - /2019 260 92.3

- “ - /2020 200 98.0

P. rhoifolia (участок 85)/2019 260 95.0

P. rhoifolia (участок 145)/2019 260 94.6

Таблица 1. Фертильность пыльцевых зерен образцов рода лапина (Pterocarya Kunth) 
из ботанического сада бИН РАН

Table 1. Pollen grain fertility of the Pterocarya Kunth specimens from the Botanical Garden of BIn rAS
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Таблица 1. Окончание

Table 1. The end

Рис. 2. пыльцевые зерна видов рода Pterocarya Kunth из ботанического сада бИН РАН:
a, b, d, i, g – P. rhoifolia; c, e, g, h – P. fraxinifolia; f – P. stenoptera; a–c – вид с полюса (СМ), d–f – вид с экватора (СМ), 

g, i – общий вид, сканирующий электронный микроскоп (СЭМ), h, j – поверхность пыльцевого зерна с порой (СЭМ). 
Масштабная линейка: a–d – 10 мкм; g, i – 5 мкм, h, j – 1 мкм

fig. 2. Pollen grains of Pterocarya Kunth species from the Botanical Garden of BIn rAn: 
a, b, d, i, g – P. rhoifolia; c, e, g, h – P. fraxinifolia; f – P. stenoptera; a–c – polar view (LМ), d–f – equatorial view (LМ), 

g, i – general view, scanning electron microscope (SEM), h, j – pollen ornamentation and pores (SEM). 
Scale bar: a–d – 10 μm; g, i – 5 μm; h, j – 1 μm

Образец/год исследования /
Specimen/year of study

Общее количество 
подсчитанных пыльцевых 

зерен, штук / Total number of 
counted pollen grains, pcs

процент фертильных 
пыльцевых зерен, % / 

Percentage of fertile pollen 
grains, %

P. rhoifolia (участок 94)/2019 260 79.2

P. fraxinifolia (участок 52)/2018 260 30.3

- “ - /2019 260 73.0

- “ - /2020 210 28.2

P. stenoptera (участок 9)/2019 260 93.5
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Рис. 3. пыльцевые зерна видов рода Pterocarya Kunth:
a, e, m – P. stenoptera; b, f, i – P. rehderiana; c, g, l, n – P. fraxinifolia; d, h, j, k, o – P. macroptera; 

a–e, g–h – вид с полюса (СМ); f, k – вид с экватора (СМ); i, j, l – вид с полюса (СЭМ); m – вид с экватора (СЭМ); 
n, o – поверхность пыльцевого зерна с порой (СЭМ). 

Масштабная линейка: a–l – 10 мкм; m – 5 мкм, n, o – 1 мкм
fig. 3. Pollen grains of Pterocarya Kunth species:

a, e, m – P. stenoptera; b, f, i – P. rehderiana; c, g, l, n – P. fraxinifolia; d, h, j, k, o – P. macroptera; a–e, g–h – polar view (LМ); 
f, k – equatorial view (LМ); i, j, l – polar view (SEM); m – equatorial view (SEM); 

n, o – pollen ornamentation and pores (SEM). 
Scale bar: a–l – 10 μm; m – 5 μm: n, o – 1 μm

даже занимает полярное положение (см. рис. 3, h). Поры 
с ободком, округлые (см. рис. 1, f; рис. 2, d, e; рис. 3, h), или 
овальные, чуть удлиненные по полярной оси (см. рис. 2, f; 
рис. 3, k, m). Диаметр отверстия пор варьирует от 1,3 до 
3,0, редко до 5,0 мкм. Экзина трехслойная, 0,9–2,0 мкм 
толщиной, на мезопориумах, у поры несколько утолща-
ется, может достигать до 2,7 мкм толщиной (см. 
рис. 1, e, h, i). Скульптура неясная или мелкогранулярная. 

При исследовании в СЭМ выявляется микрошипикова-
тая поверхность экзины (см. рис. 2, h, i; рис. 3, i–j, m–o). 
Заостренные микрошипики, высотой и в основании око-
ло 0,2 мкм, регулярно расположены на всей поверхности 
на расстоянии 0,3–0,8 мкм друг от друга. Плотность ши-
пиков – 4–6 на 1 мкм2. Морфологические особенности ис-
следованных видов и образцов пыльцевых зерен пред-
ставлены в таблице 2.
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Обсуждение результатов

По нашим данным, все образцы пыльцы лапин очень 
похожи по своему морфологическому строению, опреде-
лить конкретный вид по единичным пыльцевым зернам 
в спорово-пыльцевых спектрах практически не пред-
ставляется возможным. В основном до 50% зерен оказы-
ваются 6-поровыми (только у P. macroptera обычно 7-по-
ровыми), от 12 до 38% пыльцы представлено 5- или 7-по-
ровыми зернами, 4- или 8-поровые зерна составляют не 
более 8%. По литературным данным, число пор у пред-
ставителей Pterocarya варьирует шире, у отдельных ви-
дов обнаруживаются от трех до девяти пор, отмечены 
даже 10-поровые зерна (Stachurska, 1961; Whitehead, 
1965; Moon et al., 2015), однако процентное соотношение 
зерен с разным количеством пор в этих работах не указа-
но. Следует признать, что, возможно, число пор у лапин 
имеет еще больший разброс и могут обнаруживаться 
и 3-, и 9-10-поровые единичные зерна. 

Размеры зерен в образцах перекрываются. Однако 
можно отметить, что у P. stenoptera пыльца в среднем 
чуть меньше, чем у других представителей. Что касается 
сравнения с литературными данными, то тут обнаружи-
вается значительно больший разброс значений морфо-
метрических параметров. Установленные J. F. Bos, W. Punt 
(1991) размеры зерен, заключенных в глицерин-желати-
новую среду, соответствуют нашим, зерна в силиконо-
вом масле меньше. По данным A. Stachurska (1961) и Hye-
Kyoung Moon et al. (2015), экваториальный диаметр аце-

толизированных пыльцевых зерен птерокарий больше 
30 мкм, а у И. А. Ильинской (1953) наибольший диаметр 
необработанной пыльцы не достигает или чуть превы-
шает 30 мкм. Эта разница скорее связана с особенностя-
ми обработки и хранения: наши результаты измерений 
экваториального диаметра ацетолизированных, заклю-
ченных в глицерин-желатиновую среду пыльцевых зе-
рен больше соответствуют данным A. Stachurska (1961) 
и Hye-Kyoung Moon et al. (2015).

У P. rhoifolia пыльцевые зерна всех образцов морфо-
логически хорошо выполненные, со сходными морфоме-
трическими данными, в строении зерен нет различий 
между интродуцируемыми экземплярами и образцом из 
Японии. Пыльца P. stenoptera в среднем чуть меньше, чем 
у других представителей рода, образец из сада отличает-
ся большим разбросом размеров зерен, в поле зрения 
светового микроскопа наблюдаются отдельные мелкие 
зерна 10–15 мкм в диаметре. Также дополнительной ха-
рактеристикой пыльцы P. stenoptera является форма 
пор – поры удлиненные. Интродуцированный экземпляр 
P. fraxinifolia отличается наибольшим разбросом разме-
ров зерен, в поле зрения светового микроскопа наблюда-
ются отдельные мелкие зерна 10–15 мкм в диаметре, 
тет рады, диады, очень редко зерна со слабо бугорчатой 
поверхностью (см. рис. 1, g). Разноразмерные зерна, 
а также зерна в диадах, тетрадах и с измененной структу-
рой экзины ранее были выявлены авторами у некоторых 
гибридных таксонов из других семейств покрытосемен-
ных (Gavrilova, Tikhonova, 2017; Shishova et al., 2019; Ti-

вид / 
Species

полярная 
ось, мкм / 

Polar axis, μm
min–max

Экваториальный 
диаметр, мкм / 

Equatorial diameter, μm
min–max

количество 
пор / 

number of 
pores

Форма пор / 
Pore outline

Иные 
особенности / 
Other features

P. fraxinifolia 
(рис. 1, c, d, g, h; 
рис. 2, c, e, g, h; 
рис. 3, c, g, l, n)

23, 2–32,1
± 3,9

29,2–42,8
± 3,6

6 (47%), 
5 (31%), 
7 (15%), 
4 (5%), 
8 (2%)

округлые, 
реже 
овальные.

В образце из Бот. 
сада наблюдаются 
отдельные мелкие 
зерна, тетрады, 
диады, очень редко 
зерна со слабо 
бугорчатой 
поверхностью

P. stenoptera 
(рис. 1, i, j; 
рис. 2, f; рис. 3, 
a, e, m)

21,4–30,0
± 2,0

26,1–39,0
± 3,4

6 (42%), 
7 (29%), 
5 (16%), 
4 (5%), 
8 (8%)

овальные, 
удлиненные 
по полярной 
оси

В образце из Бот. 
сада наблюдаются 
отдельные мелкие 
зерна 10–15 мкм 
в диаметре

P. x rehderiana 
(рис. 3, b, f, i)

27,1–32,9
± 1,8

34,0–41,8
± 2,8

6 (49%), 
7 (51%)

овальные, 
удлиненные 
по полярной 
оси

–

P. rhoifolia 
(рис. 1, a, b, e, f;  
рис. 2, a, b, d, e, 
i, j)

23,5–34,0
± 2,9

30,9–45,0
± 3,8

6 (45-50%), 
5 (28-38%), 
7 (12-25%), 

4 (4-8%), 
8 (1-2%)

овальные, 
удлиненные 
по полярной 
оси

–

P. macroptera 
(рис. 3, j, o)

24,0 – 32,3
± 2.1

34,0 – 42,8
± 2,9

7 (76%), 
6 (24%)

округлые 
или 
овальные

–

Таблица 2. Морфологические особенности пыльцевых зерен видов рода Pterocarya

Table 2. Morphological features of Pterocarya spp. pollen grains
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kho nova et al., 2020). Возможно, следует более подробно 
молекулярно-генетическими методами изучить интро-
дуцируемый экземпляр P. fraxinifolia. Однако известно, 
что очень малое число гибридов имеют отклоняющиеся 
от образующих таксонов пыльцевые зерна. Так, в случае 
с лапинами, у гибридного таксона P. × rehderiana пыльца 
характерна для всего рода.

Две секции рода отличаются по времени заложения 
тычиночных цветков (Iljinskaya, 1953). У представителей 
первой секции, включающей P. fraxinifolia, P. stenoptera 
и их гибрид P. × rehderiana, закладка происходит осенью 
года, предшествующего цветению, и почки не имеют по-
чечных чешуй. У изученных интродуцентов этой секции 
фертильность пыльцы в основном ниже, составляет 
28,2–93,5%. У представителей второй секции «…тычи-
ночные цветки закладываются весной непосредственно 
перед цветением, почки снабжены крупными почечны-
ми чешуями…» (Iljinskaya, 1953, p. 12). Изученные интро-
дуценты P. rhoifolia из последней секции имеют в основ-
ном более 92% фертильной пыльцы, только у одного эк-
земпляра обнаружено 79% фертильных зерен, что тоже 
является высоким показателем. По нашим данным, пред-
ставители второй секции имеют лучшее качество пыль-
цы и потенциал интродукции. Однако в целом секции по 
морфологии пыльцы не различаются.

Пыльца лапин отличается от пыльцы видов рода 
Juglans размерами (у лапин крупнее), количеством пор 
и изополярностью (поры находятся в экваториальной 
области). У птерокарий нами выявлено не более 9% 
пыльцевых зерен с порой на полюсе, тогда как у видов 
рода Juglans поры расположены по всей поверхности. 
Одинаковыми с видами Juglans особенностями пыльцы 
являются элементы строения пор, а именно: наличие 
ободка вокруг пор и утолщения экзины в приапертур-
ной области. 

Род лапина в Санкт-петербурге. Pterocarya fraxinifo-
lia в Ботаническом саду Петра Великого известна с 1870 г. 
(Firsov et al., 2015), раньше всех других видов этого рода. 
В современной коллекции – с 1947 г. (Svyazeva, 2005). 
С первого десятилетия XXI в. лапина этого вида стала ре-
гулярно плодоносить. На питомнике БИН РАН выращива-
ются растения ее семенного потомства второго поколе-
ния. Из местных семян урожая 2008 г., собранных на 
участке 133, всходы получены в 2009 г. Очевидно, это тот 
год, когда впервые было получено семенное потомство 
этого вида в условиях Санкт-Петербурга. При посеве се-
мян на участке 133, собранных 21.10.2014 с того же дере-
ва, и посеве на гряду питомника, грунтовая всхожесть 
составила 6%. В парке БИН РАН в настоящее время про-
израстает шесть экземпляров на участках 18, 52, 133. 
Нами изучена пыльца самого крупного экземпляра (уча-
сток 52): 18 м высотой и диаметром ствола 29 см. Расте-
ние обмерзает в суровые зимы. Деревья образуют отпры-
ски, что позволяет размножать этот вид вегетативным 
способом, но является недостатком для озеленения. Ра-
нее, в середине XX в., в Санкт-Петербурге в условиях бо-
лее холодного климата отмечалась слабая зимостой-
кость P. fraxinifolia (Iljinskaya, 1953). Впервые наличие 
плодоношения этого вида в Санкт-Петербурге отметили 
Н. Е. Булыгин и Г. А. Фирсов (Bulygin, Firsov, 1990) по на-
блюдениям в коллекции Лесотехнической академии. 
В условиях потепления климата (Firsov, 2014) уровень 
адаптации P. fraxinifolia заметно повысился. Однако каче-
ство семян и пыльцы до последнего времени оставалось 
неизвестным. Целесообразен отбор экземпляров на зи-

мостойкость в семенных поколениях, на что обращал 
внимание также А. Т. Федорук (Fedoruk, 1985) в условиях 
Белоруссии. Дерево считается быстрорастущим. Вид 
имеет научное значение как реликт тургайской флоры 
(Fedoruk, 1985). Более широкое введение в культуру ла-
пины ясенелистной как охраняемого вида Красной кни-
ги Российской Федерации будет способствовать сохране-
нию биоразнообразия ex situ. Для этого вида важно его 
непрерывное сохранение в коллекции сада и получение 
семенного потомства следующих поколений. Необходи-
мы дальнейшие исследования его генеративной сферы 
для массового размножения семенами местной репро-
дукции.

Pterocarya rhoifolia в саду БИН РАН появилась до 
1935 г. на питомнике (участок 82), в 1938 г. росла в пар-
ке на участке 85 и достигала 2 м высотой; этот экзем-
пляр произрастает до настоящего времени (Svyazeva, 
2005). На участке 145 самосев с питомника БИН РАН по-
сажен в сентябре 1986 г. Деревья плодоносят регулярно 
и ежегодно, образуют обильный самосев. Самый круп-
ный экземпляр: 24,0 м высотой, 75 см в диаметре (уча-
сток 82). Зимостойкий вид. Сейчас самым старым дере-
вьям приблизительно 90 лет – это самые долгоживу-
щие представители этого рода в коллекции. Лапина 
сумахолистная в Санкт-Петербурге образует самые 
долговечные и зимостойкие деревья самых крупных 
размеров из испытанных видов лапин. При определен-
ных условиях этот вид может стать инвазионным, за 
ним необходимо наблюдать, особенно при выращива-
нии в неконтролируемых условиях, например в заго-
родной среде и в лесных культурах. Как в европейских 
садах и парках, так и в России P. rhoifolia гораздо реже 
встречается в культуре, чем предыдущий вид, несмо-
тря на высокие адаптационные возможности, быстрый 
рост и декоративность.

Pterocarya stenoptera в саду БИН РАН известна с 1881 г., 
но в те времена быстро вымерзла (Svyazeva, 2005). В пар-
ке произрастают два экземпляра – 1) на участке 9: семена 
из Северной Кореи, ботанический сад Пхеньян, всх. 
1988 г., пос. 29.04.1996, и 2) на участке 85: растение из 
оранжереи № 6 БИН (семена из Германии, ботанический 
сад г. Франкфурт-на-Майне), посадка 2006 г. Лучший эк-
земпляр произрастает на участке 9, его высота 8,0 м., 
а диаметр ствола 14 см; пыльца этого экземпляра и была 
изучена. Второй экземпляр на участке 85 в условиях по-
следних теплых зим (с 2013 г.) из кустовидной формы 
роста превратился в трехствольное деревце. В мягкие 
зимы обмерзание отсутствует, но в целом этот вид менее 
зимостоек по сравнению с P. rhoifolia, подвержен морозо-
бойным трещинам. Первое плодоношение на участке 9 
отмечено в 2011 г. Из урожая плодов сбора 05.10.2014 
и посева 21.10.2014 весной 2015 г. получено первое се-
менное потомство. Всходы появились в конце мая 2015 г., 
грунтовая всхожесть 14%, к осени лучшие сеянцы достиг-
ли 12–15 см высоты. Саженцы в возрасте четырех лет 
представляют собой двуствольное деревце 95 см высо-
той с широкой кроной 0,8 × 1,0 м. Лапина узкокрылая – 
очень декоративный вид, но практически неизвестный 
в культуре на северо-западе России. Вид становится бо-
лее перспективным на фоне потепления климата, 
с 2015 г. производит семенное потомство. В Санкт-Петер-
бурге достигает меньших размеров по сравнению с дву-
мя предыдущими видами. С началом вступления экзем-
пляра Лапины узкокрылой в репродуктивное состояние 
появилась возможность размножения и получения 
устойчивого потомства.
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Заключение

Пыльцевые зерна всех изученных представителей 
таксонов из рода Pterocarya сплющенные, среднего раз-
мера, от 21 до 45 мкм в диаметре, обычно 6-7-поровые, 
редко обнаруживаются 4-5- или 8-поровые зерна. По чис-
лу апертур (пор) все представители рода полиморфны. 
Округлые или овальные поры расположены в основном 
на экваторе. Экзина трехслойная, от 0,9 до 2,7 мкм тол-
щиной. Поверхность микрошипиковатая. Виды лапин по 
пыльце для целей споро-пыльцевого анализа достовер-
но не различимы, однако хорошо отличаются от родст-
венных родов, в том числе орехов. Систематическое зна-
чение морфологических признаков пыльцы выявлено на 
уровне рода.

Пыльца всех трех изученных культивируемых экзем-
пляров лапины фертильна и жизнеспособна. У P. rhoifolia 
и P. stenoptera выявлена фертильность пыльцы выше 
90% – это очень высокий показатель состояния мужской 
генеративной сферы для интродуцируемых таксонов. 
У P. fraxinifolia в 2018 и 2020 г. отмечена низкая фертиль-
ность пыльцевых зерен (28,0–30,3%). Обнаружено много 
мелких пыльцевых зерен, а также зерен с бугорчатой по-
верхностью в нераспавшихся тетрадах и диадах. Морфо-
логические параметры пыльцевых зерен культивируе-
мых и произрастающих в естественных условиях расте-
ний единообразны. Наиболее разнообразны по размерам 
зерна низкофертильного образца P. fraxinifolia. Вполне 
вероятно, что ограниченная возможность семенного раз-
множения P. fraxinifolia связана в том числе с довольно 
низкой фертильностью пыльцы у интродуцируемого эк-
земпляра в БИН РАН.

Pterocarya rhoifolia имеет отличные возможности 
культивирования в Санкт-Петербурге, у P. stenoptera 
и P. fra xinifolia интродуционный потенциал ниже.
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Актуальность. Стеблевой хлебный пилильщик Cephus pygmaeus L. относится к серьезным вредителям пшеницы в Ал-
тайском крае. Устойчивость растений-хозяев к этому насекомому основана на выполненности соломины. Влияние 
данного признака на заселенность стеблей личинками пилильщика и морфобиологические признаки яровой мягкой 
пшеницы в условиях Алтайского края не изучено. 
Материалы и методы. Исследование проведено на опытном поле ФГБНУ «Федеральный Алтайский научный центр 
агробиотехнологий» в 2019–2021 гг. Индекс выполненности соломины оценен по 20-балльной шкале. Взаимосвязь 
выполненности соломины с заселенностью стеблей пшеницы личинками хлебного пилильщика изучена на 12 гено-
типах. Влияние выполненности соломины на морфобиологические признаки исследовано на шести парах сестрин-
ских линий. По индексу выполненности соломины изучено 100 сортов, по устойчивости к хлебному пилильщику – 
184 сорта. 
Результаты. Коэффициент корреляции Спирмена между индексом выполненности соломины и заселенностью стеб-
лей личинками хлебного пилильщика составил –0,77 в 2019 г. и –0,80 в 2020 г. Линии с выполненной соломиной 
в среднем за два года характеризовались меньшей высотой растения (–5 см), меньшей озерненностью одного колоска 
(–0,11 штук), массой 1000 зёрен (–1,7 г) и продуктивностью главного колоса (–0,08 г), но большей массой зерна побе-
гов кущения (+0,11 г). Отрицательного влияния выполненности соломины на урожайность и качество зерна не выяв-
лено. Обнаружено 11 сортов с индексом выполненности соломины > 15 баллов: ‘Ершовская 33’, ‘Изера’, ‘Квинтус’, 
‘КВС Аквилон’, ‘Тибальт’, ‘Cunningham’, ‘KW 240-3-13’, ‘KBC 3.13’, ‘Lillian’, ‘Sparrow’, ‘WW-4’. 
Заключение. Выполненность соломины существенно снижает вред, наносимый стеблевым хлебным пилильщиком, 
и не сказывается отрицательно на урожайности и показателях качества зерна. Рекомендуется использовать выделен-
ные сорта с выполненной соломиной в селекции пшеницы на устойчивость к хлебному пилильщику.

Ключевые слова: урожайность, качество зерна, вредитель, устойчивость, селекция
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Stem solidness as an important factor for wheat protection from 
European wheat stem sawfly (Cephus pygmaeus l.) in Altai

Background. European wheat stem sawfly (Cephus pygmaeus L.) is the main pest of wheat in Altai Territory, Russia. Resistance 
of host plants to this insect is based on a solid stem. The effect of a solid stem on the infestation of wheat stem sawfly larvae and 
on agronomic traits of spring bread wheat under the conditions of Altai Territory has not been studied. 
Materials and methods. The study was conducted on the experimental field of the Federal Altai Scientific Centre of Agro-Bio-
Technologies, Barnaul, Russia, in 2019–2021. The index of stem solidness was assessed according to a 20 point scale. The inter-
play between stem solidness and wheat stem sawfly larvae infestation of wheat plants was studied on 12 genotypes. The effect 
of stem solidness on agronomic traits was studied on 6 pairs of sister lines. One hundred cultivars were studied for the stem 
solidness index and 184 cultivars were tested for their resistance to wheat stem sawfly. 
results. Stem solidness negatively correlated with wheat stem sawfly infestation (Spearman’s rank correlation coefficient was 
rs = –0.77 in 2019 and rs = –0.80 in 2020). Sister lines with a solid stem had significantly shorter plant height (–5 cm), less ker-
nels per spikelet (–0.11 kernels), 1000 grain weight (–1.7 g) and grain weight per spike (–0.08 g), but higher grain weight per 
tiller spike (+0.11 g), compared to sister lines with a hollow stem averaged over two years. Stem solidness had no negative effect 
on yield or grain quality. Eleven cultivars with a solid stem index higher than 15 points were identified (‘Ershovskaya 33’, ‘Izera’, 
‘Kvintus’, ‘KWS Akvilon’, ‘Tybalt’, ‘Cunningham’, ‘KW 240-3-13’, ‘KWS 3.13’, ‘Lillian’, ‘Sparrow’, ‘WW-4’).
conclusion. Stem solidness significantly decreases the damage from wheat stem sawfly and has no negative effect on yield or 
gluten and protein content in grain. The abovementioned cultivars with a solid stem are recommended for use in breeding for 
resistance to wheat stem sawfly. 
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введение

Стеблевые пилильщики из семейства Cephidae отно-
сятся к вредителям злаков. В Евразии широко распро-
странен вид Cephus pygmaeus L., а в Северной Америке – 
Cephus cinctus Norton. Начиная с 2007 г. стеблевой хлеб-
ный пилильщик (C. pygmaeus) стал экономически значи-
мым вредителем яровой пшеницы в Алтайском крае. Он 
встречается во всех почвенно-климатических зонах ре-
гиона. Главная особенность вредителя сибирской по-
пуля ции состоит в его питании на яровой пшенице, а не 
на озимой, как в европейской части России (Dolmatova, 
2016). 

Негативное воздействие пилильщика на урожай-
ность сводится к физиологическому и физическому вли-
янию. Личинка, развивающаяся внутри стебля, снижает 
продуктивность колоса на 11–22%, содержание белка на 
0,6–1,2%, повреждая сосудисто-волокнистые пучки, 
уменьшая приток ассимилятов и воды в зерновки (Hol-
mes, 1977). Физическое воздействие заметно визуально 
и наиболее губительно. Личинка подгрызает стебель из-
нутри у основания, вызывая его падение. Упавшие стеб-
ли с колосом уже не могут быть убраны. Потери зерна, 
вызванные подпиливанием, оцениваются в 0,8–1,6 т/га 
(Farstad, Jacobson, 1945).

Несмотря на контроль за распространением стебле-
вого хлебного пилильщика с помощью агротехнических, 
химических и биологических приемов, только устойчи-
вость растений-хозяев, основанная на выполненности 
соломины, оказалась эффективной (Beres et al., 2011). Па-
ренхима внутри стебля препятствует перемещению ли-
чинки в корневую часть растения, что предотвращает 
подпиливание стеблей и ведет к гибели личинки. Сорта 
с выполненной соломиной существенно меньше повре-
ждены личинками пилильщика, и этот эффект заметнее, 
когда заселено более 15% растений (Szczepaniec et al., 
2015). У первого канадского сорта пшеницы с выполнен-
ной соломиной ‘Rescue’ потери стеблестоя в 1947 г. 
в Монтане не превышали 5%, а у сортов с полой соломи-
ной составили 95% (Platt et al., 1948). К сожалению, уро-
жайность этого сорта была ниже на 8–15%, чем у других 
сортов (Stoa, 1947).

Главный фактор широкого использования выполнен-
ности соломины в селекции пшеницы заключается 
в простоте отбора по данному признаку (Varella et al., 
2015). Выполненность соломины в подавляющем боль-
шинстве случаев контролируется локусом Qss.msub-3BL, 
который на 76% определяет изменчивость данного при-
знака (Cook et al., 2004). Выявлен также локус Qss.msub-
3DL, который в другой картирующей популяции опреде-
лял 31% изменчивости выполненности соломины (Lan-
ning et al., 2006).

В исследованиях последних десяти лет негативное 
влияние выполненности соломины на другие агрономи-
ческие признаки, включая урожайность и качество зер-
на, не обнаружено (Sherman et al., 2015; Cook et al., 2019). 
Однако в ранних работах такое влияние обнаруживалось, 
что, вероятно, было обусловлено наличием генов с отри-
цательными эффектами, переданных от первоначаль-
ных источников – S-615, а затем и сорт ‘Rescue’ (Hayat 
et al., 1995).

В России первым сортом яровой мягкой пшеницы 
с выполненной соломиной стал сорт ‘Ершовская 33’, со-
зданный в 2004 г. С 2008 г. данный сорт вовлекался в ги-
бридизацию в ФГБНУ «Федеральный Алтайский науч-
ный центр агробиотехнологий». После скрининга кол-

лекции в 2013 г. лабораторией селекции мягкой пшени-
цы были привлечены в гибридизацию европейские гено-
типы, обладающие выполненной соломиной. В результа-
те этой работы создан селекционный материал, характе-
ризующийся устойчивостью к стеблевому хлебному пи-
лильщику.

Цель исследования: а) оценить влияние выполненно-
сти соломины на заселенность стеблей яровой мягкой 
пшеницы личинками хлебного пилильщика и на морфо-
биологические признаки растений; б) изучить коллек-
цию яровой мягкой пшеницы и выделить сорта с выпол-
ненной соломиной.

Материалы и методы

Исследование проведено на опытном поле ФГБНУ 
«Федеральный Алтайский научный центр агробиотехно-
логий» в 2019–2021 гг. Для оценки влияния выполненно-
сти соломины на заселенность стеблей яровой мягкой 
пшеницы личинками хлебного пилильщика использова-
ли 12 сортов и линий конкурсного испытания в 2019 
и 2020 гг. с различной степенью выполненности соломи-
ны: ‘Алтайская 70’, ‘Спикер’, ‘SK-9’ (среднеранние); ‘Алтай-
ская жница’, ‘Алтайская 75’, ‘Юнион’, ‘Лютесценс 360/15’, 
Лютесценс 1188’ (среднеспелые); ‘Степная нива’, ‘Ли-
дер 80’, ‘Гонец’ и ‘Тобольская’ (среднепоздние). 

Посев проведен сеялкой ССФК-7 в I декаде мая по па-
ровому предшественнику. Повторность четырехкратная. 
Площадь делянки – 25 м2. Норма высева – 500 всхожих 
зерен на 1 м2. В период полной спелости убирали учет-
ные снопы, состоящие приблизительно из 100 стеблей. 
Для каждого стебля определяли индекс выполненности 
соломины по методике В. А. Крупнова и В. И. Касатова 
(Krupnov, Kasatov, 1977). Заполненность каждого из че-
тырех междоузлий паренхимой оценивается по 5-балль-
ной шкале. Сумма этих оценок дает индекс выполненно-
сти соломины, который варьирует от 4 (соломина полая) 
до 20 (соломина выполненная). Затем каждый стебель 
разрезали вдоль для определения заселенности его ли-
чинкой пилильщика. Все обследованные растения дели-
ли на две группы: заселенные и незаселенные личинкой 
пилильщика. Данные группы изучены по высоте расте-
ний, длине колоса, количеству колосков в колосе, озер-
ненности колоса, массе зерна колоса и массе 1000 зерен 
по общепринятым методикам (Methods of state variety tri-
als…, 1985).

Для оценки влияния выполненности соломины на 
морфобиологические признаки растений в 2019 г. по 
индексу выполненности соломины был обследован 
контрольный питомник и селекционный питомник 
второго года лаборатории селекции мягкой пшеницы 
(более 1000 генотипов). В результате выделены шесть 
пар сестринских линий с одинаковой длительностью 
периода «всходы – колошение», морфологически похо-
жие друг на друга, но контрастные по выполненности 
соломины в пределах одной комбинации скрещивания. 
Данные сестринские линии принадлежали к следую-
щим комбинациям скрещиваний: Тибальт × Ершов-
ская 33, Степная волна × Тибальт, Степная волна × Гам-
лет, Рикс × Штру 380/27, отбор из сорта ‘Лидер 80’, Лю-
тесценс 1085 × Штру 380/27. В 2020 и 2021 г. линии высе-
вали в I декаде мая по паровому предшественнику руч-
ной сеялкой СР-1М на делянках площадью 1,26 м2 в трех 
повторностях. Норма высева – 400 зерен на 1 м2. Изучали 
выживаемость растений, количество растений и стеблей 
на 1 м2, коэффициент продуктивной кустистости, био-

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):199-207

   •   183 (1), 2022   •   

201

Lepekhov S.B., Petin V.A., Chebatareva M.V.



массу и высоту растений, количество колосков и сте-
рильных колосков в колосе, озерненность главного коло-
са и колоска, массу зерна главного колоса, массу зерна 
побега кущения, массу 1000 зерен, коэффициент хозяй-
ственного использования фотосинтеза (доля зерна 
в био массе растений) – Кхоз, урожайность по общеприня-
тым методикам. Содержание белка и клейковины в зер-
не определяли при помощи инфракрасного анализатора 
«ИнфраЛЮМ ФТ-10» (Россия).

Оценили степень выполненности соломины в двух 
выборках образцов пшеницы. Первый набор (2019 г.) 
включал 100 образцов, где были представлены преиму-
щественно российские сорта. Второй набор (2020 
и 2021 г.) состоял из 184 сортов, в основном иностранной 
селекции. Первый набор изучен по индексу выполненно-
сти соломины. Второй набор сортов оценивали по устой-
чивости к пилильщику с последующей проверкой индек-
са выполненности соломины у устойчивых генотипов. 
Устойчивым считали сорт, у которого за два года иссле-
дования к моменту уборки ни одно растение не упало 
в результате подпиливания личинкой пилильщика. 

Полученные данные обрабатывали с использовани-
ем дисперсионного анализа. Сопряженность выполнен-
ности соломины и заселенности стеблей пшеницы ли-
чинками хлебного пилильщика оценивали с помощью 
коэффициента корреляции Спирмена.

Результаты

Средняя заселенность стеблей сортов пшеницы ли-
чинками хлебного пилильщика в 2019 г. составила 37%, 
а в 2020 – 26% и варьировала от 16% (‘Лютесценс 1188’) 
до 68% (‘Алтайская 70’) в 2019 г. и от 1% (‘Юнион’) до 
65% (‘Алтайская жница’) в 2020 г. По выполненности со-
ломины сорта распределились на две группы: до 5 бал-
лов и более 11 баллов. Рисунки 1 и 2 демонстрируют за-
висимость между выполненностью соломины и долей 
заселенных личинками пилильщика стеблей. Коэффици-
ент корреляции Спирмена между данными признаками 
в 2019 г. составил –0,77, в 2020 г. – –0,80. 

В оба года исследования заселенность стеблей ли-
чинками пилильщика у сортов пшеницы с полой соломи-

ной находилась примерно на одном уровне (41–68%), 
а у сортов с выполненной соломиной в 2020 г. снизилась 
до 1–16% в сравнении с 2019 (16–36%). 

Для того чтобы выявить влияние пилильщика на 
морфобиологические признаки растений, мы провели 
трехфакторный дисперсионный анализ у сортов с полой 
соломиной (‘Алтайская 70’, ‘Алтайская жница’, ‘Алтай-
ская 75’, ‘Степная нива’ и ‘Тобольская’) за два года иссле-
дований. Данные сорта взяты, поскольку группы с засе-
ленными и незаселенными стеблями у этих генотипов 
были представлены примерно одинаковым количеством 
растений. 

Незаселенные личинками пилильщика растения 
пшеницы в среднем характеризовались главным коло-
сом меньшей длины (–0,4 см), меньшим числом зерен 
(–1,4 штуки), но большей массой 1000 зерен (+2,4 г). По 
высоте растения, числу колосков в колосе и массе зерна 
колоса главного рассматриваемые группы достоверно не 
различались (табл. 1). 

Сравнение сестринских линий яровой мягкой пшени-
цы, контрастных по выполненности соломины, показало, 
что они различаются по ряду признаков (табл. 2). Линии 
с выполненной соломиной в среднем за два года характе-
ризовались меньшей высотой растения (–5 см), меньшей 
озерненностью одного колоска (–0,11 штук), массой 
1000 зерен (–1,7 г) и продуктивностью главного колоса 
(–0,08 г), но большей массой зерна побегов кущения 
(+0,11 г). По урожайности данные группы линий значимо 
не различались. Выполненность соломины не влияет на 
содержание белка и клейковины в зерне.

Скрининг коллекции, состоящей из 100 сортов, по 
выполненности соломины в 2019 г. позволил выделить 
следующие шесть сортов: ‘Ершовская 33’, ‘Изера’, ‘Квин-
тус’, ‘КВС Аквилон’, ‘Тибальт’, ‘WW-4’ (индекс выполнен-
ности соломины > 15 баллов).

В коллекции из 184 сортов, изученных в 2020 
и 2021 г., выявлено десять образцов, устойчивых к стеб-
левому хлебному пилильщику: ‘Cunningham’, ‘KW 240-3-
13’, ‘KBC 3.13’, ‘Lillian’, ‘Sparrow’ (индекс выполненности 
соломины > 15 баллов) и ‘Calingiri’, ‘Cara’, ‘Darter’, ‘Lankao 
Aizhao 8’, ‘Lillimur’ (индекс выполненности соломины 
6,0–7,9 балла).

Рис. 1. взаимосвязь выполненности соломины пшеницы с заселенностью стеблей 
хлебным пилильщиком, 2019 г.

fig. 1. The interplay between stem solidness and wheat stem sawfly infestation, 2019
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Рис. 2. взаимосвязь выполненности соломины пшеницы с заселенностью стеблей 
хлебным пилильщиком, 2020 г.

fig. 2. The interplay between stem solidness and wheat stem sawfly infestation, 2020

Таблица 1. Средние значения морфобиологических признаков для групп растений, заселенных 
и незаселенных личинками пилильщика, у 5 сортов яровой мягкой пшеницы в 2019 и 2020 г.

Table 1. Agronomic characters of infested and noninfested plants of 5 spring bread wheat cultivars 
averaged for 2019 and 2020

признак / character

Группа растений / Group of plants

Разность / 
Difference

незаселенные 
пилильщиком / 

not infested by wheat 
stem sawfly

заселенные 
пилильщиком / 

infested by wheat stem 
sawfly

высота растения, см / 
plant height, cm 92,6 93,1 –0,5

длина колоса, см / 
spike length , cm 7,6 8,0 –0,4*

число колосков в колосе, штук /
number of spikelets per spike, pcs 15,1 15,3 –0,2

озерненность колоса, штук / 
number of grains per spike, pcs 25,6 27,0 –1,4*

масса 1000 зерен, г / 
1000 grain weight, g 38,7 36,3 2,4*

масса зерна колоса, г / 
grain weight per spike, g 1,00 0,98 0,02

Примечание: * – различия между группами значимы при p > 0,95

Note: * – differences are significant at p > 0,95

y = –4,3426x + 74,077
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Таблица 2. Средние значения морфобиологических признаков для двух групп сестринских линий 
яровой мягкой пшеницы, различающихся по выполненности соломины, 2020–2021 гг.

Table 2. Agronomic characters in two groups of sister lines of spring bread wheat differing in stem solidness, 
averaged for 2020–2021

признак / Trait

Группа выполненности соломины / 
Group of stem solidness Разность / 

Difference
выполненная / solid полая / hollow

выживаемость растений, % / 
survival rate, % 89 88 1

количество растений, штук/м2 /
number of plants per m2, pcs 277 280 –3

количество стеблей, штук/м2 /
number of stems per m2, pcs 422 412 10

коэффициент продуктивной кустистости /
coefficient of productive tillering 1,59 1,52 0,07

биомасса растения, г / 
plant biomass, g 3,79 3,77 0,02

высота растения, см / 
plant height, cm 73 78 –5*

число колосков в колосе, штук / 
number of spikelets per spike, pcs 13,8 13,5 0,3

число стерильных колосков, штук / 
number of fertile spikelets per spike, pcs 1,4 1,6 –0,2

озерненность главного колоса, штук / 
number of grains per spike, pcs 28,5 29,2 –0,7

озерненность одного колоска, штук /
number of grains per spikelet, pcs 2,06 2,17 –0,11*

масса зерна главного колоса, г /
grain weight per spike, g 1,03 1,11 –0,08*

масса зерна побегов кущения, г /
grain weight per tiller spike, g 0,47 0,36 0,11*

масса 1000 зерен, г / 
1000 grain weight, g 35,7 37,4 –1,7*

Кхоз, % / 
harvest index, % 38,5 39,1 –0,6

урожайность, г/м2 / 
yield, g/m2 405 406 –1

содержание белка в зерне, % /
protein content in grain, % 13,5 13,3 0,2

содержание клейковины в зерне, % /
gluten content in grain, % 26,6 26,8 –0,2

Примечание: * – различия между группами значимы при p > 0,95

Note: * – differences are significant at p > 0,95
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Обсуждение

Средняя за 2019 и 2020 г. заселенность стеблей пше-
ницы личинками пилильщика в конкурсном сортоиспы-
тании яровой мягкой пшеницы (31%) находилась при-
мерно на том же уровне (28%), что и в более ранних ис-
следованиях (Stetsov, Dolmatova, 2013). Однако в наших 
экспериментах, в отличие от выполненных ранее, 7 из 
12 генотипов обладали выполненной соломиной, а засе-
ленность только по сортам с полой соломиной составила 
57%, что практически вдвое выше, чем в более ранних 
исследованиях (Stetsov, Dolmatova, 2013).

Выявленные нами существенные отрицательные 
значения коэффициента корреляции Спирмена между 
индексом выполненности соломины и заселенностью 
стеблей пшеницы согласуются с общеизвестной зако-
но мерностью (Sherman et al., 2010).

Исследователи практически сразу обратили внима-
ние на то, что условия года влияют на выраженность 
признака «выполненность соломины» (Platt, 1941). В не-
давних работах были обнаружены сорта пшеницы со ста-
бильно высоким индексом выполненности соломины 
при испытании их в различных экологических точках 
(Subedi et al., 2021). 

«Вклад» личинки пилильщика в снижение продук-
тивности заселенного растения варьирует от исследова-
ния к исследованию, поскольку замаскирован выбором 
самки хорошо развитого растения-хозяина с длинным 
стеблем (Buteler et al., 2009). Так, Г. Я. Стецов и Л. С. Дол-
матова (Stetsov, Dolmatova, 2013) установили, что засе-
ленные пилильщиком растения в среднем более высоко-
рослы (+0,5…+7,1 см), с крупным (+0,3…+1,3 см, +0,4…+2,5 
колосков) и озерненным (+0,8…+7,4 зерна) колосом, но 
меньшей массой 1000 зерен (–0,9…3,9 г). Наши результа-
ты демонстрируют ту же закономерность, за исключени-
ем высоты растений и числа колосков в колосе.

Отсутствие негативного влияния выполненности со-
ломины на урожайность и содержание белка и клейкови-
ны в зерне свидетельствует о перспективности включе-
ния данного признака в селекционные программы пше-
ницы. Снижение массы 1000 зерен и продуктивности 
главного колоса у линий с выполненной соломиной ком-
пенсировалось большей продуктивностью побегов ку-
щения. Однако прибавка урожайности у линий с выпол-
ненной соломиной ни в один год исследования не выяв-
лена, хотя опыт проводился на фоне естественной высо-
кой численности насекомых. 

Сорта с выполненной соломиной зачастую не получа-
ют широкого распространения, потому что обладают 
низким потенциалом урожайности и их использование 
дает преимущество только в годы с сильным поврежде-
нием растений пилильщиком (Szczepaniec et al., 2015). 
Стагнация в селекции на урожайность у сортов с выпол-
ненной соломиной, по сравнению с ростом, достигнутым 
у сортов с полой соломиной, в совокупности с внедрени-
ем приемов, снижающих потери зерна при уборке, замед-
лили распространение устойчивых к пилильщику сортов 
в Северной Америке (Weiss, Morrill, 1992).

Выполненность соломины – не единственная причи-
на устойчивости растений к пилильщику. Даже сорта 
с полой соломиной в наших исследованиях различались 
более чем на 20% по количеству заселенных стеблей. 
Позднеспелые линии не заселяются пилильщиком, пото-
му что в период откладки яиц их стебли еще недостаточ-
но сформированы (Varella et al., 2015). По этой причине 
в исследованиях обнаружена ассоциация устойчивости 

с генами развития Vrn и Ppd (Sherman et al., 2010). Все 
устойчивые сорта с низким индексом выполненности со-
ломины, выявленные нами в 2020 и 2021 г., выколашива-
лись на 3–11-й дней позднее среднепозднего стандарта. 
Однако задержка колошения и позднеспелость не-
практична по агрономическим причинам.

Механизмы устойчивости сводятся как к антиксено-
зу, когда насекомое отвергает устойчивое растение для 
откладки яиц, так и к антибиозу, когда происходит ги-
бель личинки внутри растения. В исследовании A. S. Va-
rella et al. (2017) 204 образца из 1409 демонстрировали 
устойчивость к пилильщику, причем половина из них со-
четала антиксеноз и антибиоз, 19,6% образцов проявля-
ли антиксеноз и 26,5% – антибиоз. Лишь у 41% устойчи-
вых сортов была выполненная или частично выполнен-
ная соломина. Исследователи неоднократно обнаружи-
вали устойчивые сорта с полой соломиной (Beres et al., 
2013) и пытались выявить другой механизм устойчиво-
сти, не связанный с внутренней структурой соломины. 
В результате были идентифицированы участки хромо-
сом, ассоциированные с низкой заселенностью стеблей 
пилильщиком (Varella et al., 2015).

Помимо устойчивости к пилильщику, сорта с выпол-
ненной соломиной содержат больше водорастворимых 
углеводов в стебле, что повышает их засухоустойчивость 
(Saint Pierre et al., 2010). Такие сорта эффективнее обра-
зуют каллус и дают больший выход зеленых растений 
при андрогенезе in vitro (Weigt et al., 2016). Эти особенно-
сти сортов с выполненной соломиной также могут быть 
использованы в селекции.

Заключение

Между выполненностью соломины и заселенностью 
стеблей пшеницы личинками пилильщика существует 
сильная отрицательная связь (rs = –0,77…–0,80). Выпол-
ненность соломины не сказывается отрицательно на 
урожайности и содержании белка и клейковины в зерне. 
В качестве источников признака «выполненная соломи-
на» рекомендуется использовать следующие сорта: ‘Ер-
шовская 33’, ‘Изера’, ‘Квинтус’, ‘КВС Аквилон’, ‘KBC 3.13’, 
‘Тибальт’, ‘WW-4’, ‘Cunningham’, ‘KW 240-3-1’3, ‘Lillian’, 
‘Sparrow’.
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Актуальность. Устойчивость к патогенам – важный селекционный признак сорта. Опасным заболеванием земляники 
является фитофторозная корневая гниль (Phytophthora fragariae var. fragariae Hickman). Выявление закономерностей 
наследования генетических детерминант устойчивости и идентификация перспективных генотипов является важ-
ным этапом селекционной работы по созданию устойчивых к фитофторозу сортов. Цель исследования – выявление 
закономерностей наследования маркера SCAR-R1A, сцепленного с геном Rpf1 устойчивости к фитофторозной корне-
вой гнили, в гибридном потомстве земляники. 
Материалы и методы. Объектами исследования служили сорта земляники ‘Былинная’, ‘Олимпийская надежда’, ‘При-
влекательная’, ‘Фейерверк’, а также гибридные сеянцы комбинаций скрещивания Былинная × Олимпийская надежда, 
Былинная × Фейерверк, Олимпийская надежда × Былинная, Привлекательная × Былинная, Фейерверк × Былинная. 
Для идентификации гена Rpf1 использовали доминантный маркер SCAR-R1A. 
Результаты и выводы. В гибридной комбинации Былинная × Олимпийская надежда количество сеянцев с предпола-
гаемым аллелем резистентности Rpf1 (маркер SCAR-R1A присутствует) составило 33,3% от общего количества форм, 
в комбинации Былинная × Фейерверк – 37,2%, комбинации Олимпийская надежда × Былинная – 39,4%, комбинации 
Привлекательная × Былинная – 39,6%, комбинации Фейерверк × Былинная – 36,2%. Среднее количество сеянцев с ал-
лелем Rpf1 по изучаемым комбинациям скрещивания составило 37,1%. Оценка соответствия фактического расщепле-
ния теоретическому по критерию χ2 подтвердила моногенный характер наследования изучаемого признака и соотно-
шение частот наследования маркерных фрагментов гена Rpf1 как 1 : 1, следовательно все идентифицированные сеян-
цы с предполагаемым аллелем Rpf1 характеризуются гетерозиготным генотипом (Rpf1rpf1). Выявлены перспектив-
ные для вовлечения в селекционный процесс гибридные сеянцы земляники: 62-41 (Былинная × Фейерверк), 65-17, 
65-24 (Олимпийская надежда × Былинная), 69-29 (Фейерверк × Былинная).
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Background. Resistance to pathogens is an important breeding trait of a cultivar. Red stele root rot (Phytophthora fragariae var. 
fragariae Hickman) is a dangerous root disease. Revealing the patterns of resistance inheritance and identifying promising 
genotypes is an important stage in the development of strawberry cultivars resistant to red stele root rot. The purpose of the 
study was to identify patterns of inheritance for the SCAR-R1A marker, linked to the Rpf1 red stele root rot resistance gene, in 
the strawberry hybrid combinations. 
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ya × Feyyerverk, Olimpiyskaya Nadezhda × Bylinnaya, Privlekatelnaya × Bylinnaya, and Feyyerverk × Bylinnaya. The Rpf1 gene 
was identified with the marker SCAR-R1A. 
results and conclusion. For the hybrid combination Bylinnaya × Olimpiyskaya Nadezhda, the percentage of seedlings with an 
Rpf1 resistance allele was 33.3%. For the combination Bylinnaya × Feyyerverk, their percentage was 37.2%; for Olimpiyskaya 
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observed segregation and theoretical one according to the χ2 criterion confirmed the monogenic character of the studied trait 
and the Mendelian ratio of inheritance frequencies for the marker fragments of the Rpf1 gene as 1 : 1. Therefore, all identified 
seedlings with an Rpf1 allele are characterized by a heterozygous genotype. Strawberry hybrids promising for breeding were 
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введение

Устойчивость к грибным патогенам – одна из важ-
нейших характеристик любого сорта растений. Земля-
ника садовая (Fragaria × ananassa Duch.) восприимчива 
ко многим заболеваниям, поражающим все органы ра-
стений: листья, корни, цветки, плоды. Одними из наи-
более опасных заболеваний растений земляники явля-
ются заболевания корневой системы. К их числу отно-
сится фитофторозная корневая гниль, возбудителем 
которой является облигатный фитопатоген из отдела 
Oomycota – Phytophthora fragariae var. fragariae Hickman 
(Adams et al., 2020; Xiao et al., 2021). Согласно перечню 
Европейско-средиземноморской организации по защи-
те растений (EPPO) P. fragariae var. fragariae относится 
к карантинным патогенам класса A2 (Hughes et al., 
2000).

У пораженных фитофторозом растений земляники 
происходит отмирание придаточных корней, более 
крупные (проводящие) корни оголяются, иссушаясь 
книзу («крысиный хвост»). Центральный цилиндр та-
ких корней на продольном срезе имеет красный цвет, 
что является характерным диагностическим призна-
ком заражения земляники P. fragariae var. fragariae. 
В пораженных тканях корня образуются ооспоры пато-
гена. Наблюдается угнетение ростовых процессов 
и увядание растений (Sasnauskas et al., 2007; Newton 
et al., 2010). 

Устойчивость к фитофторозной корневой гнили 
у сор тов и гибридов земляники обусловлена наличием 
в геноме генов расоспецифической устойчивости, ком-
плементарных генам авирулентности патогена (Van de 
Weg, 1997). В настоящее время считается, что у земляни-
ки существует не менее 11 генов устойчивости к P. fraga-
riae var. fragariae (Adams et al., 2020), из которых наиболь-
ший вклад в формирование устойчивости вносят три 
гена: Rpf1, Rpf2 и Rpf3 (Whitaker, 2011).

Идентификация генетических детерминант устойчи-
вости земляники к P. fragariae var. fragariae позволяет ве-
сти целенаправленный скрининг перспективных гено-
типов с использованием диагностических ДНК-марке-
ров. ДНК-маркеры позволяют не только с высокой эф-
фективностью и надежностью идентифицировать локу-
сы хозяйственно ценных признаков у исходных роди-
тельских форм, но и предсказать их наследование в ги-
бридном потомстве (Rugienius et al., 2006; Oh et al., 2019). 
Для идентификации гена Rpf1 устойчивости земляники 
к фитофторозному увяданию в рамках маркер-опосредо-
ванной селекции растений наиболее широко использу-
ется маркер SCAR-R1A, который был разработан на осно-
вании анализа полиморфизма нуклеотидных последова-
тельностей ампликонов RAPD-маркера OPO-16C у устой-
чивых (форма Md683) и восприимчивых (сорт ‘Senga 
Sengana’) к фитофторозному увяданию генотипов земля-
ники. Маркер SCAR-R1A локализован на расстоянии 
3,0 cM от гена Rpf1 и характеризуется доминантным ти-
пом наследования. На электрофореграмме маркер SCAR-
R1A представлен фрагментом размером 285 пн. У гено-
типов с рецессивным гомозиготным состоянием гена 
Rpf1 (rpf1rpf1) данный продукт не амплифицируется 
(Haymes et al., 2000).

Целью исследования являлся молекулярно-генетиче-
ский анализ гибридных комбинаций земляники по гену 
Rpf1 устойчивости к фитофторозной корневой гнили для 
выявления закономерностей наследования и идентифи-
кации перспективных генотипов. 

Материалы и методы

Исследования проведены в 2020–2021 гг. В качестве 
биологических объектов использованы исходные роди-
тельские формы земляники ‘Былинная’, ‘Олимпийская 
надежда’, ‘Привлекательная’, ‘Фейерверк’, а также ги-
бридные сеянцы комбинаций скрещивания Былин-
ная × Олимпийская надежда, Былинная × Фейерверк, 
Олимпийская надежда × Былинная, Привлекательная × 
Былинная, Фейерверк × Былинная общим количеством 
183 генотипа. Скрещивание проводили методом искусст-
венного опыления предварительно кастрированных 
цветков материнских растений пыльцой отцовских 
форм. 

Экстракция тотальной ДНК генотипов земляники 
осуществлялась с использованием модифицированного 
CTAB-метода (Luk’yanchuk et al., 2018).

Для идентификации в гибридном потомстве земля-
ники сеянцев с геном Rpf1 устойчивости к фитофтороз-
ной корневой гнили использовали диагностический 
ДНК-маркер SCAR-R1A (For 5’-TGCATCATTAATGTAGA AGT-
CTTT-3, Rev 5’-TGATGCGACATACAAAAATATTAG-3) (Hay mes 
et al., 2000). 

Реакционная смесь общим объемом 15 мкл содержа-
ла 1,5 мМ Taq-буфера, 2,0 мМ смеси дезоксинуклеозид-
трифосфатов, 2,5 мМ хлорида магния, 0,2 U Taq-по-
лимеразы, 0,2 мкМ каждого праймера и 20 нг геномной 
ДНК. Все компоненты произведены фирмой Thermo Fi-
sher Scientific (США).

Полимеразную цепную реакцию проводили в ампли-
фикаторе T100 (Bio-Rad, США) по следующей программе: 
начальная денатурация – 3 мин при 94°C, далее 25 ци-
клов: 30 с при 94°C, 45 с при 60°C, 60 с при 72°C; далее 
финальная элонгация – 7 мин при 72°C.

Разделение продуктов амплификации проводили 
электрофоретическим методом в 2-процентном агароз-
ном геле (буферная система – 1 × ТВЕ). Определение раз-
мера ампликонов поводили с использованием Gene Ruler 
100 bp DNA Ladder (Thermo Fisher Scientific, США). 

Результаты и обсуждение

В анализируемых комбинациях скрещивания доно-
ром аллеля резистентности гена Rpf1 является сорт ‘Бы-
линная’, который, согласно проведенным ранее исследо-
ваниям, характеризуется гетерозиготным генотипом 
(Rpf1rpf1). Сорта ‘Олимпийская надежда’, ‘Привлекатель-
ная’ и ‘Фейерверк’ имеют рецессивный гомозиготный 
генотип по гену Rpf1 (rpf1rpf1) (Lyzhin, Luk’yanchuk, 
2020). В связи с этим гибридные комбинации Былин-
ная × Олимпийская надежда, Былинная × Фейерверк, 
Олимпийская надежда × Былинная, Привлекательная × 
Былинная, Фейерверк × Былинная соответствуют анали-
зирующему типу скрещивания (Aa × aa) и теоретический 
выход сеянцев с аллелем резистентности Rpf1 в генотипе 
должен составлять около 50%.

Результаты молекулярного скрининга показали, что 
в комбинации скрещивания Былинная × Олимпийская 
надежда количество сеянцев с маркером SCAR-R1A (сцеп-
лен с аллелем резистентности Rpf1) составило 33,3% от 
общего количества форм, в комбинации Былинная × Фей-
ерверк – 37,2%, комбинации Олимпийская надежда × Бы-
линная – 39,4%, комбинации Привлекательная × Былин-
ная – 39,6%, комбинации Фейерверк × Былинная – 36,2%. 
Пример идентификации приведен на рисунках 1, 2, ре-
зультаты – в таблице. 
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Таблица. Результаты анализа наследования маркерных фрагментов гена Rpf1 
в гибридных комбинациях земляники 

Table. results of the analysis of inheritance of marker fragments of the Rpf1 gene 
in hybrid combinations of strawberry

Рис. 1. Электрофоретический профиль маркера ScAr-r1A гибридных сеянцев земляники 
(комбинация скрещивания Олимпийская надежда × былинная): P1 – ‘Олимпийская надежда’, P2 – ‘Былинная’, 

9–25 – гибридные сеянцы; М – маркер молекулярного веса ДНК
fig. 1. Electrophoretic profile of the ScAr-r1A marker of strawberry hybrid seedlings 

(cross combination Olimpiyskaya nadezhda × Bylinnaya): P1 – ‘Olimpiyskaya Nadezhda’, P2 – ‘Bylinnaya’, 
9–25 – hybrid seedlings; М – DNA molecular weight marker

Рис. 2. Электрофоретический профиль маркера ScAr-r1A гибридных сеянцев земляники 
(комбинация скрещивания былинная × Фейерверк): P1 – ‘Былинная’, P2 – ‘Фейерверк’, 1–13 – гибридные сеянцы; 

М – маркер молекулярного веса
fig. 2. Electrophoretic profile of the ScAr-r1A marker of strawberry hybrid seedlings 

(cross combination Bylinnaya × feyyerverk): P1 – ‘Bylinnaya’, P2 – ‘Feyyerverk’, 1–13 – hybrid seedlings; 
М – molecular weight marker

комбинация скрещивания / 
cross combination

количество сеянцев / number of seedlings

χ2

1 : 1
всего / 

Total

предполагаемый 
генотип Rpf1rpf1 /
Putative genotype 

Rpf1rpf1

предполагаемый 
генотип rpf1rpf1 / 
Putative genotype 

rpf1rpf1

шт. / pc. шт. / pc. % шт. / pc. %

Былинная × Фейерверк 43 16 37,2 27 62,8 2,813

Олимпийская надежда × Былинная 33 13 39,4 20 60,6 1,484

Привлекательная × Былинная 48 19 39,6 29 60,4 2,083

Фейерверк × Былинная 47 17 36,2 30 63,8 3,596
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Наибольшее количество гибридных сеянцев с пред-
полагаемым геном Rpf1 идентифицировано в комбина-
ции скрещивания Привлекательная × Былинная (39,6%), 
наименьшее – в комбинации скрещивания Былинная × 
Олимпийская надежда (33,3%). Среднее количество се-
янцев с идентифицированным маркерным фрагментом 
аллеля резистентности Rpf1 в геноме по изучаемым ком-
бинациям скрещивания составило 37,1%. При этом необ-
ходимо отметить, что максимальное отклонение от сред-
него в большую сторону составило 6,7%, в меньшую – 
10,3%, что свидетельствует о стабильности наследова-
ния данного признака.

Оценка соответствия фактического расщепления 
тео ретическому по критерию χ2 подтвердила моноген-
ный характер наследования маркерных фрагментов гена 
Rpf1 и соотношение частот встречаемости аллелей мар-
кера SCAR-R1A как 1 : 1 при уровне значимости 0,05. Так 
как комбинация скрещивания Былинная × Олимпийская 
на дежда представлена 12 генотипами, то расчетное зна-
чение критерия χ2 (1,332) является приблизительным 
вследствие малого количества гибридных сеянцев.

Полученные результаты подтверждают данные мо-
лекулярно-генетического анализа о предполагаемом ге-
терозиготном состоянии гена Rpf1 у сорта ‘Былинная’ 
и рецессивном гомозиготном – у сортов ‘Олимпийская 
надежда’, ‘Привлекательная’ и ‘Фейерверк’.

Использование сорта ‘Былинная’ (донор аллеля Rpf1) 
в качестве материнской или отцовской формы сущест-
венного влияния на выход сеянцев с геном Rpf1 не оказа-
ло. При использовании сорта ‘Былинная’ в качестве мате-
ринской формы среднее количество сеянцев c маркером 
SCAR-R1A, сцепленным с геном Rpf1, составило 35,2%; 
при использовании сорта ‘Былинная’ в качестве опыли-
теля – 38,4%.

Среди идентифицированных сеянцев с предполагае-
мым аллелем резистентности Rpf1 наибольший интерес 
представляют формы, дополнительно характеризующи-
еся комплексом других хозяйственно ценных признаков. 
К числу таких форм относятся отборные сеянцы 62-41 
(Былинная × Фейерверк), 65-17, 65-24 (Олимпийская 
надежда × Былинная), 69-29 (Фейерверк × Былинная), 
обладающие высоким уровнем адаптации к абиотиче-
ским (неблагоприятные факторы осенне-зимнего перио-
да, высокие температуры и недостаток влаги в период 
вегетации) и биотическим стрессорам (мучнистая роса, 
белая и бурая пятнистости листьев), высокой продук-
тивностью, ценными товарно-потребительскими каче-
ствами и улучшенным биохимическим составом плодов 
(Lyzhin, Luk’yanchuk, 2020, 2021).

Так как расщепление в изучаемых гибридных комби-
нациях соответствовало математической модели 1 : 1, то 
можно предположить, что все идентифицированные се-
янцы с аллелем резистентности Rpf1 имеют гетерозигот-
ный генотип (Rpf1rpf1). При этом актуальной задачей 
является получение форм земляники с доминантным 
гомозиготным генотипом (Rpf1Rpf1), что позволит при 
использовании их в гибридизации получать до 100% 
устойчивых сеянцев. Как отмечает Isabelle O. Baumgart-
ner et al. (2015), использование в скрещивании гомози-
готных форм теоретически позволит избежать необхо-
димости проведения фенотипического или генотипиче-
ского анализа гибридного потомства по селектируемому 
признаку, тем самым сократив время анализа, трудовые 
и финансовые затраты. Для получения форм земляники 
с доминантным гомозиготным генотипом будут прове-
дены гибридизация гетерозиготных по гену Rpf1 геноти-

пов и последующий скрининг гибридного потомства 
с помощью маркера SCAR-R1A.

Заключение

Таким образом, проанализировано наследование 
в гибридном потомстве земляники садовой гена Rpf1 
устойчивости к фитофторозной корневой гнили. В сред-
нем по изучаемым комбинациям скрещивания количест-
во сеянцев с аллелем резистентности Rpf1 в геноме со-
ставило 37,1%. Максимальное количество выявлено 
в комбинации скрещивания Привлекательная × Былин-
ная (39,6%), минимальное – в комбинации скрещивания 
Былинная × Олимпийская надежда (33,3%). 

Идентифицированы перспективные для вовлечения 
в селекционный процесс гибридные формы земляники, 
характеризующиеся сочетанием генетически детерми-
нированной устойчивости к фитофторозной корневой 
гнили (генотип Rpf1rpf1) с комплексом других хозяйст-
венно ценных признаков: 62-41 (Былинная × Фейер-
верк), 65-17, 65-24 (Олимпийская надежда × Былинная), 
69-29 (Фейерверк × Былинная). 
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Бобовые культуры – богатый источник клетчатки, белков, витаминов и минералов. Нут (Cicer arietinum L.) – третье по 
мировой значимости бобовое растение, обладающее высокой питательной ценностью и содержащее множество био-
логически активных соединений, включая биологически активные пептиды. Биоактивные пептиды семян нута обла-
дают антиоксидантной, АПФ-ингибирующей, гипохолестеринемической, антигипертензивной, противомикробной, 
антитромботической, иммуномодулирующей, опиоидной активностями, а также способностью связывать минералы. 
Но несмотря на высокие питательные свойства, семена нута обладают антипитательными факторами, замедляющи-
ми переваривание и всасывание многих компонентов пищи. Исследования показали, что кулинарная обработка, 
предварительное проращивание или ферментация эффективно снижают содержание неусвояемых компонентов 
в нуте. 
В данной статье представлен обзор исследований, направленных на изучение биологически активных пептидов, по-
лученных из семян нута, и путей их образования, а также способов элиминации антипитательных факторов нута.
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Legumes are a rich source of many different biologically active substances, such as fiber, proteins, vitamins and minerals. Chick-
pea (Cicer arietinum L.) is the third most important leguminous plant in the world: it has high nutritional value and is a source 
of a wide range of bioactive compounds. Bioactive peptides of chickpea seeds have antioxidant, ACE-inhibiting, cholesterol-
lowering, antihypertensive, antimicrobial, antithrombotic, immunomodulatory, and opioid activities as well as the ability to 
bind minerals. But despite the benefits and high nutritional value, chickpea seeds contain antinutrients that reduce their nutri-
tional and biological advantages. These antinutritional factors include condensed tannins, raffinose, and phytic acid. Research 
has shown that cooking, pregermination or fermentation can effectively reduce the indigestible content of chickpea seeds. For 
this purpose, it is recommended to use certain physical, chemical or biological methods: heat treatment, soaking and/or germi-
nation, enzymatic hydrolysis, irradiation, etc. 
This review article presents the world’s results of research aimed at studying bioactive chickpea peptides derived from chick-
pea seeds and ways of their formation as well as methods for elimination of antinutritional factors.
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введение

Бобовые культуры принадлежат к семейству Legumi-
nosae, или Fabaceae, и считаются одними из самых значи-
мых сельскохозяйственных растений в мире после зер-
новых. Они произрастают на площади более 180 млн га, 
что составляет 12−15% посевных площадей Земли 
(Meena et al., 2015). Бобовые имеют особые питательные 
свойства. Они являются богатым источником белка, 
клетчатки, минералов (включая магний и калий), вита-
минов группы В и полифенолов, а также считаются про-
дуктами с низким гликемическим индексом (Rebello 
et al., 2014). Отдавая дань существенной роли бобовых 
в обеспечении питательными продуктами населения 
мира, 2016 г. был провозглашен ООН и ФАО «Годом бобо-
вых». Среди наиболее распространенных зерновых бобо-
вых культур – фасоль обыкновенная (Phaseolus vulga-
ris L.), горох посевной (Pea sativum L.), нут бараний (Cicer 
arietinum L.), чечевица пищевая (Lens culinaris Medik.), соя 
культурная (Glycine max L.), люпин изменчивый (Lupinus 
mutabilis L.) и арахис обыкновенный (Arachis hypogaea L.) 
(Pina-Pérez, Ferrús-Pérez et al., 2018; Murphy et al., 2018). 
На семена нута возлагаются большие надежды как на 
источник значительного содержания белков, пищевых 
волокон и биологически активных соединений (Chen 
et al., 2015).

Нут

Нут (C. arietinum) является одной из самых древних 
и потребляемых бобовых культур во всем мире. Это од-
нолетняя культура, хорошо приспособленная к мягкому 
и сухому климату, с высокой устойчивостью к жарким 
условиям при достаточном количестве влаги в почве, 
предпочитающая регионы с умеренным климатом (Wal-
lace et al., 2016; Bulbula, Urga, 2018).

Родиной нута считается юго-восточные регионы Тур-
ции, откуда по Великому шелковому пути эта культура 
распространилась по миру, завоевывая признание в пер-
вую очередь в странах Ближнего Востока и Индостана. 
В 2004 г. 45 стран, активно производивших нут, в сово-
купности произвели более 8,6 млн тонн. Индия являлась 
ведущим производителем нута; на нее приходилось око-

ло 66,19% мирового производства и 86,03% объема про-
изводства в странах Азии. Далее следовали Австралия 
и Турция (Kaur, Prasad, 2021), за ней шли Пакистан и Иран 
примерно с 6% и 4% мирового производства соответст-
венно. Напротив, Канада и США вносили очень незначи-
тельный вклад в общее количество производимого нута. 
На эти страны приходилось примерно по 1% мирового 
производства (Agriculture & Agri-Food Canada, 2004; Smith, 
Jimmerson, 2005). В 2019 г. ситуация изменилась. Статус 
наиболее активных производителей нута сохранился 
для Индии, Австралии и Турции. Далее следуют Россия, 
США, Эфиопия, Мьянма, Мексика, Пакистан и Канада 
(рис. 1). 

В странах бывшего СССР нут популярен в Молдове, 
Казахстане, на Кавказе и в Средней Азии. В России основ-
ные регионы – производители нута − Саратовская, Вол-
гоградская, Оренбургская, Самарская и Ростовская обла-
сти. К 2019 г. в данных субъектах было сосредоточено 
более 85% всех нутовых плантаций России, что обеспе-
чило более 80% всего собранного нута по стране.

Существует много способов употребления нута. Наи-
более часто семена нута употребляют в свежем и терми-
чески обработанном виде, используя для приготовления 
проростки, семена и иногда цветы. 

Продукты переработки нута находят широкое приме-
нение в мясной, молочной, кондитерской, хлебобулоч-
ной и других отраслях пищевой промышленности, где 
используются для формирования текстуры и консистен-
ции готовых пищевых продуктов. Также следует отме-
тить, что рациональность применения семян нута и про-
дуктов его переработки в отраслях пищевой промыш-
ленности определяется биологической ценностью 
и функциональными свойствами его белков.

Некоторые микроорганизмы, выделенные из семян 
свежего нута, такие как Limosilactobacillus fermentum Beij., 
Leuconostoc mesenteroides Tsenk. и Hansenula silvicola Wick-
er., а также из нутового дрожжевого хлеба, такие как En-
terococcus mundtii Coll., Enterococcus casseliflavus Their. and 
Jouh., Fructilactobacillus sanfranciscensis Kl. and Sugih., Sac-
charomyces cerevisiae Mey., Lactiplantibacillus plantarum 
subsp. plantarum Orla-Jen., Weissella viridescens Coll., Loigo-
lactobacillus bifermentans Kand., Pediococcus urinaeequi 
Mee., Streptococcus salivarius subsp. thermophilus Orla-Jen., 

Рис. 1. Мировой экспорт нута в 2019 г.

Fig. 1. world exports of chickpea in 2019
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Lactobacillus lactis subsp. cremoris List., широко использу-
ются для ферментации пищевых продуктов, так как мно-
гие из них обладают высокой протеолитической актив-
ностью. Так, использование нутовой муки и микроорга-
низмов, полученных из нута, в приготовлении теста по-
ложительно влияет на текстурные свойства и внешний 
вид хлеба, увеличивает выход теста. Нутовые семена или 
их экстракт также используются для ферментации све-
жего молока и приготовления йогуртовых продуктов.

Семена нута, обладая высоким содержанием белка, 
низким содержанием жира и натрия, не содержат холе-
стерина и являются отличным источником как раствори-
мой, так и нерастворимой клетчатки, сложных углево-
дов, витаминов, фолиевой кислоты и минералов, особен-
но кальция, фосфора, железа и магния, каротиноидов, 
витаминов группы В и др. Белки нута хорошо сбаланси-
рованы по аминокислотному составу. Высокое содержа-
ние аминокислот метионина и триптофана – отличи-
тельная черта семян нута (Kaur, Prasad, 2021). 

Углеводы составляют большую часть семян нута (62–
70%) и представлены в основном олигосахаридами 
(α-га лак тозидазой), подразделяющимися на две группы. 
Рафинозы, стахиозы и вербаскозы составляют первую 
группу, а ко второй относится галактозилциклит, имею-
щий сходство с цицеритом. Стахиоза и цицеритол содер-
жатся в нуте в наибольшем количестве.

Другие соединения семян нута представлены такими 
полисахаридами, как крахмал (устойчивый (неперевари-
ваемый) − 35% и доступный − 65%) и пищевые волокна 
(18–22%), из которых 4−8% растворимы, а 10−18% 
нерас творимы (Rachwa-Rosiak et al., 2015; Zhang Y. et al., 
2017).

Несмотря на высокую пищевую и биологическую 
ценность, у нута есть ряд питательных и технологиче-
ских проблем, таких как наличие антинутриентов, сни-
жающих усвояемость крахмала, белков и жиров, а также 
длительное время и трудность приготовления. Его хими-
ческий состав колеблется в зависимости от различных 
факторов, например от сорта и стадии зрелости, окружа-
ющей среды (в основном погодных условий) и агротех-
ники. В некоторых исследованиях также подчеркивают-
ся различия в физико-химическом составе этих бобовых 
(Rupérez, 1998). Эти различия могут быть связаны либо 
с внутренними факторами (в основном генетическими, 
которые частично ответственны за различия между сор-
тами), либо с внешними факторами, такими как условия 
хранения, тип почвы, агрономические методы, климати-
ческие факторы и технологическая обработка.

биологическая активность пептидов бобов нута

В семенах нута содержится множество биологически 
активных соединений, таких как фенолы, сапонины, ин-
гибиторы трипсина (Kou et al., 2013; Ghribi et al., 2015), 
а также биоактивные пептиды.

Биоактивные пептиды растений выполняют широ-
кий спектр функций, включая защиту самого растения от 
инфицирования патогенными микроорганизмами и ре-
гулирование его роста и развития. Кроме того, некото-
рые пептиды растительного происхождения играют 
ключевую роль в поддержании здоровья человека. С це-
лью стимулирования потребления полезных биоактив-
ных пептидов важной стратегией является повышение 
их концентрации в растительной пище путем совершен-
ствования технологий растениеводства. Важно отме-
тить, что на данный момент доступны многочисленные 

научные исследования по идентификации и характери-
стике биоактивных растительных пептидов (Belović 
et al., 2011; Ortiz-Martinez et al., 2014).

Основными запасными белками семян нута являются 
глобулины (56,0%), глютелины (18,1%), альбумины 
(12,0%) и проламин (2,8%) (Gupta, Bhagyawant, 2018). 
Ферментативная обработка белков нута приводит 
к образованию биоактивных пептидов. Биоактивные 
пептиды определяются как аминокислотные последова-
тельности в белке, которые оказывают положительное 
влияние на функции организма и/или на здоровье чело-
века в целом, обладая высокой пищевой ценностью. Эти 
пептиды могут регулировать важные функции организ-
ма посредством многочисленных биологически активно-
стей (Sánchez, Vázquez, 2017). Гидролиз белков in vitro 
привел к открытию большого числа биоактивных гидро-
лизатов и пептидов, хотя биодоступность многих из них 
еще предстоит установить. Тем не менее работа в этой 
области стремительно продвигается.

Антиоксидантная активность пептидов нута. 
Образование нестабильных свободных радикалов, 

таких как супероксид и гидроксил (ОН), является одним 
из неизбежных последствий дыхания аэробных организ-
мов. Данные радикалы способствуют разрушению кле-
ток и тканей организма, образуя химические связи с вну-
триорганизменными веществами (Zhang J. et al., 2009). 
Являясь высокоактивными соединениями, свободные 
радикалы могут повреждать белки, вызывать мутацию 
ДНК, окислять фосфолипиды мембран и изменять липо-
протеины низкой плотности (ЛПНП). В последнее время 
особый интерес вызывает использование экстрактов 
или концентратов белков (биоактивных пептидов) в ка-
честве антиоксидантов, поскольку они могут действо-
вать как ингибиторы перекисного окисления липидов, 
активные связующие агенты свободных радикалов и хе-
латирующие агенты ионов переходных металлов, кото-
рые катализируют образование свободных радикалов 
(Ghribi et al., 2015). Антиоксидантные пептиды обычно 
содержат от 3 до 20 аминокислотных остатков, и их ак-
тивность зависит от входящих аминокислот, последова-
тельности и структуры (Pihlanto-Leppälä, 2000).

Антиоксидантная активность низкомолекулярных 
пептидов нута хорошо известна. Более того, данная ак-
тивность может быть усилена после ферментативного 
гидролиза. Эти антиоксиданты пептидной природы мо-
гут оказывать влияние на снижение окислительного 
стресса и риска различных дегенеративных заболева-
ний, таких как рак, сердечно-сосудистые заболевания 
и воспалительные процессы, связанные с окислитель-
ным стрессом (Li et al., 2008).

Ингибирование ангиотензин-превращающего фермен-
та (АПФ) пептидами нута. 

АПФ – это фермент, который модулирует ренин-анги-
отензиновую систему (РАС) и, следовательно, регулирует 
кровяное давление. Избыточный уровень АПФ влияет на 
развитие и прогрессирование гипертонии. При клиниче-
ском лечении гипертонии используются препараты, ин-
гибирующие АПФ, но использование пептидов, получен-
ных из растительных пищевых белков, рассматривается 
как естественная и эффективная альтернатива лекарст-
вам (Aluko, 2008). Бобы нута являются многообещающим 
источником белка для получения биоактивных пепти-
дов, обладающих антигипертензивным действием (Gup-
ta, Bhagyawant, 2019), например гидролизат нута, полу-
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ченный вследствие обработки пепсином (Sánchez-Chino 
et al., 2019).

Гипохолестеринемическая активность пептидов 
нута. 

Современный образ жизни привел к увеличению по-
требления жиров и снижению потребления клетчатки, 
что приводит к высокому содержанию липидов в крови, 
а также к высоким концентрациям холестерина, которые 
могут оказывать негативный эффект на здоровье. Из-
вестно, что гиперлипидемия представляет собой фактор 
риска, связанный с различными сердечно-сосудистыми 
и метаболическими нарушениями, такими как ожире-
ние, атеросклероз, ожирение печени, панкреатит, коро-
нарная кардиопатия и др. По этой причине были прове-
дены масштабные исследования биоактивных соедине-
ний, снижающих уровень содержания липидов в крови. 
Некоторые исследования показали, что потребление 
нута снижает уровень холестерина, триглицеридов и ли-
попротеинов низкой плотности в крови, и это связано 
с высоким содержанием пищевых волокон и низким со-
держанием липидов в самом нуте (Jukanti et al., 2012). Из 
бобов нута был выделен пептид Вал-Фен-Вал-Арг-Асп, 
обладающий высокой гипохолестеринемической актив-
ностью, что было подтверждено методом in vivo (Shi et al., 
2019). 

высвобождение пептидов

Биоактивные пептиды могут быть заключены в ами-
нокислотной последовательности более крупного белка. 
Эти пептиды обычно состоят из 3–20 аминокислот и выс-
вобождаются из исходного белка после деструкции. Есть 
три способа высвобождения таких пептидов (рис. 2):

1. in vivo во время переваривания пищеварительны-
ми ферментами, такими как трипсин;

2. in vivo при переваривании микробными фермента-
ми;

3. in vitro во время обработки пищевых продуктов или 
ферментации протеолитическими растительными, жи-
вотными и микробными ферментами или микроорга-
низмами с протеолитической активностью, например 
Lactobacillus helveticus Orla-Jen. (Möller et al., 2008).

Ферментация

Ферментация – один из старейших методов произ-
водства и сохранения пищевых продуктов. Этот процесс 
способствует улучшению органолептических свойств 
продукта, а также увеличивает срок годности. Широкий 
ассортимент ферментированных продуктов питания 
можно найти по всему миру, и некоторые из них произво-
дятся на промышленном уровне в дополнение к кустар-
ному производству (Smid, Hugenholtz, 2010). Фермента-
ция – это эффективный способ образования гидролиза-
тов белков и биоактивных пептидов нута.

Молочнокислые бактерии (LAB) – большая группа 
бактерий, широко распространенных в природе и являю-
щихся постоянными представителями нормофлоры че-
ловека. Они используются из-за своих технологических 
свойств и в качестве промышленно ценных микроорга-
низмов при производстве ферментированных продуктов 
питания, и как пробиотики (Savijoki et al., 2006).

Протеолитическая система молочнокислых бакте-
рий, например Lactococcus lactis Lis., L. helveticus Orla-Jen. 
и Lactobacillus delbrueckii subsp. bulgaricus Orla-Jen., обла-
дает протеиназами широкой специфичности, способст-
вующими высвобождению большого числа различных 
олигопептидов (4−8 аминокислот) и пептидазами, рас-
положенными внутри клетки, необходимыми для пол-
ной деградации накопленных пептидов (Singh et al., 
2014). Выделение и идентификация микроорганизмов, 
полученных после спонтанной ферментации нута, очень 
важны для разработки специализированных заквасок. 
Штаммы, адаптированные к условиям для развития 
в нуте, имеют большое значение для стабилизации про-
мышленного производства. Для идентификации бакте-
рий рекомендуется использовать анализ нуклеотидных 

последовательностей генов 16S рРНК и ПЦР метод с ви-
доспецифическими праймерами (Boyaci Gunduz et al., 
2020).

Также ферментация нута молочнокислыми микроор-
ганизмами приводит к уменьшению количества пепти-
дов и соответствующему увеличению общего количества 
свободных аминокислот (TFAA), что свидетельствует об 
интенсивном протеолизе белков и их производных, осу-

Рис. 2. Различные методы получения биоактивных пептидов

fig. 2. Various methods of obtaining bioactive peptides
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ществляемом как эндогенными ферментами, так и бак-
териальными протеазами. Биологическое подкисление, 
осуществляемое LAB, приводит к активации эндогенных 
протеаз, которые запускают первичный протеолиз, при 
котором высвобождаются полипептиды среднего разме-
ра. Далее эти пептиды подвергаются ферментации пеп-
тидазами LAB (Schettino et al., 2019).

Продукты ферментативного гидролиза белков содер-
жат множество пептидов разной длины и аминокислот-
ного состава. Таким образом, выделение и очистка био-
активных пептидов является важной частью процесса 
идентификации биоактивных пептидов и определения 
их физических и химических свойств, а также оценки их 
биологической активности (таблица). Биоактивные пеп-
тиды отделяют от продуктов гидролиза белков различ-
ными методами, включая методы мембранного разделе-
ния и хроматографию (Aluko, 2012).

Гидролитические реакции

Ферментативный гидролиз белков сельскохозяйст-
венного сырья является наиболее распространенным 
и эффективным методом получения биологически ак-
тивных пептидов. Исследовано множество биоактивных 
пептидов, полученных путем гидролиза сырья наиболее 
известными ферментами животного происхождения – 
пепсином и трипсином. Многие из известных биоактив-
ных пептидов были получены с использованием желу-
дочно-кишечных ферментов, обычно пепсина и трипси-
на. Пептиды, ингибирующие ангиотензин-превращаю-
щий фермент (АПФ), и кальций-связывающие фосфопеп-
тиды (СРР), как правило, образуются под действием 
трипсина (FitzGerald et al., 2004: Gobbetti et al., 2004; Yama-
moto et al., 2003).

Горох, нут и маш являются богатыми источниками 
белков (19–35% в исходном сырье), содержащих различ-
ные аминокислотные последовательности, которые мо-
гут высвобождаться посредством ферментативного гид-
ролиза в виде биоактивных пептидов. В нескольких ра-
ботах в литературе подробно описывается образование, 
характеристика и оценка in vitro и in vivo биоактивных 
гидролизатов белков и пептидов, полученных в резуль-
тате ферментативного гидролиза гороха, нута и маша 
(Aluko, 2008).

Ферментативный гидролиз белков нута можно про-
водить на нутовой муке, нутовом белковом концентрате 
или белковых изолятах. Так, пептиды нута были образо-
ваны под действием ферментов алкалазы, α-хи мо трип-
сина, флаворзима, папаина, пепсина и трипсина либо от-
дельно, либо в виде композиций (Xu et al., 2020). Имеются 
данные по исследованию последовательностей пепти-
дов, полученных из нута в процессе ферментолиза бро-
мелайном. Два патента, CN106957833A и CN107383159A, 
приводят бромелайн в качестве потенциального фер-
мента, используемого в производстве гидролизатов нута 
(Girón-Calle et al., 2010). Однако последовательности этих 
пептидов до конца не изучены.

Алкалаза и флавурзим – это коммерчески доступные 
протеолитические микробные ферменты, обычно ис-
пользуемые в производстве пищевых ингредиентов. 
В коммерческом масштабе протеазы, полученные из 

мик роорганизмов, предпочтительнее протеаз, получен-
ных из растений и животных, поскольку их получение 
менее ресурсозатратное (Jisha et al., 2013).

Алкалаза широко используется в производстве гид-
ролизатов белков и пептидов из нута. Было показано, 
что гидролизаты белка нута, образованные под действи-
ем алкалазы, обладают потенциальными антиоксидан-
тными, АПФ-ингибирующими и гиполипидемическими 
свойствами (Medina-Godoy et al., 2012; Shi et al., 2019; 
Zhang T. et al., 2012).

Антипитательные факторы

Растения обычно синтезируют ряд вторичных ме-
таболитов как часть своей защитной системы от напа-
дения травоядных, насекомых и патогенов или как 
средство выживания в неблагоприятных ростовых 
условиях. Если такие растения потребляют животные 
или люди, эти соединения могут вызывать ряд небла-
гоприятных физиологических эффектов. Термины «ан-
тинутриент» или «природный токсикант» широко ис-
пользуются в литературе по пищевым продуктам и пи-
танию для описания метаболитов, защищающих расте-
ния. Бобовые – неизбежный источник антинутриентов 
в рационе человека. В бобовых культурах докумен-
тально подтверждено наличие некоторых четко опре-

веб-сайт / website Название / Title базы данных / Database

www.bioware.ucd.ie
www.uwm.edu.pl
www.imtech.res.in

PeptideRanker
BIOPEP
AntiBP2

Predicting potential 
biological activity

www.uwm.edu.pl/biochemia/index.php/en/biopep 
www.pepbank.mgh.harvard.edu
www.biopd.bjmu.edu.cn/ 
www.swepep.org
www.erop.inbi.ras.ru
www.milkampdb.org/ 
www.uniprot.org
www.ncbi.nlm.nih.gov 
www.peptides.be

BIOPEP PepBank BioPD 
EROP-Moscow SwePep 
MilkAMP UniProtKB 
NCBI Protein database 
PeptideDB AMPer

Protein/Peptide Sequence 
Database

Таблица. Некоторые базы данных для белковых/пептидных последовательностей 
и прогнозирования их биодоступности

Table. Selected databases for protein/peptide sequences and prediction of their bioavailability
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деленных факторов, препятствующих перевариванию 
(Mohan et al., 2016).

Несмотря на потенциальную питательную и полез-
ную для здоровья ценность нута, наличие антипитатель-
ных веществ ограничивает его биологическую ценность 
и использование в качестве пищи. Антинутриенты пре-
пятствуют действию пищеварительных ферментов, 
а также делают семена горькими (Domoney, 1999). Эти 
соединения часто называют антипитательными факто-
рами (ANF), они представлены рафинозой, фитиновой 
кислотой, конденсированными танинами, алкалоидами, 
лектинами, пиримидиновыми гликозидами (например, 
вицин и конвицин), сапонинами и ингибиторами проте-
аз (Coda et al., 2014).

Нут содержит различные антипитательные соедине-
ния, в том числе сапонины, фитиновую кислоту, конден-
сированный танин, рафинозу (Wang et al., 2010).

Количество рафинозы составляет 1,82 г/кг; конден-
сированных дубильных веществ – 0,88 мг/г; активность 
ингибитора трипсина (TIA) – 0,78 Ед (активность инги-
битора трипсина, выраженная в единицах ингибитора 
трипсина/мг образца); фитиновой кислоты – 2,62 г/100 г; 
фитазная активность – 2,08 Ед (одна единица (Ед) актив-
ности определялась как количество фермента, необходи-
мое для выделения 1 мкмоль/мин p-нитрофенола в усло-
виях анализа); общих сапонинов – 0,98 мг/г (De Pasquale 
et al., 2020).

Однако недавние эпидемиологические исследования 
показали, что многие антинутриенты в небольших коли-
чествах могут быть полезными для профилактики таких 
заболеваний, как рак и коронарные патологии (Muzquiz, 
Wood, 2007).

Рафиноза. 
Рафиноза присутствует во всех частях нута, но 

в большинстве своем накапливается в семенах и кор-
нях во время развития растения. Концентрация рафи-
нозы в семенах увеличивается по мере созревания 
и высыхания семян (Muzquiz, Wood, 2007). Рафиноза 
гидролизуется до D-галактозы и сахарозы с помощью 
α-галактозидазы (Curiel et al., 2015). Проращивание зе-
рен способствует значительному снижению содержа-
ния рафинозы в зерне нута за счет воздействия на ра-
финозу и стахиозу и расщепления их до простых легко-
усвояемых форм.

Конденсированные танины. 
Конденсированные танины (CT), которые составля-

ют большую часть антипитательных факторов нута, не-
гативно влияют на усвояемость и питательную ценность 
этого продукта. Флаван-3-олы представляют собой мо-
номеры конденсированных танинов (CT, также извест-
ные как проантоцианидины PA), которые широко встре-
чаются в оболочках семян, листьях, цветках, стеблях 
и других тканях во всем царстве растений (Sinha, Amresh, 
2018). Танины и конденсированные танины обладают 
сродством к связыванию с белком, что затрудняет его ус-
вояемость и доступность аминокислот. Следовательно, 
очень важно уменьшить эти антипитательные факторы 
и впоследствии улучшить питательные качества нута, 
чтобы повысить его потенциал в качестве пищи для че-
ловека (Roy et al., 2019). Вымачивание – один из старей-
ших, простых и наиболее эффективных способов удале-
ния АПФ. Например, вымачивание семян нута приводит 
к снижению доли танинов в нем на 53% (Rao, Deosthale, 
1982). 

Фитиновая кислота и активность фитазы.
Фитиновая кислота (PA) является формой хранения 

фосфора и обычно составляет 60−80% фосфорных соеди-
нений в пшенице, 66−70% в ячмене, 71−88% в кукурузе, 
50−70% в сое, 27−87% в чечевице и 40−95% в нуте от об-
щего фосфора. Фитиновая кислота также способна обра-
зовывать комплексы с белками и тем самым ухудшать их 
усвояемость и биодоступность. Фитаза – это фермент, 
который может расщеплять неперевариваемую часть PA 
(фитиновой кислоты), содержащуюся в зернах и маслич-
ных семенах и таким образом высвобождать усвояемый 
фосфор, кальций и другие питательные вещества (Kaya 
et al., 2009).

Физические и химические методы, применяемые для 
уменьшения или удаления антипитательных факторов, 
препятствующих усвоению нута, включают: замачива-
ние, кулинарную обработку, проращивание, селектив-
ную экстракцию, облучение и ферментативную обработ-
ку. Применения одного метода часто недостаточно для 
эффективной элиминации антипитательных факторов, 
поэтому обычно используются комбинации (Khattab, 
Arntfield, 2009; Khokhar, Owusu-Apenten, 2003; Khandelw-
al, Udipi, 2010).

выводы

Нут, как и другие бобовые, является перспективным 
источником биоактивных пептидов, обладающих гипо-
холестеринемической, антигипертензивной, антитром-
ботической, иммуномодулирующей, противомикробной 
опиоидной, минералосвязывающей, антиоксидантной, 
АПФ-ингибирующей и другими активностями, что было 
подтверждено рядом исследований. 

Изучение биологических активностей пептидов из 
нута в максимально возможной степени позволит при-
менять данные пептиды как в пищевой, так и в фарма-
цевтической промышленности. Изучение антипитатель-
ных факторов и методов их элиминации позволит умень-
шить негативные эффекты и сделает нут более доступ-
ным для потребления.
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Цель настоящего обзора – анализ и обобщение имеющейся информации о ДНК-маркерах, разработанных для селек-
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сосредоточены в основном на поиске и разработке молекулярных маркеров, сцепленных с генами расоспецифической 
устойчивости овса к P. coronata. 
В статье отражены преимущества и недостатки существующих ДНК-маркеров. В качестве наиболее доступных для 
внедрения в практическую селекцию овса нами рекомендованы прошедшие валидацию SCAR- и STS-маркеры к генам 
Pc39, Pc68, Pc91, Pc94. Приводятся результаты исследований по определению локусов неспецифической устойчивости 
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введение

Корончатая ржавчина – наиболее вредоносное забо-
левание овса посевного (Avena sativa L.) (Gorash et al., 
2017; Nazareno et al., 2018). Потери урожая в результате 
поражения данной болезнью составляют в среднем 10–
20%, а в годы эпифитотий могут достигать 80% и более 
(Gradoboeva, Batalova, 2018; Sidorov et al., 2018).

Возбудитель корончатой ржавчины овса – гриб Puc-
cinia coronata Corda f. sp. avenae Erikss. – относится к обли-
гатным паразитам. Вирулентность облигатных фитопа-
тогенов злаков к организму хозяина определяется ал-
лельными состояниями генов устойчивости (R-генов) 
и комплементарных им генов авирулентности патогена 
(Avr-генов). Существуют также данные об изменении ре-
зультатов взаимодействия патогена и хозяина под влия-
нием факторов внешней среды (Tyryshkin, 2016; Nazare-
no et al., 2018).

Внедрение современных молекулярно-генетических 
технологий позволяет получить новые знания о молеку-
лярно-генетических механизмах устойчивости и может 
способствовать ускорению процесса создания новых сор-
тов. В их числе разработка и использование ДНК-марке-
ров. Маркер-вспомогательная селекция (marker-assisted 
selection – MAS) заключается в применении молекуляр-
ных маркеров, тесно сцепленных с целевым геном или 
локусом (Khlestkina, 2013). Среди достоинств молекуляр-
ных маркеров можно назвать надежность, информатив-
ность, достоверность и воспроизводимость, независи-
мость результатов анализа от условий окружающей сре-
ды. ДНК-маркеры уже хорошо зарекомендовали себя при 
работе со многими культурами, например рисом, пшени-
цей и соей, их использование становится одним из стан-
дартов селекции растений (Joshi, Nayak 2010; Kanukova 
et al., 2019). 

По сравнению с другими зерновыми культурами 
(пшеница, рис, ячмень) молекулярно-генетические ис-
следования овса идут в более медленном темпе. Причи-
нами этого являются значительный размер генома A. sa-
tiva и его сложный состав, неполная информация о нук-
леотидных последовательностях (Gorash et al., 2017; So-
wa, Paczos-Grzęda, 2020b).

Цель настоящего обзора – анализ и обобщение имею-
щейся информации о ДНК-маркерах, разработанных для 
селекции овса на устойчивость к корончатой ржавчине.

Устойчивость овса к Puccinia coronata f. sp. avenae

Устойчивость, обусловленная генотипом растения-
хозяина, позволяет обеспечить эффективную защиту от 
ржавчинных грибов, избегая при этом применения фун-
гицидов. Поэтому значительные усилия исследователей 
направлены на выявление генов устойчивости к корон-
чатой ржавчине у видов овса и понимание того, как наи-
более эффективно использовать этот потенциал для 
обеспечения длительной устойчивости.

Поиск устойчивых к P. coronata генотипов овса ведет-
ся селекционерами с 20-ых годов прошлого века (Ause-
mus, 1943). Однако, согласно анализу базы данных (БД) 
Scopus, число публикаций, посвященных изучению 
устойчивости овса к корончатой ржавчине, невелико – 
около 140 публикаций за последние 45 лет. Интерес 
к данной теме вырос в конце 1990-х годов, что связано 
с внедрением молекулярно-генетических методов. Про-
блема не утратила свою актуальность и до настоящего 
времени.

Огромное значение в области генетических исследо-
ваний имеет международное сотрудничество. В мире бо-
лее ста научных центров изучают генетику устойчивости 
овса к P. coronata. Наиболее крупные из них сосредоточе-
ны в США, Канаде, Австралии, Бразилии, Великобрита-
нии, Испании, Польше, Чехии.

Согласно современной концепции фитоиммунитета, 
выделяют следующие типы устойчивости зерновых зла-
ков: базовая (обеспечивается рецепторными белками 
плазматической мембраны), расоспецифическая (обу-
словлена внутриклеточными рецепторами иммунного 
ответа) и неспецифическая (контролируется преимуще-
ственно локусами количественных признаков) (Skolot-
neva, Salina, 2019).

базовая устойчивость представляет собой общие 
механизмы устойчивости злаков к патогенам и основана 
на молекулярных структурах, сигнализирующих о про-
никновении патогена – PAMPs (pathogen-associated mo-
lecular patterns) (Skolotneva, Salina, 2019). В результате 
происходит индукция базовых защитных реакций, назы-
ваемых врожденным иммунитетом, или PTI (PAMP-trig-
gered immunity) (Dodds, Rathjen, 2010). При исследовании 
транскриптома растений A. sativa, инфицированных P. co-
ro nata, была обнаружена экспреcсия генов нескольких 
рецептороподобных киназ (Loarce et al., 2016). Молеку-
лярные механизмы, лежащие в основе базовой устойчи-
вости овса к патогенам, малоизучены, и пока эти знания 
имеют преимущественно фундаментальное значение.

Наиболее широко в селекции овса используется ра-
соспецифическая устойчивость к P. coronata, являющаяся 
частью запускаемого эффектором иммунитета (ETI – ef-
fector-triggered immunity), который представляет собой 
вторую, после PTI, линию защиты растения (Nazareno 
et al., 2018; Skolotneva, Salina, 2019). Концепция расоспе-
цифической устойчивости основана на гипотезе взаимо-
действия паразита и растения-хозяина «ген-на-ген». 
Этот тип резистентности зависит от доминантных оди-
ночных генов устойчивости (R-генов), обычно вызываю-
щих гиперчувствительный ответ, который либо полно-
стью, либо частично подавляет развитие гриба (Ohm, 
Shaner, 1992). R-гены в растениях кодируют нуклеотид-
связывающие белки, содержащие обогащенные лейци-
ном повторы (NB-LRR), которые действуют как иммун-
ные рецепторы для распознавания эффекторных белков 
патогена (Shafikova, Omelichkina, 2015). 

На сегодняшний день известно около 100 R-генов 
устойчивости рода Avena к P. coronata (Pc-гены) (Gnanesh 
et al., 2015). Информация о Pc-генах и генотипах-источ-
никах суммирована в работе (Gnanesh et al., 2014) и до-
ступна на сайте USDA (Oat crown rust…, 2017). Благодаря 
объединению усилий ученых из разных стран, имеются 
данные о локализации и природе некоторых Pc-генов, 
среди которых Pc38, Pc39, Pc45, Pc48, Pc50, Pc53, Pc58, Pc68, 
Pc71, Pc85, Pc91, Pc92, Pc94, Pc98. Данные о локализации 
этих генов в геноме овса и ссылки на литературу приве-
дены ниже в разделе «ДНК маркеры генов расоспецифи-
ческой устойчивости» (табл. 1). Совершенствование тех-
нологий расшифровки генома и поиск новых молекуляр-
ных маркеров позволяет корректировать информацию 
о характеристике и локализации того или иного гена, 
а также характере наследования и проявлении устойчи-
вости потомства при скрещиваниях (Cabral, Park, 2016; 
Klos et al., 2017; Admassu-Yimer et al., 2018; Zhao et al., 
2020).

Однако патогены способны преодолевать расоспеци-
фическую устойчивость хозяина путем мутации Avr-ге-
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нов или появления новых эффекторов (Skolotneva, Salina, 
2019). В связи с этим значительный интерес вызывает 
неспецифическая, или частичная устойчивость к P. co-
ro nata. Такой тип устойчивости не предотвращает зара-
жение растений полностью, однако приводит к сниже-
нию количества пустул на листе и их размера, а также 
уменьшает спорообразование. Неспецифическая устой-
чивость является более долговременной, чем расоспеци-
фическая, так как обычно наследуется количественно 
(несколько минорных генов или локусов количествен-
ных признаков (QTLs – quantitative trait loci)) и в меньшей 
степени зависит от изменений вирулентности патогена 
(Gorash et al., 2017; Nazareno et al., 2018; McNish et al., 
2020). 

Считается, что для получения длительной устойчи-
вости хозяина следует использовать сочетание генов, 
связанных с различными механизмами резистентности 
(Gorash et al., 2017).

Особенности биологии патогена

Создание устойчивых генотипов до сих пор остается 
сложной и приоритетной задачей селекции овса. Эта 
трудность во многом обусловлена особенностями биоло-
гии патогена. Популяции P. coronata характеризуются вы-
соким генетическим полиморфизмом вирулентности: 
большим количеством рас (патотипов), вследствие чего 
патоген способен преодолевать генетическую устойчи-
вость сортов, обусловленных Pc-генами, в течение 3–7 
лет (Carson, 2009b; Zhao et al., 2020). Быстрое появление 
новых патотипов ржавчины, отличающихся вирулентно-
стью и агрессивностью, связано с жизненным циклом 
патогена, включающим как бесполое, так и половое раз-
множение. 

Бесполое размножение гриба происходит на растени-
ях овса и родственных диких видов и представляет собой 
повторяющиеся циклы заражения урединиоспорами. 
Бесполое размножение способствует значительному рос-
ту численности патогена. Половой цикл связан с инфи-
цированием альтернативного хозяина рода Rhamnus L. 
и включает фазу мейоза, поэтому служит не только до-
полнительным источником инфекции, но и способствует 
генетической изменчивости популяции патогена (Naza-
reno et al., 2018; McNish et al., 2020). Высокий эволюцион-
ный потенциал данного патогена необходимо учитывать 
в стратегиях борьбы с болезнью. 

Эффективность селекции овса на устойчивость к ко-
рончатой ржавчине, как и другим болезням, зависит от 
понимания механизмов взаимодействия патогена и хо-
зяина, при этом значительный вклад в их изучение вно-
сят данные, полученные с использованием клеточных 
и молекулярных технологий (Gorash et al., 2017). В связи 
с тем, что применение фунгицидов для защиты от P. coro-
nata не только нежелательно, но и экономически невы-
годно, селекция, направленная на создание устойчивых 
сортов, признана в мире наиболее перспективным, эко-
номичным и экологически безопасным подходом для 
борьбы с корончатой ржавчиной овса (Ganesh et al. 2013; 
Cabral et al., 2014; Zhao et al., 2020).

Роль молекулярных маркеров в селекции овса 
на устойчивость к корончатой ржавчине

Селекция овса на иммунитет основана на поиске 
устойчивых к болезням генотипов и их использовании 
в программах гибридизации. При этом важным источни-

ком эффективных генов являются дикие виды. Более 
45 генов устойчивости к корончатой ржавчине было по-
лучено от вида Avena sterilis L. Благодаря отсутствию раз-
личий с A. sativa по уровню плоидности, удается относи-
тельно легко переносить гены устойчивости A. sterilis 
методами традиционной селекции (Martens, Dyck 1989). 
К источникам устойчивости к корончатой ржавчине так-
же относятся виды A. strigosa Schreb., A. longiglumis Durieu, 
A. magna Murphy et Terr., A. murphyi Ladiz, A. barbata Pott. ex 
Link (Gorash et al., 2017; Nazareno et al., 2018). Однако их 
применение осложняется значительными различиями 
геномов, что затрудняет межвидовую гибридизацию 
и передачу эффективных генов от дикорастущих видов 
сортам (Forsberg, 1990; Carson, 2009a; Rines et al., 2007, 
2018). 

Большая часть текущих программ выведения устой-
чивых сортов базируется на внедрении олигогенов расо-
специфической устойчивости (Gorash et al., 2017). Такая 
стратегия не приводит к длительной устойчивости сор-
тов к корончатой ржавчине, так как популяции патогена 
в ходе эволюции приобретают способность преодоле-
вать их резистентность. Эффективным способом увели-
чения срока устойчивости новых сортов является пира-
мидирование, т. е. объединение различных генов устой-
чивости в одном генотипе (Joshi, Nayak 2010; Nazareno 
et al., 2018; Kebede et al., 2019). Помимо расоспецифиче-
ской, в селекции овса используется неспецифическая 
устойчивость к корончатой ржавчине.

Таким образом, основными стратегиями создания 
устойчивых к корончатой ржавчине сортов являются:

• интрогрессия генов расоспецифической устойчи-
вости, 

• пирамидирование генов,
• селекция на неспецифическую устойчивость к за-

болеванию. 
Методы молекулярной биологии позволяют значи-

тельно упростить и ускорить селекционный процесс 
в любом из вышеперечисленных направлений. Примене-
ние ДНК-маркеров дает возможность идентифицировать 
в исходном материале гены устойчивости и контролиро-
вать их наследование в процессе гибридизации с гораздо 
более высокой точностью по сравнению с методами тра-
диционной селекции. При этом анализ можно проводить 
на любой стадии развития растений и одновременно 
определять наличие двух, трех и более генов или локусов 
(Gorash et al., 2017; Joshi, Nayak 2010). Применение моле-
кулярных маркеров в селекции овса может способство-
вать созданию новых конкурентоспособных сортов 
и обеспечить существенный «скачок» вперед (Gorash 
et al., 2017).

Далее подробнее рассмотрим разработанные к насто-
ящему времени ДНК-маркеры, перспективные для ис-
пользования в селекции овса на устойчивость к коронча-
той ржавчине.

ДНк-маркеры генов 
расоспецифической устойчивости

Несмотря на то что в литературе описано значитель-
ное количество генов расоспецифической устойчивости 
овса к P. coronata, лишь для некоторых из них установле-
на локализация на хромосомах (McNish et al., 2020), ин-
формация о клонированных генах Pc в литературе отсут-
ствует (McCartney et al., 2011; Gorash et al., 2017; Sowa, 
Paczos-Grzęda, 2020). В базе данных GrainGenes нами 
было найдено 93 гена устойчивости овса к корончатой 
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ржавчине. Среди них только для 21 гена указаны сцеп-
ленные ДНК-маркеры. При этом недостаточность моле-
кулярно-генетической информации часто не позволяет 
определить, являются ли некоторые гены, описанные 
разными исследователями, полностью идентичными, 
либо относятся к аллельным вариантам одного и того же 
гена (Nazareno et al., 2018).

Эффективность Pc-генов неразрывно связана с ра-
совым (патотипическим) составом возбудителя коронча-
той ржавчины на той или иной территории. Установле-
но, что многие Pc-гены до сих пор остаются эффективны-
ми против рас корончатой ржавчины, встречающихся 
в Центральной Европе, но количество молекулярных 
маркеров для этих ценных в селекционном плане генов 
пока ограничено (Sowa, Paczos-Grzęda, 2020a). Исследова-
телями были отмечены различия в расовом составе 
P. coronata в зависимости от региона РФ (Meshkova, Pyat-
kova, 2008). На Северо-Западе европейской части России 
(в Ленинградской области) наиболее высокий уровень 
устойчивости к корончатой ржавчине показали геноти-
пы, несущие гены Pc50-2, Pc54-2, Pc55 и Pc68 (Los kutov, 
2007). Устойчивостью к спорообразцам P. co ronata, со-
бранным на Северо-Востоке европейской части России 
(в Кировской области), обладали линии с генами Pc14, 
Pc46, Pc49, Pc50, Pc50-2, Pc50-4, Pc58, Pc59. Линии овса с ге-
нами Pc14, Pc38, Pc39, Pc48, Pc50, Pc50-2, Pc50-4, Pc58, Pc59, 
Pc60, Pc61, Pc68 показали устойчивость к спорообразцам 
патогена, взятым на Урале (в Челябинской области). 
В Западной Сибири (в Новосибирской и Омской облас-
тях) наиболее устойчивыми к местным популяциям 
P. coronata являются линии овса, несущие гены Pc50, Pc58 
и Pc59. При изучении спорообразцов, собранных на тер-
ритории европейской части России, Урала и Западной 
Сибири, полностью поражались линии-тестеры с генами 
Pc45, Pc47, Pc55, Pc56, Pc63, Pc67 (Meshkova, Pyatkova, 2008, 
2019). Расовый состав возбудителя корончатой ржавчи-
ны на одной и той же территории со временем может ме-
няться (Loskutov, 2007; Meshkova, Pyatkova, 2008), поэто-
му в этом направлении необходимы регулярные иссле-
дования.

В таблице 1 суммирована информация о ДНК-марке-
рах генов расоспецифической устойчивости овса к ко-
рончатой ржавчине, разработанных в период с 90-х годов 
прошлого века по настоящее время.

G. A. Penner et al. (1993) опубликовали работу, посвя-
щенную поиску RAPD-маркеров (случайно амплифици-
рованных полиморфных фрагментов ДНК), связанных 
с геном устойчивости Pc68. RAPD-маркеры относятся 
к неспецифичным ПЦР-маркерам, в основе метода лежит 
амплификация нескольких различных фрагментов ДНК 
с использованием одного короткого праймера со случай-
ной последовательностью (Kanukova et al., 2019). 

W. L. Rooney et al. (1994) сообщили об идентификации 
RFLP-маркеров (маркеров полиморфизма длины ре-
стрикционных фрагментов), сцепленных с генами устой-
чивости Pc91 и Pc92. Авторы рекомендовали данные мар-
керы для объединения обоих генов в одном генотипе. 
Разными исследователями были предложены RFLP-
маркеры, связанные с локусом Pca и генами Pc38, Pc39, 
Pc48, Pc58a, Pc58b, Pc58c, Pc71 (Rayapati et al., 1994; Bush, 
Wise, 1998; Wight et al., 2004; Hoffman et al., 2006). 

Следует отметить, что при работе с указанными RFLP- 
и RAPD-маркерами не проводилось их валидации на раз-
личном генетическом фоне. Данный этап разработки 
ДНК-маркеров очень важен (Leonova, 2013), и его отсут-
ствие не позволяет достоверно судить о надежности при-

менения существующих RFLP- и RAPD-маркеров для вы-
явления генов устойчивости овса к корончатой ржавчи-
не. Кроме того, использование неспецифичных RFLP- 
и RAPD-маркеров связано с рядом технологических недо-
статков (Khlestkina, 2013; Kanukova et al., 2019). В боль-
шей степени для MAS подходят специфичные ПЦР-марке-
ры: STS (сайты, меченые нуклеотидной последователь-
ностью) и SCAR (амплифицированные области, охаракте-
ризованные нуклеотидной последовательностью) (Okon, 
Kowalczyk, 2012).

В 2004 г. в результате изучения популяции F2 от скре-
щивания устойчивой линии S42 с восприимчивым сор-
том ‘Calibre’ были разработаны два SCAR-маркера: 
SCAR94-1 и SCAR94-2, сцепленные с геном устойчивости 
Pc94. Источником данного гена является диплоидный 
вид A. strigosa. Специфичность SCAR94-1 и SCAR94-2 была 
протестирована на трех других расщепляющихся попу-
ляциях, расстояние между геном Pc94 и маркерами соста-
вило от 0,9 до 3,4 сМ. Разработанные маркеры были реко-
мендованы для пирамидирования Pc94 с другими генами 
в ходе селекционного процесса (Chong et al., 2004).

В этом же году C. P. Wight et al. сообщили об ассоциа-
ции SCAR-маркера ячменя cdo113 с геном устойчивости 
к корончатой ржавчине овса Pc38. Источником гена яв-
ляется дикий гексаплоидный вид овса A. sterilis. Маркер 
был картирован на расстоянии 4 сМ от гена и рекомендо-
ван для маркер-вспомогательной селекции. Однако ва-
лидация маркера cdo113 не проводилась (Wight et al., 
2004).

C. A. McCartney et al. (2011) разработали пять SCAR-
маркеров, сцепленных с геном Pc91. Источником гена по-
служила линия Amagalon, полученная в результате фило-
генетически отдаленного скрещивания тетраплоидного 
A. magna и диплоидного A. longiglumis. В ходе работы 
была проведена валидация маркеров на 23 сортах, как 
несущих ген Pc91, так и без него. Высокую специфич-
ность показали маркеры oPt-0350-cdc2 и  oPt-0350-cdc3. 
Все пять маркеров рекомендованы авторами для пира-
мидирования Pc91 с другими генами в процессе создания 
новых сортов.

S. Sowa и E. Paczos-Grzęda (2020b) разработали шесть 
SCAR-маркеров, связанных с геном устойчивости Pc39, 
источником которого является A. sterilis. Ген Pc39, начи-
ная с конца 70-х годов ХХ века, относится к наиболее эф-
фективным генам устойчивости овса к корончатой ржав-
чине на территории Европы. Хотя в течение последнего 
десятилетия его эффективность постепенно снижается, 
она все же еще достаточно велика, и связанные с данным 
геном маркеры будут весьма полезны для селекции. В ка-
честве наиболее тесно сцепленного с Pc39 показал себя 
маркер SCAR_3456624, расположенный на расстоянии 
0,37 сМ от гена. Его надежность для идентификации Pc39 
была подтверждена в ходе валидации на 22 сортах, 15 из 
которых были носителями гена.

В работе J. Toporowska et al. (2021) предложено три 
SCAR-маркера, сцепленных с новым геном расоспецифи-
ческой устойчивости Pc50-5, среди которых высокую ди-
агностическую эффективность показал доминантный 
маркер 58163643_SCAR, расположенный в 0,1 сМ от гена 
Pc50-5.

Для идентификации и пирамидирования локуса Pca 
и генов Pc45 (PcKM), Pc68, Pc85 разработаны также SCAR- 
и STS-маркеры (Yu, Wise, 2000; Chen et al., 2006; Gnanesh 
et al., 2015).

В таблице 2 представлены ПЦР-маркеры, прошедшие 
валидацию и представляющие наибольший интерес для 
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Таблица 1. ДНк-маркеры генов расоспецифической устойчивости овса к корончатой ржавчине

Table 1. DnA markers of race-specific crown rust resistance genes in oats

Ген /
локус /
Gene / locus

Группа 
сцеп ления /
linkage 
group

картирующая популяция /
Mapping population

Типы 
маркеров /
Types of mar-
kers

литературный 
источник /
Published source

Pca A A. strigosa/A. wiestii
RFLP, RAPD, 
AFLP, STS

Rayapati et al., 1994; 
Wise et al., 1996; 
Yu, Wise, 2000

Pc_ PI258731 Mrg20 Betagene-1-1/MNBT1021-1-2; Deon-
1-2/ MNBT1020-1-1

SNP, KASP, Taq-
Man Rines et al., 2018

Pc38 Mrg02 OT328/Dumont;
Pendek-48/Pendek-38

RFLP, SCAR, 
HRM

Wight et al., 2004; 
Admassu-Yimer, Klos, 2016b

Pc39 Mrg11 Pendek-39/Pendek-48; OT328/Du-
mont; Celer/STH9210 RFLP, SCAR Wight et al., 2004; 

Sowa, Paczos-Grzęda, 2020b

Pc45 (PcKM) Mrg08
OT3019/Morton; CDC Weaver/Kame; 
OT9001/ OT3060; AC Morgan/Pc45; 
Kasztan/Pc45

SCAR, KASP, Taq-
Man

Gnanesh et al., 2015; 
Kebede et al., 2019

Pc48 Mrg20 Pendek-39/Pendek-48 RFLP, HRM Wight et al., 2004; Admassu-
Yimer, Klos, 2016b

Pc50-5 6A A. sterilis CW 486-1/Pendek SCAR Toporowska et al., 2021

Pc53 Mrg08 Clinton/6-112-1-15//Otana SNP Admassu-Yimer et al., 2018

Pc58a OT32 Ogle/TAM O-301 RFLP, HRM Hoffman et al., 2006; Ad-
massu-Yimer, Klos, 2016a

Pc58b, Pc58c OT32; OT33 Ogle/TAM O-301 RFLP Hoffman et al., 2006

Pc68 Mrg19
Rodney O/Pc68;
AC Assiniboia/MN841801; MS68/
S42; Pc68/5*Starter/UFRGS8

RAPD, STS, SNP, 
AFLP, HRM

Penner et al., 1993; 
Chen et al., 2006; 
Kulcheski et al., 2010; Ad-
massu-Yimer, Klos, 2016b

Pc71 Mrg05 D526/Lang RFLP, HRM Bush, Wise, 1998; 
Admassu-Yimer, Klos, 2016b

Pc85 B A. strigosa/A. wiestii STS Yu, Wise, 2000

Pc91 KOD_1_3_38

Amagalon/Starter-1; Amagalon/
Ogle-l; CDC Sol-Fi/HiFi; AC Morgan/ 
Stainless; SW Betania/ Stainless; AC 
Morgan/CDC Morrison; 

RFLP, SCAR, 
KASP, TaqMan, 
HRM

Rooney et al., 1994; McCart-
ney et al., 2011; Gnanesh et 
al., 2013; Admassu-Yimer, 
Klos, 2016a

Pc92 1 Obee/Midsouth//Starter-1; Obee/
Midsouth//Ogle-1 RFLP Rooney et al., 1994

Pc94 1 Calibre/S42; AC Assiniboia/S42 AFLP, SCAR, SNP Chong et al., 2004; 
Chen et al., 2007

Pc98 Mrg20 Pc98/Bingo; Pc98/Kasztan SNP, KASP Zhao et al., 2020

* – маркеры KASP, TaqMan и HRM также относятся к SNP-маркерам, но выделены в отдельные группы, т. к. их применение в MAS 
наиболее удобно и экономически выгодно

* – KASP, TaqMan and HRM markers also belong to SNP markers, but they are separated into different groups because their use in MAS 
is especially convenient and cost-effective
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практической селекции сортов овса, устойчивых к ко-
рончатой ржавчине.

С начала XXI века ведется поиск SNPs (однонук-
леотидных полиморфизмов) генов расоспецифической 
устойчивости овса к корончатой ржавчине и создаются 
маркеры на основе выявленных SNPs (Chen et al., 2006). 
Однонуклеотидные полиморфизмы характеризуются 
высокой плотностью распределения и эволюционной 
стабильностью, что делает использование SNP-маркеров 
весьма удобным. Они хорошо зарекомендовали себя во 
многих направлениях генетики и селекции, в том числе 
при скрининге исходного материала, составлении гене-
тических карт, маркер-вспомогательном отборе (Semagn 
et al., 2014; Kanukova et al., 2019). Существует большое ко-
личество разных по принципу действия генотипирую-
щих платформ для выявления SNPs. К ним относятся та-
кие технологии, как полногеномные SNP-платформы (ge-
nome-scale SNP-platforms), KASP (конкурентной аллель-
специфичной ПЦР)-маркеры, технология TaqMan, HRM 
(высокоразрешающего анализа кривых плавления).

В последние годы наибольшую популярность в се-
лекции приобретают KASP-маркеры. Идентификация ал-
лелей основана на конкурентном связывании двух ал-
лель-специфичных прямых праймеров, каждый из кото-
рых содержит уникальную концевую последователь-
ность. С 2013 по 2020 г. были разработаны KASP-маркеры, 
сцепленные с генами устойчивости к корончатой ржав-

чине Pc_PI258731, Pc45 (PcKM), Pc91, Pc98 (Gnanesh et al., 
2013, 2015; Rines et al., 2018; Kebede et al., 2019; Zhao et al., 
2020). Они значительно дешевле SNP-платформ для пол-
ногеномного анализа и являются более подходящими 
в ситуациях, когда требуется малое или умеренное коли-
чество маркеров для анализа большого количества 
образцов (Semagn et al., 2014; Ayalew et al., 2019).

В качестве надежного метода определения SNP широ-
ко применяется технология TaqMan, основанная на при-
менении, помимо праймеров, специфичных зондов. Мар-
керы TaqMan были разработаны для генов устойчивости 
к корончатой ржавчине Pc_PI258731, Pc45 (PcKM), Pc91 
(McCartney et al., 2011; Gnanesh et al., 2015; Rines et al., 
2018). Однако данный подход является более дорогосто-
ящим и менее эффективным, чем KASP (Ayalew et al., 
2019).

B. Admassu-Yimer и K. E. Klos (2016a, 2016b) разрабо-
тали маркеры для определения SNP, связанных с устой-
чивостью к корончатой ржавчине, с использованием 
HRM. Ими были получены HRM-маркеры для генов расо-
специфической устойчивости Pc38, Pc48, Pc58a, Pc68, 
Pc71, Pc91. Авторы подчеркивают более низкую стои-
мость разработки маркеров и меньшую стоимость реа-
гентов для анализа по сравнению с KASP- и TaqMan-
технологиями.

Таким образом, за последние тридцать лет были раз-
работаны различные типы ДНК-маркеров генов расоспе-

Таблица 2. характеристика наиболее перспективных ScAr- и STS-маркеров 
расоспецифической устойчивости овса к корончатой ржавчине

Table 2. Description of the most promising ScAr and STS markers of race-specific crown rust resistance genes in oats 

Ген /
Gene

Название маркера /
Marker name

последовательность прямого (f) 
и обратного (r) праймеров, 5’ – 3’ /
Sequence of forward (f) and reverse (r) 
primers, 5’ – 3’

Размер 
ампликона, пн /
Amplicon size, bp

литературный 
источник /
Published source

Pc39

SCAR_RAPD_H11 F: CTTCCGCAGTCTTACCTATTT;
R: CTTCCGCAGTGGTGTGGT 1111

Sowa, Paczos-
Grzęda, 2020b

SCAR_SRAP F: ATGCTCGTCCCCTATCTTCA;
R: CGTACGAATTCTTTAC 707

oPt-17172 F: GAAACGTGGGTTATGCTCGG;
R: AGACGCCGCGTACTCTCTAA 420

3456624 F: TGCAGTGAGCTAGTTTAGTT;
R: TTCAAGCATGAATCCAGAGT 60

3456272 F: TGCAGCAGGTATGGAAGTGAC;
R: GAATTGACAGCGCGGTGCG 42

3454401 F: CAGAGGAGTTGCTACTAGTACATGG;
R: TCACGGGAAGAAGTGCCAAG 61

Pc68 STS-309 F: GCTAAGCAACAAGGGCA;
R: GAAAGCCCAACAACATTCC 774 Chen et al., 2006

Pc91

oPt-0350-cdc2 F: M13-CACCTTCAAGGTAGTGTTTGG;
R: AGGCGCAAACTCAATCTTG 354

McCartney et al., 
2011

oPt-0350-cdc3 F: GGACTATCTAGTTTATGGAGGAG;
R: AGGCAAAACGAGCAGTGTAA 265

Pc94

SCAR94-1 F: CGTGCAAACTCCATGGAATC;
R: AAGCTTTCCGATGTGCTCAAG 300

Chong et al., 2004

SCAR94-2 F: TTACCTAACGAATCCGGCAG;
R: TCATGGAACTCATTAGCAGGG 449
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цифической устойчивости овса к корончатой ржавчине. 
Несмотря на то что они связаны с небольшим числом из-
вестных Pc-генов, они несомненно могут быть использо-
ваны в практической селекции. Различия в материально-
технической базе селекционных учреждений не позволя-
ют дать конкретных рекомендаций по выбору того или 
иного типа маркеров при создании устойчивых к заболе-
ванию сортов овса. Маркеры KASP, TaqMan и HRM на дан-
ный момент являются наиболее перспективными техно-
логиями идентификации генов устойчивости к коронча-
той ржавчине. SCAR- и STS-маркеры в большей степени 
подходят для широкого практического использования, 
благодаря наличию валидированных маркеров и эконо-
мической доступности. Для реализации стратегии пира-
мидирования генов расоспецифической устойчивости 
в селекции овса оптимальным вариантом является при-
менение комплекса маркеров, разработанных к различ-
ным Pc-генам.

Определение локусов неспецифической 
устойчивости к корончатой ржавчине 

Как уже упоминалось ранее, неспецифическая (час-
тичная) устойчивость к корончатой ржавчине сохраня-
ется дольше, чем расоспецифическая. Это привлекает 
к ней интерес при выведении новых сортов. Неспецифи-
ческая устойчивость не обеспечивает высокий уровень 
резистентности хозяина, но снижает степень развития 
патогена, что предотвращает эпифитотии и уменьшает 
потери урожая. Считается, что неспецифическая устой-
чивость овса к корончатой ржавчине имеет полигенную 
природу (Klos et al., 2017; Gorash et al., 2017; Nazareno 
et al., 2018, McNish et al., 2020). Однако в некоторых случа-
ях наследование неспецифической устойчивости может 
быть менее сложным и обусловлено действием одного 
или двух генов (Nazareno et al., 2018). Присутствие ра-
соспецифических генов может помешать выявлению ге-
нов частичной устойчивости. Кроме того, неспецифиче-
скую устойчивость чаще всего можно оценить только по 
фенотипу взрослых растений. Все это делает селекцию 
на частичную устойчивость более сложным и долгим 
процессом по сравнению с селекцией на расоспецифиче-
скую устойчивость. Применение маркер-вспомогатель-
ной селекции позволит повысить эффективность выве-
дения сортов с неспецифической устойчивостью к ко-
рончатой ржавчине. Для этого необходимо идентифици-
ровать QTLs (локусы количественных признаков) и опре-
делить тесно связанные с ними молекулярные маркеры 
(Babiker et al., 2015; Gorash et al., 2017; Nazareno et al., 
2018; McNish et al., 2020). Существуют два пути иденти-
фикации QTLs устойчивости овса к корончатой ржавчи-
не: QTL-картирование и полногеномный ассоциативный 
анализ.

Традиционное QTL-картирование основано на скре-
щивании двух линий или сортов, контрастных по инте-
ресующему признаку, и создании картирующих популя-
ций. Определяются полиморфные ДНК-маркеры, кото-
рые позволяют различить генотипы родителей. Данные 
маркеры используют для генотипирования всех линий 
картирующей популяции и на основе полученных дан-
ных строят генетическую карту сцепления. Картирую-
щие популяции оценивают в течение нескольких лет, 
в тепличных и полевых условиях, проверяя корреляцию 
между признаком устойчивости и маркерами. Точность 
QTL-картирования зависит от размера картирующей по-
пуляции, генетической изменчивости, которую она охва-

тывает, и плотности молекулярных маркеров (Chesnokov, 
Artem’eva, 2011). QTL-анализ обусловливает создание се-
лекционно ценных маркеров, которые служат эффектив-
ным инструментом для улучшения культурных растений 
(Vreugdenhil et al., 2007; Chesnokov, Artem’eva, 2011).

Примером использования метода QTL-картирования 
может служить исследование E. M. Babiker et al. (2015), 
в ходе которого были идентифицированы четыре QTLs 
неспецифической устойчивости овса к корончатой ржав-
чине, находящиеся на хромосомах 12D, 13A и 19A и опре-
деляющие от 10 до 53% фенотипического проявления 
признака. Валидация данных QTLs, т. е. их успешное вы-
явление при работе с популяциями иного происхожде-
ния, говорит о применимости полученных результатов 
независимо от генетического фона. В то же время воз-
можности такого использования QTLs и сцепленных 
с ними маркеров часто бывают ограничены, так как ро-
дительские генотипы картирующих популяций могут 
и не представлять собой все богатство генетического 
разнообразия, вовлекаемое в селекционные программы 
(Joshi, Nayak 2010; Montilla-Bascón et al., 2015).

Метод полногеномного ассоциативного анализа 
(GWAS) основан на выявлении неравновесного сцепле-
ния (LD) между аллелями разных локусов. Он позволя-
ет на основании сопоставления данных гено- и феноти-
пирования множества образцов одного вида определять 
взаимосвязь геномных маркерных локусов с признаками 
(Khlestkina, 2018).

Так, I. G. McNish et al. (2020) провели исследование 
256 линий овса, участвующих в селекционных програм-
мах США и Канады. Ими были идентифицированы QTLs 
количественной устойчивости овса к корончатой ржав-
чине в группах сцепления Mrg05, Mrg12, Mrg15, Mrg18, 
Mrg20 и Mrg33. Авторы сообщают, что выявленные QTLs 
и связанные с ними SNPs являются многообещающим 
материалом для дальнейшего изучения и использования 
в маркер-вспомогательной селекции устойчивых сортов 
овса.

Преимущества GWAS по сравнению с QTL-карти ро ва-
нием – это увеличение разрешения картирования, сокра-
щение времени исследования, возможность одновремен-
но изучать большее число аллелей (Chesnokov, Ar tem’ eva, 
2011; Montilla-Bascón et al., 2015; Khlestkina, 2018).

На данный момент идентифицировано значительное 
количество QTLs, ассоциированных с неспецифической 
устойчивостью овса к корончатой ржавчине. При этом 
использовались ДНК-маркеры различных типов. В рабо-
тах последних пяти лет преимущество отдается мульти-
плексным SNP-платформам и GBS-маркерам (маркерам 
для генотипирования посредством секвенирования) (Ba-
bi ker et al., 2015; Klos et al., 2017; Nazareno et al., 2018; 
McNish et al., 2020).

Следует отметить, что поиск QTLs, в которых локали-
зованы гены расоспецифической устойчивости к корон-
чатой ржавчине, также проводился (Zhu et al., 2003; Klos 
et al., 2017). K. E. Klos et al. (2017) указывают на то, что 
локусы неспецифической устойчивости и Pc-гены могут 
перекрывать друг друга на картах сцепления и четко от-
делить их друг от друга не всегда возможно.

Заключение

Методы молекулярной биологии становятся важным 
инструментом для создания новых сортов сельскохозяй-
ственных культур. Расширение знаний об устойчивости 
овса к патогену P. coronata, благодаря молекулярно-ге-
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нетическим данным, является ключом к разработке сор-
тов с длительной устойчивостью (Sowa, Paczos-Grzęda, 
2020b). Речь идет как о поиске новых генов и локусов 
устойчивости, так и уточнении молекулярной организа-
ции и функционирования уже известных генов. Для эф-
фективного использования Pc-генов необходимы допол-
нительные данные по молекулярному картированию, 
чтобы полностью охарактеризовать аллельные отноше-
ния между ними (Kebede et al., 2019). 

Интрогрессия генов устойчивости зависит от их на-
дежной идентификации в растении с использованием 
эффективных молекулярных маркеров (Toporowska 
et al., 2021). Проведенный анализ литературы показал, 
что основное внимание на данном этапе посвящено 
именно поиску и разработке молекулярных маркеров, 
связанных с расоспецифической устойчивостью овса 
к корончатой ржавчине. Не было найдено информации 
об устойчивых сортах, успешно созданных с применени-
ем ДНК-маркеров. В то же время ДНК-маркеры различ-
ных типов рекомендованы для практического примене-
ния, в частности для пирамидирования генов и увеличе-
ния срока устойчивости новых сортов. В качестве наибо-
лее перспективных и доступных для внедрения в прак-
тическую селекцию овса рекомендованы прошедшие 
валидацию SCAR- и STS-маркеры генов Pc39, Pc68, Pc91, 
Pc94. Эти маркеры могут обеспечить точный выбор же-
лаемых аллельных комбинаций. Однако стоит подчерк-
нуть необходимость осознанного подхода при сочета-
нии нескольких Pc-генов в одном генотипе. Обеспечение 
устойчивости овса к P. co ronata за счет генов расоспеци-
фической устойчивости эффективно, но зависит от реак-
ции сортов на местные популяции патогена (Fulcher 
et al., 2020). Ввиду эволюционной способности патогена 
преодолевать новые комбинации генов устойчивости 
стоит предусмотреть некоторый «резерв» устойчивости 
к данному патогену и использовать новые комбинации 
Pc-генов на практике постепенно, а также сочетать их 
с локусами, связанными с другими механизмами устой-
чивости овса к P. coronata.

К настоящему времени есть данные об идентифика-
ции QTLs неспецифической устойчивости к корончатой 
ржавчине. В отличие от расоспецифической, неспецифи-
ческая устойчивость овса к данной болезни эффективна 
против широкого спектра рас патогена и в течение дли-
тельного периода времени. Поэтому, несмотря на то что 
сложность наследования ранее ограничивала примене-
ние этого типа устойчивости в селекционных програм-
мах, ее использование в селекции в будущем необходимо 
(Isidro- Sánchez et al., 2020). 

В целом, применение ДНК-маркеров имеет значи-
тельный потенциал в селекции овса на устойчивость 
к корончатой ржавчине. Внедрение ДНК-маркеров в се-
лекцию овса будет возрастать с расширением молеку-
лярно-генетических данных и совершенствованием тех-
нологий выявления генов и локусов, связанных как 
с расоспецифической, так и с неспецифической устойчи-
востью овса к P. coronata.
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введение

Сохранение и рациональное использование генети-
ческого разнообразия культурных видов растений и их 
диких родичей (ДРКР) – основа продовольственной безо-
пасности любой страны, определяющая ее устойчивое 
развитие. Представители обширного рода Rubus L., вклю-
чающего около 750 видов (Alice, Camрbell, 1999; Lu, Bouf-
ford, 2003), распространены практически по всему зем-
ному шару, кроме Антарктиды. Многие из них (преиму-
щественно малины и ежевики) издревле активно ис-
пользовались населением и позднее, благодаря своей 
неприхотливости при возделывании, стали ценными 
ягодными культурами, плоды которых имеют важное пи-
щевое и лекарственное значение. С развитием селекции 
использование видового разнообразия малин и ежевик 
приобрело еще большую актуальность.

Род Rubus (триба Rubeae Dumort., подтриба Rubinae 
Focke, подсемейство Rosoideae Arn.) является одним из 
крупнейших в семействе розовых. Таксономически слож-
ный, с подразделениями разных рангов род представлен 
16 подродами (Krasovskaya, 2002). Видовое разнообра-
зие, спонтанная межвидовая гибридизация, многочи-
сленные интрогрессивные формы (особенно в подроде 
Rubus), широкие возможности для адаптации, частый 
апомиксис с последующей стабилизацией апомиктных 
форм и полиплоидия (Jennings, 1988; Thompson, 1997) 
приводят к формированию широкого спектра изменчи-
вости морфологических признаков, что сильно затрудня-
ет определение видовой принадлежности и выражается 
в разногласиях в вопросе трактовки объема рода (Mab-
berley, 1998). Монографическая обработка рода Rubus ми-
рового масштаба (Focke, 1910, 1911) включала 429 видов 
(12 подродов), из которых наиболее крупными являются 
Rubus (= Eubatus Focke) (ежевика – 132 вида), Idaeobatus 
(Focke) (малина – 117), Malachobatus Focke (Focke) (115 ви-
дов). В дальнейших региональных обработках значи-
тельно увеличилось число подразделений рода, в част-
ности серий (series), объединяющих группы близкород-
ственных таксонов, а также число видов, в частности 
в подроде ежевик – примерно до 400, среди которых опи-
саны тысячи апомиктичных форм (Jennings, 1988, Wagner 
et al., 1999), и в подроде малин – до 135 (Thompson, 1997). 

На основании молекулярно-генетических исследова-
ний в пределах рода Rubus выделяют новые группы, что 
создает основу для переоценки подразделений рода. 
В данной статье мы не касаемся вопросов молекулярной 
систематики и филогенетичеких связей видов в преде-
лах рода, изложение которых можно найти в соответст-
вующих публикациях (Alice, Campbell, 1999; Carter et al., 
2019; Kiani et al., 2021). 

Генетическое разнообразие рода Rubus обусловлено 
формообразовательными процессами, которые привели 
к формированию трех крупных подродов, отличающихся 
биоморфологическими особенностями: малины (Idaeo-
batus), ежевики (Rubus = Eubatus), азиатские малины (Ma-
lachobatus) и несколько мелких ветвей. В диссертации 
Л. С. Красовской (Krasovskaya, 2002) указывается, что 
плоды (соплодия) в роде можно сгруппировать в четыре 
основных типа в зависимости от особенностей разраста-
ния цветоложа, различной степени соприкосновения 
или смыкания плодолистиков, сухости или сочности ме-
зокарпиев зрелых костяночек. (1) Тип «малины» – по 
мере созревания плодов наружный сочный мезокарпий 
слипается своими выростами и образует плод, который 
легко снимается с сочного цветоложа. (2) Тип «ежеви-

ки» – зрелый плод состоит из смыкающихся плодолисти-
ков и отделяется вместе с верхушкой усохшего кониче-
ского цветоложа. (3) Тип «азиатские малины» в Юго-Вос-
точной Азии – со смешанными признаками вышеперечи-
сленных плодов. (4) Тип «костяники» – зрелые сочные 
костяночки легко отделяются друг от друга. Вариации 
этих типов плодов встречаются у представителей и дру-
гих подродов. 

Наибольшую помологическую ценность имеют пред-
ставители подродов малин (Idaeobatus) и ежевик (Rubus). 
Подрод малин распространен преимущественно в Азии, 
но некоторые виды произрастают также в Европе, Север-
ной Америке, Восточной и Южной Африке. Наибольшее 
разнообразие видов наблюдается на юго-западе Китая, 
вероятном центре происхождения подрода. Представи-
тели подрода ежевик встречаются по всему миру, цен-
тры разнообразия культивируемых ежевик находятся 
в Северной Америке и Евразии (Bologovskaya, 1936; Jen-
nings, 1988). Происхождение рода связывали с Гимала-
ями (Focke, 1910), гипотетическим центром видообра-
зования L.-T. Lu (1983) считал Юго-Восточный Китай; 
L.A. Ali ce, C.S. Campbell (1999) указывали на политопное 
происхождение рода с тремя центрами: 1 – Северная Аме-
рика с Мексикой и Гватемалой; 2 – Юго-Восточная Азия 
вместе с Австралией и Новой Зеландией, Тасманией 
и югом Южной Америки; 3 – Запад Северной Америки 
и Дальний Восток, включая Японию; Европа же является 
вторичным центром видообразования.

Представители подрода малин (Idaeobatus) преиму-
щественно диплоидны (2n = 14), с незначительным чис-
лом триплоидов и тетраплоидов (Kichina 1973; Thomp-
son, 1997). Виды подрода ежевик (Rubus) формируют по-
липлоидные ряды от 2x (2n = 14) до 12x (2n = 84) с основ-
ным числом хромосом х = 7, а также включают анеуплои-
ды разного уровня плоидности (Gruner, 1985; Thompson, 
1997).

Разнообразие рода на территории России 

Во флоре России произрастают представители семи 
подродов: subgen. Idaeobatus, subgen. Rubus, subgen. Cylac-
tis (Raf.) Focke, монотипные subgen. Chamaerubus O. Kuntze 
(= Chamaemorus L.), subgen. Hummulibatus Krassovsk., sub-
gen. Petrobatus (Čelak.) Krassovsk. и спорадически встре-
чающийся (гибридного происхождения?) subgen. × Idaeo-
rubus Holub (Krassovskaja, 2001), среди которых эндемич-
ных подродов нет.

На территории России выделяют три центра видово-
го разнообразия ежевик: в Калининградской области, 
где западноевропейские таксоны находятся на восточ-
ной границе своих ареалов; в Крыму, где распространены 
крымские формы средиземноморского происхождения, 
иногда трактуемые как эндемики; российском Кавказе 
(в основном в Предкавказье) в виде совокупности среди-
земноморских и кавказских представителей (Krasovska-
ya, неопубликованные данные). У малин таких крупных 
центров видового разнообразия на территории России 
нет. В то же время следует отметить ряд видов с обшир-
ными ареалами: от Северного Урала (бассейн реки Мезе-
ни) до Дальнего Востока: железистоопушенные R. matsu-
muranus Lćvl. et Vaniot. (= R. sachalinensis Lćvl.) и с почти 
таким же ареалом, как у предыдущего вида, R. melanolas-
ius sensu Focke – неопределенного таксономического ста-
туса. На Дальнем Востоке встречаются R. komarovii Nakai 
(гололистная форма железистоопушенных малин) и ис-
пользуемый в селекции R. crataegifolius Bunge. Евразий-
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ская малина обыкновенная (R. idaeus), родоначальник 
большинства культурных сортов, имеет самый большой 
ареал на территории России: к северу до 69°25’ с. ш. 
(Кольский п-ов, р. Печенга), на юге и на западе до ее ад-
министративных границ, к востоку до Енисейского кря-
жа и Бурят-Монголии (оз. Байкал, устье р. Сипуской) 
(Sinkova, 1980). При этом внутривидовое разнообразие 
малины обыкновенной (R. idaeus) представлено неболь-
шим числом разновидностей – восемью (названия при-
ведены без синонимики): var. aculeatissimus C.A. Mey., var. 
angustifolius Schmidely, var. anomalus Arrhen, var. denudatus 
Schimp. et Spenn., var. idaeus, var. leucocarpus Hayne, var. ma-
ri timus Arrhen., var. microphyllus Turcz. (Krassovskaja, 2018). 

Виды любой территории можно сгруппировать по ка-
тегориям: аборигенные (автохтонный и аллохтонный 
элементы флоры); виды адвентивные (заносные и инва-
зивные – чуждые, внедрившиеся элементы, как следст-
вие антропогенного влияния на флору). Существует не-
сколько типов классификаций адвентивных таксонов, 
которые отображают стратегию их адаптации. Культи-
вируемые в Европе и Азии дикорастущие североамери-
канские R. occidentalis L., R. allegheniensis Porter, R. strigo-
sus Michx. используются в селекции для получения но-
вых сортов (культиваров). Представители этих культи-
вируемых видов могут дичать и в некоторых случаях, 
успешно внедряясь в естественные ценозы и антропо-
генно нарушенные местообитания, натурализуются 
и переходят в категорию адвентивных.

Правила образования, обнародования и употребле-
ния названий культиваров, используемых в сельском хо-
зяйстве, лесоводстве и садоводстве, регулируются Меж-
дународным кодексом номенклатуры культурных расте-
ний (Brickell et al., 2016). 

Генетические ресурсы видов рода Rubus, 
используемые в программах по расширению 

разнообразия селекционных сортов

Снижение уровня генетического разнообразия совре-
менных сортов (генетическая эрозия) является одной из 
ключевых проблем в селекции многих культур, включая 
малины и ежевики. Наиболее часто в селекционном про-
цессе используют три культивируемых вида малин: 
R. idaeus (малина обыкновенная), R. strigosus (малина ще-
тинистая) и R. occidentalis (малина западная, или черная), 
которые относятся к секции Idaeanthi Focke. Важно отме-
тить, что в селекции применялось ограниченное число 
дикорастущих образцов R. idaeus и R. strigosus и их межви-
довых гибридов, а впоследствии – предельно ограничен-
ное число сортов-родоначальников, которые многократ-
но включались в последующий селекционный процесс 
(Jennings, 1988; Dale et al., 1993; Graham, Brennan, 2018). 
Так, результаты изучения родословных 137 сортов мали-
ны, выведенных в разных странах, указывают на ограни-
ченный набор сортов-родоначальников (Dale et al.,1993). 
Изученная выборка включала и 34 сорта малины отече-
ственной селекции. Позднее этот вывод подтвердили 
H. K. Hall с коллегами (Hall et al., 2009), которые проана-
лизировали родословные 6000 сортов и селекционных 
клонов, созданных в рамках селекционных программ 
разных стран. Результаты молекулярно-генетического 
анализа, выполненного с использованием различных 
ДНК-маркеров, также указывают на низкий уровень 
полиморфизма изученных выборок образцов, включав-
ших: 41 сорт малины обыкновенной (R idaeus), проана-
лизированный с 15 SSR-маркерами (Lācis et al., 2017); 

21 сорт малины западной (R. occidentalis) – с 18 SSR-
маркерами (Dos sett et al., 2010) и 10 сортов ежевики, из-
ученных с 7 AFLP-маркерами (Ipek et al., 2009). В сов-
местных исследованиях сотрудников ВИР с зарубеж-
ными коллегами (Lamoureux et al., 2011) с использова-
нием 8 SSR-маркеров были генотипированы 93 сорта 
малины обыкновенной из коллекции научно-произ-
водственной базы «Пушкинские и Павловские лабора-
тории ВИР» (ранее Павловская опыт ная станция ВИР), 
у которых также был выявлен низкий уровень генети-
ческого полиморфизма. 

Одним из резервов расширения генетического разно-
образия сортов малины является привлечение в скрещи-
вания дикорастущих видов рода. Использование полу-
ченных с их участием межвидовых гибридов и интрог-
рессивных форм наиболее актуально для расширения ге-
нетического разнообразия генофонда современных се-
лекционных сортов по устойчивости к абиотическим 
стрессорам, грибным и вирусным болезням. В европей-
ских селекционных программах (Finn, Knight, 2002) 
16 видов, в основном азиатских малин, участвовали в ка-
честве источников новых важных для селекции призна-
ков. В пяти селекционных программах США (Finn et al., 
2002) среди 58 видов из подродов Anoplobatus (Focke) Fo-
cke, Chamaemorus, Cylactis, Dalibardastrum Focke, Idaeoba-
tus, Malachobatus, Orobatus Focke и Rubus было выделено 
19 с ценными для селекции признаками, описание кото-
рых приведены V. H. Knight (2004). 

Приоритетным направлением использования в се-
лекции генетического потенциала дикорастущих видов 
является поиск источников устойчивости к вредителям 
и болезням. Так, из 132 изученных дикорастущих попу-
ляций малины западной R. occidentalis были выделены 
три, в которых были идентифицированы клоны, рези-
стентные к мозаичным вирусам, переносчиком которых 
по всей Северной Америке является крупная малиновая 
тля (Amphorophora agathonica Hottes) (Dossett, Finn, 2010). 
С использованием выявленных источников устойчиво-
сти было изучено наследование этого ценного признака, 
и в дальнейшем он был интрогрессирован в элитные се-
лекционные клоны (Bushakra et al., 2015). 

Видовое разнообразие рода Rubus также привлекает-
ся в селекционные программы России, хотя и менее ак-
тивно. Например, образцы дикорастущих видов R. idae us, 
R. crataegifolius и R. occidentalis участвовали в создании 
сортов малины селекции НИИ садоводства Сибири 
им.  М.А. Лисавенко: ‘Зоренька Алтая’, ‘Искра’, ‘Кредо’, ‘Ко-
ролек’, ‘Огонек сибирский’, ‘Сибиряночка’, ‘Блес тящая’, 
‘Уголек’, ‘Поворот’ (http://www.niilisa venko.org/variets/
rasp.htm). Образцы видов подрода Idaeobatus – малины 
западной (R. occidentalis), м. душистой (R. odoratus L.), 
м. боярышниколистной (R. crataegifolius), м. замечатель-
ной (R. spectabilis Pursh.), а также княженики обыкновен-
ной, или поленики (R. arcticus L. из подрода Cylactis), были 
использованы И. В. Казаковым с соавторами (Kazakov 
et al., 2016) в скрещиваниях с сортами малины обыкно-
венной (R. idaeus), что позволило создать 20 ремонтант-
ных сортов малины с рядом селекционно ценных при-
знаков.

Методы сохранения генетического разнообразия 
малин и ежевик

Для сохранения генетических ресурсов растений ис-
пользуются две базовых стратегии: in situ (в естествен-
ной среде обитания) и ex situ (вне исходной среды обита-

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):236-253

   •   183 (1), 2022   •   

239

Dunaeva S. E., Krasovskaya L.S., Gavrilenko T.A.



ния). Сохранение in situ осуществляется на особо охраня-
емых природных территориях (ООПТ) различных ран-
гов – в государственных природных заповедниках и за-
казниках, природных парках; а также в культуре – в фер-
мерских хозяйствах (базовые резерваты in situ, on farm), 
в садах (home gardens) с применением традиционных 
приемов агрокультур. Также используют метод реинтро-
дукции как способ восстановления популяций редких 
видов растений и растительных сообществ (Smekalova, 
2011). В условиях ex situ в полевых, in vitro и криоколлек-
циях сохраняются сорта, гибриды и отобранные клоны 
образцов разных видов рода Rubus (источники и доноры 
ценных признаков). В генбанках в условиях низкотемпе-
ратурного хранения сохраняется меж- и внутривидовое 
(популяционное) генетическое разнообразие в виде кол-
лекций живых семян. Оба метода сохранения генетиче-
ских ресурсов растений – in situ и ex situ – имеют свои до-
стоинства и недостатки. Для устойчивого развития про-
грамм по сохранению и рациональному использованию 
генетических ресурсов растений необходимо сочетание 
методов сохранения in situ и ex situ как взаимодополняю-
щих (Smekalova, Talovina, 2011). 

Типы коллекций и их использование 
в генетических банках растений 

Комплексное использование разных типов коллек-
ций (полевых, in vitro, крио, коллекций семян) повышает 
надежность сохранения генетических ресурсов в генети-
ческих банках растений. 

Программы сохранения генетического разнообразия 
растений ex situ ориентируются преимущественно на по-
левые коллекции, в которых проводится пополнение 
и изучение сохраняемого генофонда рода Rubus. Привле-
каются и выделяются из существующей коллекции 
источники и доноры хозяйственно полезных признаков, 
формируется стержневая коллекция образцов. Для мали-
ны и ежевики важными селекционными признаками яв-
ляются высокие показатели продуктивности, вкусовых 
качеств и транспортабельности плодов, зимостойкость, 
устойчивость к болезням и вредителям. Особое значение 
придается включению в полевую коллекцию местных/
традиционных сортов, которые утрачиваются из-за по-
тери интереса к ним со стороны пользователей, и их со-
хранность как носителей возможных ценных аллелей 
адаптивности могут обеспечить только генетические 
банки. В частности, Шведский национальный генный 
банк проводит поиск таких образцов ягодных культур, 
в том числе клонов малины, назначая им статус так на-
зываемых «мандатных» сортов. К ним относят местные 
сорта, которые были выведены, размножены в Швеции 
или имеют долгую историю выращивания в этой стране. 
Отмечено, что старые местные сорта, как правило, труд-
нее всего найти и идентифицировать. В список мандат-
ных сортов Швеции уже занесены 38 сортов малины 
и ежевики (Hjalmarsson, 2020).

Одной из основных задач в работе с полевой коллек-
цией является верификация сортов. Р. П. Бологовская, 
проводившая апробацию сортов малины на первых 
этапах формирования коллекции ВИР, отмечала, что 
даже из крупных зарубежных фирм поступало от 6% до 
22% неправильно определенных сортов. Верификацию 
сортов затрудняет использование в их названиях сино-
нимов. Например, у 13 сортов малины было отмечено 
наличие от двух до восьми синонимов (Bologovskaya, 
1937). 

Для идентификации сорта обращаются к соответст-
вующей литературе и авторским документам – описа-
нию селекционного достижения и анкете сорта, в кото-
рых указываются такие критерии сорта, как отличи-
мость, однородность, стабильность; также обращаются 
к гербарным образцам. В настоящее время в ВИР созда-
ются номенклатурные стандарты сортов различных 
культур, включая сорта малины отечественной селек-
ции. В соответствии с положениями Международного ко-
декса культурных растений (Brickell et al., 2016) номен-
клатурный стандарт – предпочтительно гербарный об-
разец сорта, который оформляется на основе раститель-
ного материала, полученного от автора (соавтора) сорта 
или официального представителя учреждения, в кото-
ром был выведен сорт. Такой гербарный образец допол-
няется фотографиями сортоспецифичных морфологиче-
ских признаков, регистрируется в качестве номенкла-
турного стандарта сорта и хранится в научном гербарии. 
В ВИР инициирована комплексная программа по созда-
нию номенклатурных стандартов сортов, их молекуляр-
но-генетической паспортизации, в том числе с привлече-
нием ДНК-маркеров, ассоциированных с локусами опре-
деленных важных для селекции признаков, а также со-
хранением генотипа номенклатурного стандарта в кон-
тролируемых условиях среды – in vitro и крио коллекциях 
(Gavrilenko, Chukhina, 2020). Такие исследования начаты 
и для сортов малин. Первые номенклатурные стандарты 
российских сортов малин недавно опубликованы (Kam-
nev et al., 2021).

Сохранение в полевых коллекциях, особенно старых 
посадок, чистосортности сортов малины, размножаю-
щейся корневыми отпрысками, имеет определенный 
риск, поэтому существует необходимость периодически 
проводить верификацию сортов. Корневая система ма-
лины представлена корневищем с системой придаточ-
ных корней, большая часть которых сосредоточена вбли-
зи куста, но имеются горизонтально расположенные 
придаточные корни, которые могут удаляться от мате-
ринского растения на 2-3 м и проникать в другие ряды 
посадки, так как стандартное расстояние между ряда-
ми – 1,5–2,0 м. Для сохранения чистосортности малины 
лучше применять квадратно-гнездовую схему посадки, 
позволяющую механизировано обрабатывать расстоя-
ние между отдельными сортами. В Национальном клоно-
вом генбанке сохранения гермоплазмы США (National 
Clonal Germplasm Repository, NCGR) поступившие в кол-
лекцию клоны поддерживаются в скринхаузах в индиви-
дуальных контейнерах. Для предотвращения некон-
тролируемых опылений у растений обрывают цветки 
и плоды (USDA Rubus crop…, 2015). 

In vitro коллекции используются для микроклональ-
ного размножения и сохранения в контролируемых усло-
виях среды дублетных образцов хозяйственно и эконо-
мически важных культур из полевых и семенных коллек-
ций, а также для их реинтродукции. Кроме того, в усло-
виях in vitro возможно проводить оздоровление образцов 
от фитопатогенов. (Wang et al., 2008; Antonova et al., 2015; 
Upadyshev et al., 2019; Mathew et al., 2021). Информация об 
in vitro коллекциях представителей рода Rubus приведе-
на в ряде публикаций (Reed, 1990; Withers, 1995; Jende-
rek, Reed, 2017; Dunaeva et al., 2018). 

Коллекции растений in vitro являются основой для 
создания криоколлекций. Криоколлекции служат для 
длительного сохранения разных частей растений, спо-
собных регенерировать целое растение – черенки, почки, 
меристемы, зародышевые оси, а также для депонирова-
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ния пыльцы. Для криоконсервации генотипов малины 
и ежевики используются апексы побегов in vitro расте-
ний (Gupta, Reed, 2006; Jenderek, Reed, 2017; Ukhatova 
et al., 2017; Vujović et al., 2017; Edesi et al., 2020).

В коллекциях семян сохраняется большое число об-
разцов разных видов, сбор и хранение которых в семенах 
наиболее экономично, при этом также увеличивается 
объем выборки сохраняемых образцов вида. Параллель-
но высеваются сеянцы из коллекций для верификации 
образцов, изучения их фенологических и морфологиче-
ских характеристик, а также хозяйственно важных при-
знаков. 

Наиболее крупная коллекция семян (1819 образцов), 
сохраняемых при минус 18°C, находится в Национальном 
клоновом банке гермоплазмы (National Clonal Germplasm 
Repository, NCGR), США (табл. 1). Сообщалось (Hall et al., 
2009) об относительно невысоком уровне всхожести се-
мян диких видов рода Rubus – до 56%, что связывают с не 
всегда оптимальным временем сбора семян в экспедици-
ях и недостаточно разработанными процедурами прео-
доления покоя и проращивания семян (Wada, Reed, 2011). 

По соотношению образцов, сохраняемых в разных 
условиях, доминируют полевые коллекции и коллекции 
семян на длительном низкотемпературном хранении. 
В обзоре ФАО (http://www.fao.org/wiews/data/ex-situ-sdg- 
251/overview/ru/) приведены данные по сохранению 
ex situ генетического разнообразия малины в регионах 
Америки, Африки, Европы и Океании. На 2020 год в 33 
странах этих регионов сохраняется 2332 образца (селек-
ционные и местные сорта, селекционные линии и дико-
растущие образцы) евразийской малины (R. idaeus) – ро-
доначальника многих сортов; из них в полевых коллек-
циях находится 53,7%, в коллекции in vitro – 15,6%, в кри-
околлекции – 0,8%, в семенах на среднесрочном хране-
нии – 2,4%, на длительном хранении – 41%. Из 1773 образ-
цов малины западной (R. occidentalis) – второго по значи-
мости в селекции североамериканского вида, в 28 стра-
нах этих регионов в полевых коллекциях насчитывают 
60,3% сортов и дикорастущих образцов, в in vit ro – 16,5%; 
в крио – 1,1 %, в семенах на среднесрочном хранении – 
0% и на длительном хранении семян – 30,5% образцов.

Пополнение и сохранение образцов в коллекциях не-
разрывно связано с их изучением. Результаты молеку-
лярно-генетических исследований генетического разно-
образия представителей рода Rubus отражены в ряде об-
зоров (Antonius-Klemola, 1999; Woodhead et al., 2010; Gra-
ham, Brennan, 2018; Foster et al., 2019), включая наш не-
давний обзор (Kamnev et al., 2020), поэтому в настоящей 
статье мы не будем останавливаться на этих вопросах.

коллекции образцов рода Rubus в отечественных 
и зарубежных учреждениях (состав и численность)

Информацию о коллекциях растительного разноо-
бразия рода Rubus можно найти на платформах некото-
рых информационных ресурсов (EURISCO, GRIN). Однако 
в международных базах данных не отражены сведения 
о коллекциях Российской Федерации и некоторых дру-
гих стран. В таблицах 1 и 2, составленных из доступных 
нам литературных источников, приводится обобщенная 
информация о состоянии генетических ресурсов рода, со-
храняемых в полевых, in vitro и криоколлекциях ряда уч-
реждений РФ и зарубежных стран.

Одна из главных характеристик коллекций генетиче-
ских ресурсов растений – видовое разнообразие. Как 
видно из таблицы 1, наибольшее число образцов видов 

рода Rubus присутствует в генбанках National Clonal 
Germplasm Repository (NCGR), США – 198 (коллекция се-
мян и клонов) и Millennium Seed Bank Royal Botanic Gar-
dens (Великобритания) – 73, в живом виде сохраняется 
в ботанических садах Китая 114 видов. В учреждениях 
Российской Федерации в живом виде сохраняются клоны 
77 видов, из них 35 видов (112 клонов) – в ВИР. 

Сорта малины и ежевики представлены в основном 
в полевых коллекциях. В России крупные полевые кол-
лекции находятся во Всероссийском селекционно-техно-
логическом институте садоводства и питомниководства 
(ВСТИСП, Москва) и его опорном пункте (Брянская об-
ласть, Кокино) – 101 сорт малины, преимущественно се-
лекции ВСТИСП, и во Всероссийском институте генети-
ческих ресурсов растений имени Н.И. Вавилова – 136 сор-
тов (малины, ежевики, малино-ежевичные гибриды) (см. 
табл. 2). В зарубежных странах европейского континента 
сопоставимые по численности образцов коллекции, пре-
имущественно сортов малины, содержатся в Великобри-
тании, Польше, Швейцарии, Украине. 

Наиболее представительная клоновая коллекция 
образцов Rubus собрана в генбанке NCGR (США), где в по-
левой коллекции поддерживается 881 образец и в кол-
лекции in vitro – 427 (https:/www.genesys-pgr.org/ru). Кол-
лекция in vitro ВИР также одна из наиболее крупных как 
по численности образцов (150), так и по их уникально-
сти, поскольку содержит образцы преимущественно оте-
чественного генофонда, незначительно представленно-
го за рубежом. 

Криоколлекции пока не нашли широкого распростра-
нения в системе сохранения генетических ресурсов ра-
стений рода Rubus. Можно отметить только Националь-
ный центр сохранения генетических ресурсов США (Na-
tional Center for Genetic Resources Preservation, NCGRP), 
Форт Коллинз, штат Колорадо, где на криосохранении 
находятся апексы побегов 187 образцов рода (см. табл. 2). 

клоновая коллекция образцов рода Rubus 
в вИР – история и современное состояние

Упоминание о первых коллекциях представителей 
рода Rubus в России можно найти в публикациях на рубе-
же XIX–XX веков. В частности, 58 образцов, из которых 
43 были представлены сортами малины, были выписаны 
из зарубежных стран Э. Регелем для созданного им помо-
логического питомника под Петербургом (ныне Лабора-
торный проспект Выборгской стороны) (Regel, 1886). По 
выращенным из семян экземплярам Э. Регель описал не-
сколько разновидностей и гибридов. К сожалению, не 
все типовые и аутентичные образцы сохранились в Гер-
барии Ботанического института им. В.Л. Комарова (LE). 
Растущие в местных садах под Санкт-Петербургом два 
сорта (‘Усанка’ и ‘Голландская’), и еще 25 зарубежных 
сортов малины упоминаются в Списке Стрельницкой 
дворцовой школы (List of plants …, 1907). 

В ВИР основную полевую коллекцию комплектовали 
руководствуясь стратегией Н. И. Вавилова по изучению 
и сохранению разнообразия культурных растений и их 
дикорастущих родичей. Эта коллекция закладывалась на 
экспериментальной базе «Красный Пахарь» (Ленинград-
ская обл.) (позднее Павловская опытная станция, ныне 
НПБ «Павловские и Пушкинские лаборатории ВИР»), 
климатические условия которой являлись благоприят-
ными для поддержания сортового и видового разнообра-
зия рода. Работу по сбору, изучению и систематизации 
образцов рода Rubus начинали М. А. Розанова (Rozanova, 
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Страна, название учреждения, 
город /
country, institution name, city

подрод /
Subgenus

вид /
Species

число
сортов /

number of 
varieties

Источник /
Reference

кОллЕкцИИ в РОССИйСкОй ФЕДЕРАцИИ

полевые коллекции 

Всероссийский селекционно-
технологический институт 
садоводства и питомниководства 
(ВСТИСП), Москва, включая 
Кокинский опорный пункт, Брянск

Idaeobatus
R. idaeus 100 Descriptor list…, 

2018R. occidentalis 1

Rubus (= Eubatus) – 10 По: Gruner, Kornilov, 
2020

Всероссийский институт 
генетических ресурсов растений 
имени Н.И. Вавилова (ВИР), Санкт-
Петербург

Idaeobatus
R. idaeus 82

Настоящая статья
R. occidentalis 2

× Idaeorubus – 10

Rubus (= Eubatus) – 42

Всероссийский научно-
исследовательский институт 
селекции плодовых культур, Орел

Idaeobatus R. idaeus 40 Lupin, Bogomolova, 
2019

Rubus (= Eubatus) – 28 Gruner, Kornilov, 
2020

Всероссийский НИИ садоводства 
имени И.В. Мичурина, Мичуринск Idaeobatus R. idaeus 30 Zhbanova, 2017

Всероссийский НИИ садоводства 
имени И.В. Мичурина, Мичуринск Rubus (= Eubatus) – 30 По: Grüner, Kornilov, 

2020

Отдел «НИИCC имени М.А. Лисавенко» 
ФГБНУ ФАНЦА, Барнаул Idaeobatus R. idaeus 59 Dolganova et al., 2008

Свердловская селекционная станция 
садоводства, Екатеринбург —«— —«— 60 Slepneva, Chebotok, 

2017

Сибирский НИИ растениеводства 
и селекции – филиал ИЦиГ СО РАН, 
Новосибирск

—«— —«— 6 Pomology,
2005

Главный ботанический сад имени 
Н.В. Цицина, Москва —«— —«— 96 Demidov, 2011;

Demidov, 2013

Ботанический сад Удмуртского 
государственного университета, 
Ижевск

—«— —«— 20

https://udsu.ru/
chapters/
departments/bot_
sad/bot_otdely/
labor_plodobov_
botsada

Ботанический сад Петрозаводского 
государственного университета, 
Петрозаводск

—«— —«— 34
https://petrsu.ru/
structure/353/
botanitcheskijsad

Ботанический сад Института 
биологии Коми научного центра УрО 
РАН, Сыктыквар

—«— —«— 39 Ruban, Timusheva, 
2006

Таблица 2. клоновые коллекции сортов малины и ежевики в генбанках и научных учреждениях 
России и зарубежных стран

Table 2. collections of Rubus l. accessions in genebanks and scientific institutions in russia and foreign countries
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Страна, название учреждения, 
город /
country, institution name, city

подрод /
Subgenus

вид /
Species

число
сортов /

number of 
varieties

Источник /
Reference

кОллЕкцИИ в РОССИйСкОй ФЕДЕРАцИИ

коллекции in vitro

Всероссийский селекционно-
технологический институт 
садоводства и питомниководства 
(ВСТИСП), Москва

Idaeobatus R. idaeus 15 Descriptor list…, 
2018

Всероссийский институт 
генетических ресурсов растений 
имени Н.И. Вавилова (ВИР), Санкт-
Петербург

—«— 
R. idaeus. 83

Dunaeva, Rokko, 2019

R. occidentalis 4

Rubus (= Eubatus)

R. argutus 
Link. 1

R. bartonii
A. Newton; 1

R. ursinus 
Cham. et 

Schldl.
2

R. laciniatus 1

R. trivialis 
Michx. 1

× Idaeorubus – 4

криоколлекции

Всероссийский институт 
генетических ресурсов растений 
имени Н.И. Вавилова (ВИР), Санкт-
Петербург

Idaeobatus R. idaeus 13 
Ukhatova et al., 2017;
неопубликованные 
данные, 2021 г. 

кОллЕкцИИ в ЗАРУбЕЖНых СТРАНАх

полевые коллекции

Австрия, Education and Research Centre 
for Viticulture and Pomology, Вена Idaeobatus R. idaeus 51 https://eurisco.ipk-

gatersleben.de

Беларусь, Институт плодоводства, 
Минская обл., агрогородок 
Самохваловичи

—«— —«— 95 Fralova, 2019

Великобритания, East Malling Research 
Station, Kent – –

>150 По: Graham, Brennan, 
2018Шотландия, The James Hutton 

Institute,Invergowrie, Dundee – –

Германия, Julius Kuhn-Institut (JKI), 
Dresden

Idaeobatus R. idaeus 
42 Höfer et al., 2019

Rubus (= Eubatus) –

Германия, Federal Plant Variety Office 
(Bundessortenamt), Station Wurzen, 
Wurzen

Idaeobatus R. idaeus 78

https://eurisco.ipk-
gatersleben.deГермания, Federal Research Centre for 

Cultivated Plants – Institute of Fruit 
Breeding, Dresden

—«— —«— 26

Таблица 2. продолжение

Table 2. Continued
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Страна, название учреждения, 
город /
country, institution name, city

подрод /
Subgenus

вид /
Species

число
сортов /

number of 
varieties

Источник /
Reference

кОллЕкцИИ в ЗАРУбЕЖНых СТРАНАх

полевые коллекции

Италия, CREA-Centro di Ricerca 
Olivicoltura, Frutticoltura 
Agrumicoltura – Sede di Roma, Rome

Idaeobatus R. idaeus 17
https:/www.genesys-
pgr.org/ruRubus (= Eubatus) R. ulmifolius 13

Канада – – >140 По: Graham, Brennan, 
2018

Латвия, Institute of Horticulture, 
Dobeles novads Idaeobatus R. idaeus 41 Lācis et al., 2017

Польша —«— —«— 108
http://www.
ribesrubus.gf.vu.lt/
download.htm

США, National Clonal Germplasm 
Repository (NCGR), Oregon, Corvallis

—«— —«— 239
https:/www.genesys-
pgr.org/ru—«— R. occidentalis 47

Rubus (= Eubatus) – 142

Украина, Інститут садівництва, Киев Idaeobatus R. idaeus 25

https://eurisco.ipk-
gatersleben.de

Украина, Мліївський інститут 
садівництва ім. Симиренка, 
Черкасская область, Городищенский 
район, село Млиев

—«— —«— 74

Чехия, Research and Breeding Institute 
of Pomology, Holovousy —«— —«— 54

Швейцария, ProSpecieRara, Basel
—«— —«— 110

Rubus (= Eubatus) – 28

In vitro коллекции

Казахстан, НИИ плодоовощеводства; 
Институт биологии и биотехнологии 
растений, Алматы

Idaeobatus R. idaeus 55 Turdiyev et al., 2020

Румыния, Research and Development 
Institute for Fruit Tree Growing, 
Maracineni, Arges

—«— —«— 89 – селекци-
онные линии

https:/www.genesys-
pgr.org/ru

США, National Clonal Germplasm 
Repository (NCGR), Oregon, Corvallis

—«— —«— 135

—«— R. occidentalis 28

Rubus (= Eubatus) – 92

криоколлекции

США, National Clonal Germplasm 
Repository (NCGR), Corvallis, Oregon; 
Plant and Animal Genetic Resources 
Preservation (NCGRP), Colorado, Fort 
Collins

– –

187 образцов, 
из них 89,5% 
со стандарт-

ным уровнем 
криорегене-

рации 
40/60%.

Jenderek, Reed, 2017

Примечание: «–» прочерк обозначает отсутствие данных 

Note: “–” means the absence of data

Таблица 2. Окончание

Table 2. The end
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1937) и Р. П. Бологовская (Bologovskaya et al., 1931; Bolo-
gov skaya, 1936, 1937). 

На первых этапах создания коллекции провели мони-
торинг сортового разнообразия малины в 13 админи-
стративных подразделениях СССР, выполненный на ос-
нове анкет, переписки и собственных обследований (Bo-
logovskaya et al., 1931), в результате чего был выявлен ма-
лочисленный и однообразный сортимент малины, с пре-
имущественным выращиванием сортов ‘Marlboro’ 
(‘Мальборо’), ‘Falstaff’ (‘Фальстаф’) и ‘Усанка’. Впоследст-
вии был привлечен клоновый материал сортов из раз-
личных отечественных и зарубежных фирм и садоводств, 
а также образцов семян из ботанических садов, универ-
ситетов и экспедиций ВИР. К 1935 г. в полевой коллекции 
ВИР уже насчитывалось 116 сортов (232 образца) мали-
ны (две трети из них были иностранными сортами) 
и 33 дикорастущих вида рода Rubus, представленных 186 
образцами североамериканского и евразийского про ис-
хождения (Rozanova, 1937). 

Эта самая большая коллекция селекционных сортов 
малины и образцов дикорастущих видов существовала 
в ВИР длительное время, вплоть до 2013 г. В настоящее 
время 65 сортов малины из этой коллекции сохраняются 
в in vitro коллекции ВИР. В 2021 г. в НПБ «Павловские 
и Пушкинские лаборатории ВИР» начато возобновление 
коллекции сортов и образцов видов рода Rubus.

В системе ВИР менее представительные по численно-
сти полевые коллекции образцов рода закладывались 
в разных климатических зонах на опытных станциях 
ВИР (ОС): на Северном Кавказе в Шунтуке (Республика 
Адыгея) на Майкопской ОС (327 м н. у. м.), в Хибинах 
(г. Апатиты) на Полярной ОС (179 м н. у. м.) и на Крым-
ской опытно-селекционной станции (ОСС), которая во-
шла в систему ВИР в 1958 г. (г. Крымск, Краснодарский 
край, 25 м н. у. м.). 

На Майкопской ОС формировалась уникальная кол-
лекция образцов дикорастущих видов ежевик, в том чис-
ле эндемиков, собранных в экспедициях, организован-
ных ВИР на Кавказе, который является одним из батоло-
гических центров (Yuzepchuk, 1941; Neronova, 1973). 
В окрестностях Майкопа ежевики восточно-средиземно-
морского происхождения, находясь в экологическом оп-
тимуме произрастания, легко адаптируются. Следует 
особо отметить гирканских представителей (сер. Dolicho-
carpae Sanadze) автохтонного происхождения (эндемики 
юго-востока Азербайджана и северо-востока Ирана), 
морфологически близких некоторым китайским и гима-
лайским видам муссонного климата, которые представ-
ляют особый интерес для селекции (Asilbaeva et al., 2019), 
так как их цветки характеризуются длинным цветоло-
жем (тором), что способствует увеличению плодов.

На Полярной ОС ставилась задача продвижения за 
Полярный круг растениеводства, в том числе ягодовод-
ства. Проводилось изучение сортов малины обыкновен-
ной, адаптированных к условиям Севера, а также сборы 
образцов дикорастущей малины и использование их 
в селекционной работе (Elsakova, Elsakov, 1999). 

Большой урон коллекциям был причинен во время 
Великой Отечественной войны. Павловская ОС находи-
лась под немецкой оккупацией с 1941 по 1944 г. Многие 
сорта и ценные гибриды плодовых и ягодных культур 
были вывезены за пределы России. Пострадали и кол-
лекции в Майкопе, пробывшие в оккупации семь месяцев 
(весна – лето 1942 г.) (Yushev, 2015). 

В настоящее время в клоновых полевых генбанках 
опытных станций ВИР содержится 359 образцов рода 

Rubus, относящихся преимущественно к подродам малин 
(Idaeobatus) и ежевик (Rubus). Из них в полевой коллек-
ции сохраняется 209 образцов: 84 сорта малины (из них 
64 отечественной селекции), 42 сорта ежевики, 10 сор-
тов малино-ежевичных гибридов, 32 клона дикорасту-
щей малины R. idaeus, 35 образцов (26 дикорастущих ви-
дов) ежевики, 6 клонов морошки (R. chamaemorus) (Ин-
вентаризационный список отдела ГР плодовых культур 
ВИР, 2020 г.). 

In vitro коллекция ВИР включает 150 образцов: 87 
сортов малины (из них 61 сорт отечественной селекции), 
20 сортов ежевики, 4 сорта малинно-ежевичных гибри-
дов, 20 образцов четырех дикорастущих видов малины 
и 19 образцов 15-ти дикорастущих видов. Большинство 
сортов малины (65 из 87) введено в in vitro коллекцию из 
полевой коллекции Павловской ОС в 2006–2007 гг. (Du-
naeva et al., 2018; Dunaeva, Rokko, 2019). В криобанк ВИР 
из коллекции in vitro заложены на длительное хранение 
13 сортов малины с уровнем криорегенерации 80–35% 
(см. табл. 2). 

Видовое разнообразие дикорастущих видов пред-
ставлено 52 клонами малины обыкновенной (R. idaeus), 
собранными в основном на территории Русского Севера, 
и преимущественно единичными клонами 26 видов еже-
вик, сохраняемыми в полевой и in vitro коллекциях ВИР. 
Небольшим числом клонов (6) представлена морошка 
(R. chamaemorus) (полевая коллекция) и единичными 
клонами – три вида малин: R. phoenicolasius, R. nutkanus 
Moc. (= R. parvifolius L.), R. illecebrosus (in vitro коллекция). 

В полевой коллекции Майкопской ОС поддерживает-
ся 107 образцов, из них 35 сортов малины (13 зарубеж-
ных и 22 отечественных), 3 образца дикорастущей мали-
ны R. idaeus, 30 сортов ежевики и 35 видообразцов (26 ви-
дов) дикорастущей ежевики, 4 малино-ежевичных ги-
брида (Semenova, Dobrenkov, 2019) (Инвентаризацион-
ный список отдела ГР плодовых культур ВИР, 2020 г.).

Полевая коллекция Полярной ОС включает 60 образ-
цов, в их числе 25 сортов малины отечественной селек-
ции, 29 клонов дикорастущей малины обыкновенной 
R. idaeus и 6 клонов морошки (R. chamaemorus) из природ-
ных популяций, преимущественно Мурманской области. 
Основные поступления образцов в коллекцию охватыва-
ют период с 2003 по 2013 г. (Инвентаризационный спи-
сок отдела ГР плодовых культур ВИР, 2020 г.) 

Полевая коллекция Крымской ОСС включает 42 об-
разца рода Rubus; среди них 17 отечественных и 7 зару-
бежных сортов малины, 6 сортов малино-ежевичных ги-
бридов, 11 сортов ежевики зарубежной селекции и един-
ственный в отечественной селекции сорт ежевики ‘Ага-
товая’, который был создан на этой станции и числится 
в Госреестре РФ с 2016 г. (State Register…, 2020). (Инвен-
таризационный список отдела ГР плодовых культур ВИР, 
2020 г.). 

Развитие стратегии пополнения, изучения 
и сохранения генетических ресурсов рода Rubus 

в генбанке вИР

Стратегия работы с коллекцией представителей рода 
Rubus развивается в следующих традиционных для ВИР 
направлениях:

• дальнейшее пополнение полевой коллекции 
источниками и донорами хозяйственно важных призна-
ков; сохранение и изучение образцов, адаптированных 
к местным условиям; поддержание и оценка новых 
образцов, несущих ценные признаки для селекции; 
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• использование современных биохимических мето-
дов для оценки образцов по ценным пищевым и лекарст-
венным характеристикам и молекулярно-генетических 
маркеров для изучения внутривидового генетического 
разнообразия; 

• сбор и закладка в генетический банк ВИР семян 
образцов видов рода Rubus из природных популяций. 
Особое внимание следует обратить на уникальное видо-
вое богатство ежевик Крыма (Yuzepchuk, 1950);

• создание номенклатурных стандартов сортов ма-
лины отечественной селекции и сохранение их в Герба-
рии культурных растений мира, их диких родичей и сор-
ных растений (Гербарий ВИР [WIR]);

• продолжение работ по введению в коллекцию 
in vitro дублетов ценных клонов полевой коллекции и ре-
интродукции ex vitro для восстановления утраченных 
в полевой коллекции образцов; 

• закладка в in vitro и криоколлекции сортов, номен-
клатурные стандарты которых переданы на хранение 
в Гербарий ВИР (WIR);

• фенотипическое и молекулярно-генетическое изу-
чение образцов после хранения в условиях in vitro и крио;

• совершенствование методов низкотемпературного 
хранения семян, методов среднесрочного хранения мик-
рорастений и методов, позволяющих увеличить эффек-
тивность криорегенерации образцов.

Заключение

Коллекция ВИР, содержащая 359 образцов рода Rubus, 
является одной из представительных в европейских 
странах. В полевой и in vitro коллекциях ВИР (без учета 
дублирования в них образцов) сохраняется 170 селекци-
онных сортов малины и 62 селекционных сорта ежевики. 
В Российской Федерации большая коллекция селекцион-
ных сортов малины поддерживается также во Всероссий-
ском селекционно-технологическом институте садовод-
ства и питомниководства (ВСТИСП) – 101 сорт, преиму-
щественно селекции данного учреждения. Самая круп-
ная по численности и видовому разнообразию рода Ru-
bus коллекция находится в США, в Национальном репози-
тарии клоновой гермоплазмы (NCGR): в ней сохраняется 
2221 образец, из которых 1819 образцов 198 видов рода 
хранится в семенах. 

Учитывая изменения климата и антропогенные фак-
торы, сокращающие природное разнообразие, сохране-
ние ex situ видового разнообразия является одной из 
приоритетных задач генетических банков растений. 
Кроме того, ex situ коллекции видового разнообразия ро-
да – это доступный ресурс для использования в интрог-
рессивной гибридизации, актуальной в настоящее время 
в селекции малины и ежевики. Из 16 подродов рода Rubus 
7 встречаются в природной флоре России. Некоторые ви-
ды рода (например, R. idaeus), имея широкий географиче-
ский ареал в нашей стране, характеризуются меж- и вну-
трипопуляционным разнообразием, которое можно со-
хранить в репрезентативной коллекции семян. Вместе 
с тем особое внимание следует обратить на сохранение 
in situ и ex situ уникального видового богатства ежевик 
Крыма.

Генетическое разнообразие селекционных сортов со-
храняется преимущественно в полевых коллекциях, где 
проводится изучение и верификация сортов. Для иден-
тификации сортов, выполняемой на основе морфологи-
ческих описаний, большое значение имеет разрабатыва-
емое в ВИР направление по созданию эталонных образ-

цов сортов – номенклатурных стандартов, сохраняемых 
в научном Гербарии (WIR). 

Поддержание образцов в коллекциях неразрывно 
связано с их изучением. Наряду с традиционными мето-
дами изучения, использование маркер-опосредованной 
и геномной селекции расширяет возможности в изуче-
нии и рациональном использовании генетического раз-
нообразия рода Rubus. 
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щей отрасли отмечают 2 апреля 2022 года юбилей выдающегося селекционера академика РАН Людмилы Андреевны 
Беспаловой, заведующей отделом селекции и семеноводства пшеницы и тритикале Национального центра зерна име-
ни П.П. Лукьяненко. 
Основной результат работы коллектива под руководством академика Л. А. Беспаловой – более 170 сортов различных 
видов пшеницы и тритикале, в том числе более 100 сортов пшеницы мягкой, которые обеспечивают около 10% миро-
вого производства зерна этой важнейшей для существования человечества культуры. Поставить на поток создание 
конкурентоспособных сортов пшеницы с уникальным сочетанием хозяйственно ценных признаков (качество зерна, 
адаптивность к абиотическим и биотическим стрессовым факторам, короткий вегетационный период) коллективу 
удалось за счет развития и реализации новой системы индустриальной селекции, аналогов которой нет в мире. По 
сути подход, разработанный в НЦЗ имени П.П. Лукьяненко под руководством Людмилы Андреевны Беспаловой, явля-
ется проверенной на практике эффективной стратегией новой «зеленой революции», способной обеспечить глобаль-
ную продовольственную безопасность. 

Ключевые слова: генетические ресурсы, полба, мягкая пшеница, тритикале, селекция, сортовая мозаика
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A strategy of the new “green revolution” in wheat breeding: 
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full Member of the russian Academy of Sciences

On April 2, 2022, the national and international scientific communities who specialize in wheat breeding and agricultural pro-
ducers in the wheat sector celebrated the birthday jubilee of Acad. Lyudmila A. Bespalova, a renowned breeder and head of the 
Department of Wheat and Triticale Breeding and Seed Production at the P.P. Lukyanenko National Grain Center.
The main result achieved by L.A. Bespalova’s team is more than 170 cultivars of various wheat species and triticale, including 
over 100 bread wheat cultivars that supply about 10% of worldwide grain harvests of this staple crop, most important for the 
existence of mankind. The team succeeded in commercializing their competitive wheat cultivars with unique combinations of 
agronomic traits (grain quality, adaptability to abiotic and biotic stressors, short growing season, etc.) because they developed 
and implemented a new industrial breeding system, unmatched in the world. In its essence, the approach developed under the 
leadership of L. A. Bespalova at the P.P. Lukyanenko National Grain Center is a practically proven strategy of the new “green 
revolution” capable of ensuring the global food security.
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Отечественное и мировое научное сообщество в сфе-
ре селекции пшеницы и сельхозпроизводители в соот-
ветствующей отрасли отмечают 2 апреля 2022 года юби-
лей выдающегося селекционера академика РАН Людми-
лы Андреевны Беспаловой.

На протяжении последнего десятилетия мир нахо-
дится в ожидании новой «зеленой революции» в селек-
ции основных продовольственных культур, подобно тем 
процессам, что позволили в 1960–1970-е годы в несколь-
ко раз повысить урожаи пшеницы и риса в развивающих-
ся странах. Глобальные задачи понятны – повышение 
урожайности и экологизация земледелия, но общемиро-
вая стратегия новой «зеленой революции» еще не опре-
делена. И пока одни видят несовместимость в достиже-
нии двух целей – экологического вектора в растениевод-
стве и повышения урожайности, в Национальном центре 
зерна имени П.П. Лукьяненко реализуется эффективная 
стратегия для достижения задач, поставленных перед 
новой «зеленой революцией», основанная на многообра-
зии, а именно: генетическом разнообразии исходного ма-
териала, диверсификации постоянно развивающихся 
подходов и методов создания сортов, а также разнообра-
зии сортимента в производстве. Основную формулу стра-
тегии отражает название «Создание диверсифицирован-
ного генофонда сортов пшеницы мягкой, адаптирован-
ного в пространстве и времени…», которым авторский 
коллектив под руководством академика РАН, доктора 
сельскохозяйственных наук, профессора, заведующей от-
делом селекции и семеноводства пшеницы и тритикале 
НЦЗ имени П.П. Лукьяненко Людмилы Андреевны Беспа-
ловой озаглавил тематику своей работы по селекции 
мягкой пшеницы (Ministry of Science…, 2021).

Именно за счет создания богатого разнообразия ге-
нофонда возделываемых в производстве сортов можно 
обеспечить высокий и качественный урожай. Эта потреб-
ность диктуется многообразием экологических условий, 
непредсказуемостью аномальных погодных явлений, 
давлением со стороны биотических стрессоров, антропо-
генных факторов и пестицидной нагрузки (Romanenko 
et al., 2005; Bespalova, 2015).

В ответ на эти вызовы был планомерно произведен 
переход от создания и использования сортов-«чем пи-
онов» к внедрению в производство системы «мозаично-
го» прецизионного применения сортов. Это потребовало 
существенного ускорения темпов в селекции. Так, с 2014 
по 2020 г. Госсорткомиссия допустила к использованию 

в производстве более 50 сортов пшениц селекции НЦЗ 
(URL: https://ncz-russia.ru/), что сравнимо с общим коли-
чеством сортов, созданных за 60 лет (с 1913 по 1973 г.) 
(Lukyanenko, 1973). То есть для решения задачи разно-
образия возделываемого генофонда пришлось увели-

чить темпы селекции почти в 10 раз. Причем возделыва-
емый генофонд активно пополняется не только сортами 
пшеницы мягкой, но и новыми (пшеница шарозерная) 
(Borovik et al., 2017) и «забытыми старыми» (полба) (Shu-
rovenkova et al., 2009; Bespalova, 2015). 

Увеличение разнообразия возделываемого генофон-
да было бы невозможно без использования генетических 
ресурсов культурных растений и их диких родичей из Ва-
виловской коллекции, которая и в будущем позволит со-
здавать климатически эластичные генотипы (Bespalova, 
2015), а ускорение темпов создания сортов почти в 10 раз 
было бы невозможно без развития и многообразия под-
ходов и методов при создании новых селекционных до-
стижений. В НЦЗ имени П.П. Лукьяненко внедрены тех-
нологии маркер-ориентированной селекции (Davo-
yan E.R., 2014; Filobok et al., 2018; Davoyan E.R. et al., 2019; 
Bazhenov et al., 2021), хромосомной инженерии (Ablova 
et al., 2016; Davoyan R.O. et al., 2019a) и биотехнологиче-
ские подходы (создание дигаплоидных форм) (Davo-
yan R.O. et al., 2019b), а в настоящее время начата апроба-
ция внедрения геномной селекции (Federal Scientific and 
Technical Program…, 2021). Применение методов хромо-
сомной инженерии и маркер-ориентированной селекции 
среди прочего позволяет реализовывать стратегию ге-
нетической защиты растений, позволяющей снижать 
чис ло химических обработок или совсем отказываться 
от них. Одновременно для управления фитопатологиче-
ской ситуацией в агроценозах пшеницы и контроля за 
ней служит внедренный метод сортовой мозаики: «моза-
ичное» размещение сортов, различающихся по степени 
устойчивости к болезням; он позволяет опережать пато-
гены через быструю сортосмену, оптимизировать фито-
патологическую ситуацию и стабилизировать валовые 
сборы зерна озимой пшеницы (Bespalova, Ablova, 2019).

Таким образом, сочетание в работе коллектива под 
руководством Л. А. Беспаловой подходов традиционной 
селекции с современными методами биотехнологии 
и хромосомной инженерии растений, а также разрабо-
танной авторами инновационной схемы селекционного 
процесса, позволило развить и реализовать новую систе-
му индустриальной селекции, в результате использо-
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вания которой коллектив авторов поставил на поток 
создание конкурентоспособных сортов пшеницы мяг-
кой с уникальным сочетанием хозяйственно ценных 
признаков (качество зерна, адаптивность к абиотиче-
ским и биотическим стрессорам, короткий вегетацион-
ный период). На основе разработанной схемы агроэколо-
гической оценки сортов внедрена в производство не 
имеющая аналогов в мире система «мозаичного» преци-
зионного применения сортов (сортовая мозаика).

Все это позволяет обеспечивать около 10% мирового 
производства зерна пшеницы (Ministry of Science…, 2021). 

В Государственном реестре селекционных достиже-
ний, допущенных к использованию в Российской Феде-
рации, сейчас находятся около 100 сортов пшеницы мяг-
кой, созданных коллективом под руководством академи-
ка Л. А. Беспаловой. В России они ежегодно занимают 
около 7 млн га посевных площадей, за рубежом – 6,5 млн 
га. Имеет место высокая степень коммерциализации по-
лученных результатов, заключены 2785 действующих 
лицензионных договоров на право их использования ин-
дустриальными партнерами (Ministry of Science…, 2021). 

Таким образом, высочайший профессионализм кол-
лектива во главе с академиком РАН Л. А. Беспаловой, раз-
витие лучших традиций научной школы, созданной не-
сколько десятилетий назад в Национальном центре зер-
на имени П.П. Лукьяненко, и внедрение новых инноваци-
онных подходов позволили получить результаты, не 
имеющие аналогов в мире, которые не просто вносят су-
щественный вклад в реализацию Доктрины продоволь-
ственной безопасности Российской Федерации и способ-
ствуют конкурентоспособности на мировом рынке, но 
и являются основой независимости нашей страны в во-
просах продовольственной безопасности.

Людмила Андреевна носит звание Героя труда Куба-
ни, награждена Золотой медалью имени академика 
П. П. Лукьяненко, орденом Трудового Красного Знаме-
ни, орденом Почета, медалью ордена «За заслуги перед 
Отечеством». В 2014 г. академик Л. А. Беспалова была 
участником эстафеты Олимпийского огня. Ее имя вклю-
чено в список граждан России, представленных в Зале 
национальной трудовой славы «Гордость России – люди 
труда»! 
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В данной статье рассматривается франко-советское научное сотрудничество на примере взаимодействия Бюро ин-
тродукции Всесоюзного института растениеводства и французских семеноводческих фирм. Показываются задачи, 
поставленные перед Бюро интродукции, а также масштабы интродукционной работы. Отмечается размах деятель-
ности Бюро, несмотря на многочисленные препятствия, которые он встречал. Так, семенной обмен был осложнен 
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Франции или же транспортными компаниями, а также финансовые затруднения. Сильнейшее влияние на работу 
Бюро интродукции оказывали идеологические конфликты, инициированные управляющими отдела А. К. Колем 
и позднее Г. Н. Шлыковым. Более того, само научное взаимодействие между СССР и Францией осложнялось политиче-
ской обстановкой в мире, где СССР и Франция не могли считаться союзниками. Несмотря на означенные проблемы, 
период с 1926 по 1933 г. считается самым продуктивным в вопросе взаимодействия Бюро и французских семеновод-
ческих фирм за то время, что Н. И. Вавилов был директором ВИР. 
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Федеральный исследовательский центр Всероссий-
ский институт генетических ресурсов растений имени 
Н.И. Вавилова (ВИР) хранит богатейший и старинный се-
менной фонд в мире. Институт получил всемирную из-
вестность благодаря Николаю Ивановичу Вавилову, воз-
главлявшему Институт с 1921 по 1940 г. В эти годы ин-
ститут активно развивался, пройдя путь от Отдела при-
кладной ботаники Сельскохозяйственного ученого коми-
тета до Всесоюзного научно-исследовательского инсти-
тута растениеводства. Разрастаясь, он становился все бо-
лее значимым для растениеводства и агрономии Совет-
ского Союза. Выйдя на всесоюзный уровень, он активно 
взаимодействовал с заграничными исследовательскими 
центрами, институтами, лабораториями и другими науч-
ными и хозяйственными организациями. Соглас но отче-
там о работе института за 1925–1926 и 1927–1928 гг., ос-
новной его целью было заявлено изучение культурных 
растений мира, поэтому одной из задач института избра-
ли создание мировой коллекции всех главнейших возде-
лываемых растений мира, а также растений, могущих 
быть введенными в культуру1. Для этого проводились 
экс педиции и обследования внутри СССР и за границей; 
необходимые образцы получали из различных учрежде-
ний путем выписки и обмена, а также от добровольных 
корреспондентов. Таким образом, институт занимался 
семенным обменом с другими странами, объемы которо-
го увеличивались из года в год. Идея о необходимости со-
здания мировой коллекции растений, по мнению Нико-
лая Ивановича Вавилова, являлась одной из первосте-
пенных. Для ее реализации Вавилов лично отправлялся 
в многочисленные экспедиции и налаживал контакты 
с зарубежными учеными. Так, одним из продуктивных 
направлений международного сотрудничества, иниции-
рованных Николаем Ивановичем, являлось взаимодейст-
вие с французскими учеными и организациями. 

Непосредственно выпиской необходимых институту 
образцов семян и растений (в том числе из-за границы), 
занимались сотрудники Бюро интродукции. Подразделе-
ние часто переименовывалось, но направления его дея-
тельности сохранялись2. Сущность работы Бюро интро-
дукции описана в «Положении об отделах института (ге-
нетики и селекции, агрометеорологии, интродукции)» от 
1931 г.: «В системе отдела Н. К. [Новых культур] и интро-
дукции осуществляется организация и подготовитель-
ная работа по организации внутрисоюзных и загранич-
ных экспедиций, имеющих целью привлечение в СССР же-
лательного к введению разнообразия сортов и форм ста-
рых и новых культур и их изучения на месте произраста-
ния. С этой целью Отдел […] принимает меры через кор-
респондентскую связь с заграничными научно-исследова-
тельскими учреждениями и специалистами для установ-
ления контакта и содействия с их стороны заграничным 
экспедициям Института растениеводства.» (TsGANTD 
of SPb, F. R-318, Op. 12, D. 33, p. 19). О масштабах осуществ-
ляемой интродукции можно судить по статье И. Г. Лоску-
това «От Бюро по прикладной ботанике до института по 
генетическим ресурсам растений», в которой приводятся 
следующие цифры. Так, в 1940 г. количество собранных 

1 Этой цели институт придерживался и далее
2 В 1922–1923 гг. – Бюро интродукции; Отдел информации 

и интродукции (с музеем) в 1924 г.; Бюро интродукции и ин-
формации в 1925–1926 гг.; Бюро интродукции в 1927–1928 гг.; 
в 1929 г. – Отдел интродукции с 1) секцией обмена с заграницей, 
2) секцией семенного фонда, 3) секцией новых культур, 4) сек-
цией регистрации, 5) секцией карантина; в 1930–1931 гг. – От-
дел интродукции и новых культур; Отдел новых культур и ин-
тродукции в 1934–1937 гг.; Бюро интродукции в 1938–1940 гг. 

образцов пшеницы составляет более 36 000, кукурузы – 
более 10 000, бобовых – более 23 000, овощных – около 
18 000. Общее количество составляет 250 000 экземпля-
ров (Loskutov, 2020). Таковы достижения Института ра-
стениеводства за время, когда Н. И. Вавилов был его ди-
ректором, лишь по одному направлению работы. В пись-
ме от 9 мая 1922 г., когда началась активная работа по со-
зданию семенного фонда, Вавилов писал Александру 
Ивановичу Мальцеву, что институт получил огромное 
количество семян из Америки, Франции, Англии и Герма-
нии (Scientific Legacy…, 1987). 

О количестве и характере писем, направляемых Бюро 
интродукции иностранным корреспондентам, возможно 
узнать из письма Н. И. Вавилова и начальника отдела 
Г. Н. Шлыкова в Сектор внешнего и внутреннего каран-
тина Народного комиссариата земледелия (Наркомзема) 
СССР. Заместитель Ленинградского Карантинного ин-
спектора в своем отношении № 22610 от 26 октября 
1934 г. просит предоставить копии всех писем, отправ-
ленных институтом иностранным корреспондентам для 
получения семян, так как полученный материал прихо-
дит часто зараженным. Это означает, что иностранные 
корреспонденты должны быть проинформированы об 
этом решении и о том, что их отправления были призна-
ны зараженными. Всесоюзный институт растениеводст-
ва на это заявляет, что такое требование не может быть 
выполнено. Вавилов и Шлыков объясняют свой ответ 
следующим образом: во-первых, Отдел интродукции ве-
дет обмен с более чем 10 000 корреспондентов, которые 
присылают свои материалы в основном бесплатно; дале-
ко не всегда отдел отсылал в обмен имеющиеся в распо-
ряжении института семена. Поэтому решение Наркомзе-
ма может нарушить уже налаженную систему поставок 
семян. Во-вторых, увеличивающееся количество выяв-
ленных инфекций связано напрямую с расширением де-
ятельности Бюро интродукции, поэтому в здании инсти-
тута были организованы карантинный пункт и прием-
ная оранжерея, которые не были подразделениями 
ВИРа3, но находились в нем, поскольку только ВИР в то 
время имел право выписывать образцы из-за границы. 
Наконец, объем писем, отправленных за границу, состав-
ляет несколько тысяч, поэтому представить все копии 
писем невозможно по техническим причинам (TsGANTD 
of SPb, F. R-318, Op. 12, D. 76, p. 30–32).

Таким образом, представляется возможным оценить 
масштаб работы Бюро интродукции. В частности, сотруд-
ники бюро вели активную переписку с французскими ор-
ганизациями и учеными. В переписке Бюро интродукции 
с научными учреждениями и коммерческими компания-
ми Франции по вопросам обмена и приобретения семян 
с 1926 по 1933 г. насчитывается более 110 французских 
адресов в 44 населенных пунктах. По данным интродук-
ционных журналов, из Франции, в период с 1925 по 
1941 г. было получено около 7 тысяч, из французских ко-
лоний, протекторатов и подконтрольных Франции тер-
риторий – более 3 тысяч, в общей сложности – более 
10 тысяч. Чтобы проиллюстрировать размах этой дея-
тельности, нами была составлена «Карта французских 
адресов в переписке Отдела интродукции ВИР с 1926 по 
1933 г.»4 и приведен список этих организаций. В некото-
рых городах были коммерческие компании, которые яв-
лялись постоянными корреспондентами института, на-

3 Ленинградская карантинная лаборатория Ленинград-
ской областной инспекции по карантину растений.

4 Составлена по материалам ЦГАНТД СПб, Ф. Р-318, Оп. 12, 
Д. 4, 7, 13, 32, 41, 46, 61, 73.
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пример знаменитая частная семеноводческая фирма 
Vilmorin-Andrieux et Cie (Вильморен-Андриё и компания), 
в которой Николай Иванович Вавилов проходил стажи-
ровку в 1914 г. в Верьер-ле-Бюисон. Также в некоторых 

населенных пунктах находилось сразу несколько адре-
сов. Так, в Марселе находились сразу Колониальный ин-
ститут Марселя (Institut colonial de Marseille), Парк Боре-
ли (Parc Borély), управление Сельскохозяйственной служ-
бы Буш-дю-Рон Министертва сельского хозяйства (Minis-
tère de l’agriculture, direction des services agricoles des 
Bouches-du-Rhône), а также частные адреса: директор бо-
танического сада Эдуард Хекель (Mr. Le Prof Edouard Heck-
el), господин Фондар – директор сельскохозяйственной 
службы Буш-дю-Рон (M. Fondard, directeur des servi ces ag-
ricoles des Bouches-du-Rhône) и Анри Жюмель – профес-
сор факультета наук, директор Колониального музея 
и ботанического сада (Henri Jumelle, Prof. A la fac. Des sci-
ences, Directeur du Musée colonial et du jardin Botanique). 

Отметим, что в 1926–1933 гг. Бюро интродукции об-
менивалось образцами не только с метрополией Фран-
ции, но и с французскими протекторатами и подкон-
трольными ей территориями, с государствами, такими 
как Тунис и Марокко (например, с доктором Бёфом 
(Boeuff) из Туниса и профессором Мьежем (Miège) из Ма-
рокко), а также с французским Алжиром5. Стоит отме-
тить, что такое взаимодействие было возможно только 
в рамках самого ВИР и благодаря его ученым, которые 
через Отдел интродукции поддерживали и развивали 
связи с коллегами. Типами организаций являлись: бота-
нические сады, колониальные институты, частные се-
менные компании, экспериментальные хозяйства, уни-

5 Эти территории были обследованы Н. И. Вавиловым в ходе 
Средиземноморской экспедиции (1926–1927 гг.), во время кото-
рой он установил прочные контакты с французскими учены-
ми и институтами.

верситеты и агрономические институты, а также другие 
ботанические, агрономические, научные и хозяйствен-
ные учреждения. Перечень этих организаций представ-
лен ниже (рисунок). 

Список адресов ученых, фирм, ботанических садов, 
институтов, экспериментальных станций и других 
учреждений, с которыми Отдел интродукции вИР 

вел переписку в период с 1926 по 1933 гг.

1. A la maison Denaiffe et fils, Carignan, France.
2. A la maison L. Renault, 98, route d’Olivet, Orléans, 

France.
3. Arboretum des Barres et Fructicatum Vilmorinianum, 

Les Barres, Nogent-sur-Vernisson, Loiret. 
4. Coopérative de Production de semences sélectionnées, 

de Seine-et-Oise. 
5. D. Vidal, Station d’Essais de semences, Montpellier, Fran-

ce.
6. Dir. du Centre de recherches Agronomiques d’Alsace, 8, 

rue Kléber, Colmar (Haut-Rhin).
7. Directeur Prof. C. Oueva, institut et Jardin Botanique de 

l’université, Dijon, France. 
8. Direction de l’institut et du jardin Botanique de l’univer-

sité de Besançon. 
9. Direction du jardin botanique de l’université de Mont-

pellier, France. 
10. Direction du jardin Botanique de la ville du Parc de la 

tête d’Or, Lyon. 
11. Direction du jardin Botanique de Rouen, France.
12. Direction générale des Eaux et Forêts, Nogent-sur-Ver-

nisson, Loiret. 
13. Dr. Evreinov, Domaine Bernardine, Nohic, Tarn-et-Ga-

ronne, France. 
14. E. Maquerlot, Grandes Pépinières de Fismes, Marne, 

France. 

Рисунок. карта, на которой обозначены адреса французских учреждений, 
с которыми Отдел интродукции вИР вел переписку в период с 1926 по 1933 г.

Figure. Map showing the addresses in france that the Plant Introduction Bureau of the Institute of Plant Industry 
contacted by correspondence from 1926 to 1933
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15. Ecole nationale d’agriculture, Montpellier.
16. Etablissement Horticole, B. Carriat, Antibes, Alpes Mari-

times, France. 
17. Etablissement Michel Chérot, I, Place des Deux-Roues, 

Paris, 1er arrondissement. 
18. Etablissement Vilmorin-Andrieux, Quai de la Mégisserie, 

Paris. 
19. Etablissements de Sélection Généalogique, Tourneurs 

frères, coulommiers (Seine-et-Marne). 
20. Etablissements des Grands Roseraies du Val de la Loire, 

Orléans. 
21. F. Foucard, Etablissement Horticole, 63, route d’Olivet, 

63, Orléans, Loiret. 
22. Ferme expérimentale, Avrillé, France.
23. Fondation d’Amélioration des plantes, Avertissements 

agricoles, Bordeaux (Villenave-d’Ornon). 
24. Graines et Plantes – Rivoire Père et fils, 16, rue d’Algérie, 

Lyon.
25. Henri Jumelle, Prof. A la fac. Des sciences, Directeur du 

Musée colonial et du jardin Botanique, 105, rue Edmond Ros-
tand, Marseille, France. 
26. Institut agricole de Beauvais, Oise, France. 
27. Institut colonial de Marseille. 
28. Institut colonial, 16, Place de la Bourse, Bordeaux, 

France.
29. Jardin Botanique de Caen.
30. Jardin Botanique de l’université de Liège. 
31. Jardin Botanique de l’université, Bordeaux. 
32. Jardin Botanique de Nancy, France. 
33. Jardin Botanique de Talence, près Bordeaux, Gironde.
34. Jardin Botanique de Grenoble, France. 
35. Jardin Botanique Toulouse.
36. Jardin Botanique, Côte d’Or, Dijon. 
37. Jardin Botanique, Les Barres, Loiret.
38. Jardin Botanique, Lille, France. 
39. Jardin Botanique, villa Thuret, Antibes, France. 
40. Jardin d’acclimatation “Les tropiques”, chemin des 

grottes St. Helene, Nice, France.
41. Jardin d’Acclimatation, Cannes, Alpes Maritimes, France.
42. Jardin de Marseille (Parc Borély), Marseille, France.
43. des plantes, Museum d’Histoire Naturelle, 61, rue de 

Buffon, Paris, 5eme, France. 
44. Jardin des Plantes, Orléans, France. 
45. Jardin des Plantes, Service des Plantations et Jardins de 

la ville de Nantes, Nantes.
46. Jardins Botaniques, Nantes, France. 
47. M. Aymard, Président société d’horticulture et d’histoire 

naturelle de l’Hérault, rue Durand 19, Montpellier. 
48. M. Broux, Institut de recherche agronomique, 42, Rue de 

Bourgogne, VIII, Paris. 
49. M. Fondard, directeur des services agricoles des 

Bouches-du-Rhône, Marseille. 
50. M. le Docteur F. Beufe, chef de service Botanique de la ré-

gence, Tunis.
51. M. Miranda (directeur) institut Alpin, Lautaret.
52. Maison A. Alliot, Serge Alliot fils, 11, rue du Canteleu, 

Lille.
53. Maison Cayeux et le clerc, 8, Quai de la Mégisserie, Paris.
54. Marcel James, USSY (Calvados), France (Etablissement 

d’Horticulture). 
55. Maurice Jeanson, Domaine du Marquenterre, St. Quen-

tin-en-Tourmont. 
56. Messrs. André Clément-Marot, 23, Avenue de Paris, 163 

Rueil, (S.-&-C.). 
57. Messrs. Lemoine et Fils, rue de Montet 136 à 142, Nancy, 

France. 

58. Messrs. O. Genest-Barge, 2 rue de la Barre, Lyon. 
59. Meunissier à Verrières-le-Buisson, Seine-et-Oise.
60. Ministère de l’agriculture, direction des services agri-

coles des Bouches-du-Rhône, Marseille. 
61. Ministère de l’agriculture, institut des recherches agro-

nomiques station centrale d’essais de semences, rue Platon, 4, 
(XVe arr.), Paris.
62. Ministère de l’agriculture, institut des recherches agro-

nomiques, station agricole, Alès (Gard). 
63. Monsieur 1er rédacteur du bulletin de l’agence Générale 

de Colonies, Paris, France. 
64. Monsieur Crépin (Station d’Amélioration des Plantes de 

grande culture de Dijon, 27, rue de Rouen, France). 
65. Monsieur G. Bouvet, Dir. Jardin des plantes, rue Boreau, 

Maine et Loire Angers, France. 
66. Monsieur Jean Laborde, prés. société d’acclimatation du 

Golfe de Gascogne, mairie de Biarritz, Pyrénées, France.
67. Monsieur le Barillier, Président société d’horticulture de 

L’arrondissement de Bayonne – Biarritz, à Bayonne.
68. Monsieur le dir, jardin botanique de Lyon, au parc de la 

Fête d’Or, France.
69. Monsieur le Directeur, Jardin Botanique, Toulouse, 

France.
70. Monsieur le Directeur, Jardin d’acclimatation, Cannes, 

Alpes Maritimes. 
71. Monsieur le Directeur, Jardin des Plantes de l’université 

de Montpellier, France.
72. Monsieur le directeur, Société nationale d’acclimatation 

de France, Paris, VIIIe, 198, Boulevard Saint-Germain.
73. Monsieur le Dr. A. Robertson Proshowsky, villa de Tro-

piques, Nice, France.
74. Monsieur M. J. Dubaquie, station Agronomique, Bor-

deaux, France. 
75. Mr. Ch. Brioux, Directeur de la Station Agronomique de 

la Seine-intérieure, Avenue de Caen, rue Blaise Pascal, Rouen.
76. Mr. G. Durivault, Pavillon de la Direction, Jardin des 

plantes, Nantes, Loire inf., France.
77. Mr. A. Tison, Prof. Faculté des sciences, université des 

Rennes, Rennes Ille-et-Vilaine. 
78. Mr. Bois, Prof. De culture au Museum National d’Histoire 

naturelle, 61 rue Buffon, Paris V.
79. Mr. E. Miège, Rabat, 67, Avenue de Témara. 
80. Mr. Eberhardt, Prof. De Botanique Agricole, Faculté des 

sciences, université de Besançon, Doubs, France. 
81. Mr. Jules Jollivet, directeur de la station spéciale de 

Conflans-Sainte-Honorine pour l’amélioration des semences, 
Quai de la République, II, a Conflans-Sainte-Honorine, Seine-
et-Oise.
82. Mr. Le Prof Edouard Heckel, Directeur Jardin Botanique, 

Marseille, France. 
83. Mr. Léon Marie Joseph Gustave Nicolas, Prof. Botanique 

à la Faculté des sciences, Directeur de l’institut Agricole de 
l’université. Toulouse, France. 
84. Mr. Mirande, Prof. De Botanique, université de Grenoble.
85. Mr. René Viguier, Dir. Prof. A la fac des sciences de l’uni-

versité de Caen, institut botanique, Jardin des plantes, Calva-
dos, France. 
86. Mr. U.A.A. Bernard, Chef de service à l’institut national 

d’agronomie coloniale, avenue de la Belle-Gabrielle, 45 bis, A 
Nogent-sur-Marne, France. 
87. Mr. Paul Mirat, président société d’horticulture et de vi-

ticulture des Bases-Pyrénées à Pau.
88. Mr. T. Borman, station de sélection de Montfort L’Amau-

ry, Seine-et-Oise, France.
89. Muséum national d’Histoire naturelle, Fondation d’une 

chaire de Productions coloniales d’origine végétale.
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90. Office sylvicole d’Orléans et de Sologne. 
91. P. Bernaix (rosiériste), Les incomparables roses lyon-

naises, Lyon-Villeurbanne.
92. Pépinières Croux et fils, A. Brochet, Chatenay. 
93. Prof. Ducomet – secrétaire de l’association international 

des sélectionneurs des plantes de Grande Culture.
94. Prof. F. Heim Balsac, conservatoire national des Arts et 

Métiers, Paris.
95. Prof. Louis Ravaz, Directeur, école nationale d’agricul-

ture, station d’essais de semences, Montpellier, Héraut.
96. Raoul Lemaire, Etablissements agricoles de Roye, 

Somme. 
97. Schribaux, Prof., Dir. De la station d’essais de semences 

et de la station Génétique de Paris. 
98. Station agronomique Bar-le-Duc, Meuse, France.
99. Station agronomique de Franche Comté, Besançon, 

France. 
100. Station agronomique de la Seine-inférieure, avenue de 
Caen, 36, rue Blaise Pascal, Rouen, France. 
101. Station Agronomique du Nord, Lille Artois, France.
102. Station agronomique, Bar-le-Duc, Meuse, France. 
103. Station Agronomique, Nantes.
104. Station d’amélioration des plantes de grande culture, 
Clermont-Ferrand, Puy de Dôme, France. 
105. Station d’amélioration des plantes et d’avertissements 
agricoles, Bordeaux, (Villenave-d’Ornon, Gironde). 
106. Station d’Essais Semences, Montpellier.
107. Station de Botanique et de culture, Antibes, Alpes Mari-
times, France. 
108. Station des semences, institut national agronomique, Ve, 
16, rue Claude Bernard, Paris.
109. Station génétique et de pathologie végétale de l’institut 
de recherche agronomiques, Antibes, Alpes Maritimes.
110. Station séricole de l’institut de recherches Agrono-
miques. Alais, Gard, France.
111. The Salgues foundation of Brignoles (France), for the de-
velopment of biological sciences.
112. Université de Grenoble, faculté des sciences, laboratoire 
de botanique.
113. Vilmorin Andrieux et Cie. (Verrières-le-Buisson, Seine-
et-Oise).

Несмотря на то что работа Отдела интродукции име-
ла большое значение не только для Института растение-
водства, но и для агрономии и растениеводства всего 
СССР, она сталкивалась со многими трудностями, прежде 
всего с организационными и административными про-
блемами. Действительно, с доставкой иностранных гру-
зов часто происходил ряд проблем: неполнота получе-
ния, отсутствие необходимых для доставки лицензий6, 
несоблюдение технических инструкций и нарушение 
технических условий поставки. Дорогостоящие закупки, 
как правило, осуществлялись через Торговое представи-
тельство СССР во Франции, которое связывалось с по-
ставщиками и заказывало необходимые для института 
семена и растения. Так, ВИР (на тот момент еще Всесоюз-
ный институт прикладной ботаники и новых культур) 
в 1925 г. заказал через Торговое представительство СССР 
во Франции растения у следующих компаний: «Лемуан 
э фис» (Lemoine et fils) в г. Нанси, «Пепиньер кру э фис» 
(Pépinières Croux et fils) в коммуне Шатене и у «Левавас-
сёр» (Levavasseur) в коммуне Усси. Заказ не был достав-
лен в институт до начала похолодания, в связи с чем От-
дел интродукции в своем письме от 16 октября 1925 г. 

6 Без лицензии советская таможня не пропускала посыл-
ки. Таким образом, семена и растения часто приходили с опо-
зданием, живые же растения прибывали мертвыми.

просит Торговое представительство отложить отправку 
растений до весны 1926 г., поскольку растения могут по-
гибнуть в пути из-за холода. Однако Торгпредство в пись-
ме от 26 ноября 1925 г. ответило, что отправит все зака-
занные растения до наступления холодов, добавляя: «Мы 
распорядились фирмам сделать самую тщательную упа-
ковку» (TsGANTD of SPb, F. R-318, Op. 11, D. 100, p. 28). Рас-
тения прибыли в СССР зимой. При получении груза выяс-
нилось, что большинство растений были мертвыми или 
полумертвыми, растения оказались низкого качества 
и маленького размера, а количество растений, согласно 
накладной, должно было быть больше, упаковка же не 
подходила для транспортировки на дальние расстояния. 
Отдел интродукции оказался недовольным транспор-
тной компанией «Дерутра» (Derutra) из города Гамбург, 
которая осуществляла перевозку. Многие растения не со-
ответствовали заявленному заказу. Далее в своем письме 
от 17 декабря 1925 г. Торгпредство пишет по поводу ра-
стений, которые не соответствовали запросу Отдела ин-
тродукции: «[…] Будем знать, что Ваши заказы предназ-
начены исключительно для научных работ Института 
и в будущем будем строго придерживаться ваших специ-
фикаций…» (TsGANTD SPb F. R-318, Op. 11, D. 100, p. 46). 
В своем письме от 8 января 1926 г. Торгпредство объя-
сняет причины, почему заказанные растения были при-
сланы позже заявленного срока: «Задержка в отправке 
уже упакованных растений произошла вследствие несво-
евременного получения лицензии […] Отправка будет про-
изводиться не дожидаясь лицензий…» (TsGANTD of SPb, 
F. R-318, Op. 11, D. 100, p. 37).

Отсутствие товарных лицензий было частой пробле-
мой в вопросе ввоза растений и семян из Франции. На-
пример, в письме от 24 февраля 1926 г. Торговое предста-
вительство заявило о невозможности ввоза посылок от 
фирмы «Вильморен-Андриё и ко.» из-за отсутствия у них 
лицензий (TsGANTD of SPb, F. R-318, Op. 11, D. 101, p. 40), 
даже несмотря на то, что фирма Вильморенов была од-
ной из знаменитейших во Франции и неоднократно ра-
нее участвовала в обмене с институтом через Отдел ин-
тродукции. Для решения этой проблемы институт обра-
тился к Николаю Петровичу Горбунову, председателю со-
вета Всесоюзного института прикладной ботаники и но-
вых культур при СНК СССР, также являвшемуся первым 
управляющим делами Совета народных комиссаров СССР 
(TsGANTD of SPb, F. R-318, Op. 11, D. 101, p. 41). К сожале-
нию, по имеющимся архивным данным, результат данно-
го обращения неизвестен.

Другой же проблемой была цена на растения и семе-
на, поскольку заказы иногда были относительно дорого-
стоящими. В «Переписке с Торгпредством СССР во Фран-
ции о заграничных заказах на семена и растения с прило-
жением финансовых документов» за 1925–1926 гг. были 
обнаружены заказы Отдела интродукции из Франции на 
сумму 10 000 рублей (TsGANTD of SPb, F. R-318, Op. 11, 
D. 101, p. 112). Для сравнения, средняя зарплата рабочих 
крупной промышленности в СССР в 1926–1927 гг. состав-
ляла 70 рублей в месяц (Work in the USSR…, 1928). Несмо-
тря на то что для крупных научных покупок сумма 
в 10 000 рублей не являлась критичной для финансиро-
вания государством, часто возникали трудности в обос-
новании полезности той или иной закупки. 

Работа Бюро интродукции и новых культур находи-
лась под сильным идеологическим давлением, посколь-
ку его руководители, А. К. Коль и позднее Г. Н. Шлыков, 
были противниками Н. И. Вавилова и его идей по интро-
дукции растений. По свидетельству Евгении Николаев-
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ны Синской, Александр Карлович Коль был часто недо-
волен работой института, часто предлагал непродуктив-
ные и даже нежизнеспособные идеи, в целом был очень 
конфликтным человеком (Sinskaya, 1991). Так, 29 января 
1931 г. была опубликована статья А. К. Коля в газете 
«Экономическая жизнь» под названием «Прикладная бо-
таника или ленинское обновление земли? Лицом к ново-
му социалистическому строительству» (Kol, 1931). В ней 
говорится о том, что ленинская миссия по обновлению 
земли была заменена исследованиями Николая Ивано-
вича Вавилова происхождения культурных растений; 
Коль настаивает на том, что Институт растениеводства – 
реакционное учреждение. Стоит отметить, что он был 
против собирания Вавиловым мировой коллекции ра-
стений, считая это прихотью Вавилова, которая обосно-
вывалась лишь его частными теоретическими интереса-
ми. Коль видел работу Бюро интродукции в полном за-
имствовании селекционных сортов других стран и заяв-
лял, что Институт растениеводства уделяет мало внима-
ния интродукции (Esakov, 2008). Таким образом, в его 
статье дискредитировалась не только деятельность са-
мого Николая Ивановича, но и Бюро интродукции. Следу-
ет отметить, что сущность работы Бюро интродукции 
воспринималась по-разному Вавиловым и Колем. Как 
было сказано, Коль полагал, что заимствования ино-
странных селекционных сортов будет достаточно для со-
ветской агрономии, на что Вавилов замечал на страни-
цах газеты «Экономическая жизнь» в статье «Работа Все-
союзного института растениеводства в области интро-
дукции новых растений», что в готовом виде невозмож-
но найти достаточно зимостойкие сорта озимой пшени-
цы за границей, ибо почти все без исключения загранич-
ные сорта озимой пшеницы гибнут в наших суровых 
условиях. Чтобы решить практически задачи селекции 
необходимо привлечение всего наличного исходного ми-
рового сортового материала из основных районов проис-
хождения культур, из горных районов, которые, благода-
ря суровости условий, особенно интересны (Vavilov, 
1931). Таким образом, обвинение Коля в том, что Вави-
лов был против интродукции и привлечения семенного 
материала, было беспочвенным. Следует заметить, что 
написанная Колем статья явилась следствием уже начав-
шегося процесса травли Николая Ивановича и его поли-
тики в управлении Институтом растениеводства. Так, 
Э. И. Колчинский и С. В. Шалимов указывают на то, что 
роль этой статьи часто переоценивается в истории пре-
следования Вавилова и его идей; тем не менее она явля-
ется примером той критики, которая брала начало из Бю-
ро интродукции (Kolchinskii, Shalimov, 2012).

Г. Н. Шлыков, руководитель Бюро интродукции 
с 1931 г., также был противником идей Николая Ивано-
вича Вавилова. Позже он стал не только сторонником 
Т. Д. Лысенко, но и свидетельствовал против Николая Ва-
вилова. В сборнике документов «Суд палача. Николай Ва-
вилов в застенках НКВД. Биографический очерк. Доку-
менты.» опубликована справка на Вавилова Николая 
Ивановича от 1940 г., согласно которой Шлыков был до-
прошен и засвидетельствовал следующее: «В Институ-
те растениеводства действует в течение многих лет 
вредительская организация. ВИР практически импотен-
тен, пассивен в разрешении актуальных запросов нашего 
сельского хозяйства и опирается в своей работе на чуж-
дую нам методологию.» (The executioner’s justice…, 1999). 
Шлыков утверждает, что в институте распространяются 
различные опасные теории, что его сотрудники выступа-
ют против материализма; даже селекция растений опас-

на, по мнению Шлыкова. В целом он настаивает на том, 
что институт Вавилова оторван от практики советской 
агрономии и занимается скорее теоретическими вопро-
сами, что в общем совпадало с мнением А. К. Коля. До сво-
его ареста в 1940 г. Вавилов замечал, что Шлыков мало 
увлечен научной и организационной работой и занима-
ется больше вопросами идеологии и политики. Стоит от-
метить, что ни Коль, ни Шлыков не считались компе-
тентными работниками института. 

В итоге деятельность руководителей Бюро интродук-
ции стала одним из факторов, нарушивших коммуника-
цию института с иностранными организациями. Что же 
касается взаимодействия советских научных учрежде-
ний с французскими в целом, то ситуация осложнялась 
и другими обстоятельствами. Научные связи между 
Францией и СССР обосновывались контекстом внешней 
политики, который не был стабилен и часто менялся 
в связи со сменой кабинетов министров во Франции. Тен-
денции в развитии советско-французских научных свя-
зей в 1920–1930-е гг. можно описывать периодами. Так, 
научное сообщение между двумя странами начало вос-
станавливаться после политического признания СССР 
Францией в 1924 г., которое стало возможным после при-
хода к власти во Франции «Левого картеля» во главе 
с Эдуаром Эррио. Далее французскими учеными Сильвэ-
ном Леви и Полем Ланжевеном 24 ноября 1925 г. был 
основан Комитет по восстановлению научных связей 
с Россией, задачами которого стали обмен публикация-
ми, налаживание поездок советских ученых во Францию 
и французских в СССР, проведение совместных работ 
и установление научного сотрудничества между учены-
ми двух упомянутых стран. Импульс, который был дан 
развитию советско-французских отношений, встретил 
сопротивление в связи с тем, что к власти пришел каби-
нет министров во главе с Раймоном Пуанкаре, который 
открыто придерживался антисоветских взглядов. В це-
лом в 1927 г. СССР встретился с рядом трудностей на по-
литической арене: убийство полпреда Войкова в Варша-
ве, осложнение советско-китайских отношений, а также 
заявление Великобритании о разрыве дипломатических 
связей с СССР; все эти события не улучшали отношения 
СССР и стран Европы. Тем не менее уже в 1932–1933 гг. 
вновь наблюдается сближение Франции и СССР. В 1932 г. 
к власти во Франции снова пришел «Левый картель», по-
этому французское правительство оказалось снисходи-
тельным к взаимодействию с СССР. Указанное сближение 
было недолгим: годы с 1935 по 1940-е представляются 
периодом снижения частоты контактов между француз-
скими и советскими учеными. Из «Отчетов о научных ко-
мандировках отделов и лабораторий института расте-
ниеводства» (TsGANTD of SPb, F. R-318, Op. 11, D. 1151, 
1552), а также из «Переписки с НКИД и полпредами СССР 
за границей о заграничных командировках» (TsGANTD of 
SPb, F. R-318, Op. 11, D. 1171) следует вывод что начиная 
с 1936 г. поездки сотрудников Института растениеводст-
ва в Западную Европу прекратились. Учитывая вышеска-
занное, а также внутриполитическую ситуацию в СССР 
и продолжающиеся идеологические конфликты во Все-
союзном научно-исследовательском институте растени-
еводства, стоит отметить, что научный обмен института 
с французскими учреждениями в данный период был 
практически элиминирован.

Таким образом, семенной обмен между ВИР и фран-
цузскими научными и хозяйственными учреждениями 
встречал ряд проблем. Несмотря на это, период с 1926 по 
1933 г. стал одним из наиболее плодотворных в сотруд-
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ничестве с Францией за период управления институтом 
Николаем Ивановичем Вавиловым (1921–1940 гг.). Так, 
наибольшее количество писем во французской перепис-
ке Бюро интродукции было найдено во временной про-
межуток с 1928 по 1930-е гг. В период с 1921 по 1940 г. 
Всесоюзный институт растениеводства обрел всемир-
ную известность и был авторитетным научно-исследо-
вательским центром, получив в мировом научном сооб-
ществе имя Института мировых растительных ресурсов 
(Gorbatenko, 2007). Большая часть французских органи-
заций, с которыми связывался Институт растениеводст-
ва, была представлена частными семеноводческими 
фирмами, которые могли поддерживать семенной обмен 
даже несмотря на сложную политическую ситуацию 
в мире. Работа Бюро интродукции была осложнена все 
возрастающей идеологической критикой со стороны его 
управляющих, тем не менее оно продолжало свою рабо-
ту. Одним из перспективных направлений исследований 
в контексте рассматриваемой темы является выяснение 
того, какие закупки чаще всего производил отдел; с каки-
ми фирмами чаще контактировал, что позволит выяс-
нить пути соприкосновения советского и французского 
растениеводства. 
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Владимир Дмитриевич Кобылянский более полувека 
проработал в ВИР, занимаясь различными зерновыми 
культурами, прошел путь от младшего научного сотруд-
ника до заведующего отделом и заместителя директора 
института. Он являлся видным исследователем в обла-
сти сбора, изучения и использования генетических ре-
сурсов растений, пользовался заслуженным авторите-
том и уважением среди научной общественности в стра-
не и за рубежом. Он был известным и признанным специ-
алистом по ботанике, генетике и селекции зерновых 
культур, но наибольших успехов достиг, работая с рожью. 

Научная деятельность Владимира Дмитриевича была 
посвящена решению наиболее актуальных проблем 
сельскохозяйственной биологии применительно к зада-
чам селекции зерновых культур, его теоретические раз-
работки легли в основу новой естественной системы 
и филогении рода Secale L., основанной на идеях Н. И. Ва-
вилова о политипности видов. 

Ему принадлежит концепция создания генетической 
коллекции растений − источников и доноров генов, кон-
тролирующих хозяйственно ценные признаки, использу-
емые в селекции. Его заслугой стало первооткрытие ге-
нов, контролирующих цитоплазматическую мужскую 
стерильность (ЦМС) у ржи, а также разработка методов 
создания генетических систем ЦМС, пригодных для се-
лекции гибридной ржи.

Кобылянский Владимир Дмитриевич являлся перво-
открывателем гена доминантной короткостебельности 
у ржи и комплементарных рецессивных генов коротко-
стебельности. В результате его сотрудничества с колле-

гами-иммунологами были выявлены и генетически идентифицированы первые олигогены, контролирующие устой-
чивость ржи к наиболее вредоносным патогенам – возбудителям бурой и стеблевой ржавчины, мучнистой росы и др. 
На основе созданных доноров генов устойчивости впервые были предложены стратегия и технологии селекции ржи 
на иммунитет. 

Последнее время он усиленно работал над выведением практически новой зерновой культуры – кормовой ржи. 
При авторском участии Владимира Дмитриевича выведено и занесено в Государственные реестры России, Украины 
и Белоруссии более десятка сортов озимой короткостебельной ржи, среди которых сорта ‘Ильмень’, ‘Ника’, ‘Эстафета 
Татарстана’, ‘Эра’, ‘Снежана’, а также созданы сорта многоцелевого использования с пониженным содержанием водора-
створимых пентозанов. Результаты его исследований опубликованы в сотнях научных статьях, в авторских свиде-
тельствах на изобретения и монографиях. Много сил и времени Владимир Дмитриевич отдавал подготовке кадров, 
фактически создав школу селекционеров озимой ржи «Поиск и использование новых генов ценных признаков в раз-
работке оригинальных технологий создания высокоурожайных неполегающих, зимостойких, устойчивых к болез-
ням, адаптированных к условиям возделывания, с высокими пищевыми и кормовыми качествами зерна сортов ози-
мой ржи». Отличительными чертами школы являются преемственность идей, научных подходов и традиций, форми-
рование творческого коллектива единомышленников, комплексное решение актуальных научно-практических про-
блем современной биологической и сельскохозяйственной науки. Под его руководством подготовили и защитили 
диссертации 28 аспирантов и 5 докторов наук. 

Владимир Дмитриевич Кобылянский был награжден многочисленными правительственными наградами и яв-
лялся «Заслуженным деятелем науки РФ». За научные достижения он был удостоен «Золотой медали имени Н. И. Ва-
вилова» ВАСХНИЛ и премии имени Н. И. Вавилова в области биологических наук Правительства (СПб и СПбНЦ); 
за большой вклад в работу ВИР он был награжден медалью академика Н. И. Вавилова «За особые заслуги в деле сохра-
нения Вавиловской коллекции мировых генетических ресурсов растений».

Среди научной общественности в стране и за рубежом Владимир Дмитриевич пользовался заслуженным автори-
тетом и уважением, своим примером учил нас делу преданного служения науке.

Светлая память о неутомимом труженике, подвижнике, талантливом ученом, преданном делу науки коллеге и вер-
ном соратнике будет всегда жить в наших сердцах.

ВИРОВЦЫ

кобылянский владимир Дмитриевич (1928–2022)
Vladimir Dmitrievich Kobylansky (1928–2022)
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