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ИСПОЛЬЗОВАНИЕ МОЛЕКУЛЯРНЫХ МАРКЕРОВ В СЕЛЕКЦИИ
ЯБЛОНИ И ГРУШИ
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Разработка стратегии отбора гибридных сеянцев с помощью молекулярных мар-
керов — одно из приоритетных направлений селекции в плодоводстве. Для
идентификации маркеров, связанных с моно- и мультигенными признаками яб-
лони (Malus  domestica Borkh.) и груши (Pyrus comunnis L.) используются много-
численные типы анализов ДНК.
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Яблоня является основной плодовой культурой в умеренном климатиче-
ском поясе Северного полушария. В мировом производстве плодов она
занимает четвертое место после бананов, цитрусов и винограда. Сегодня
известны тысячи сортов этой культуры, которые отличаются рядом цен-
ных признаков. Однако многие из них в той или иной степени восприим-
чивы к болезням и вредителям, что значительно уменьшает потенциаль-
ную урожайность и качество продукции, поэтому необходимо вывести
иммунные сорта. Одно из главных заданий этой работы — отбор сеян-
цев, перспективным методом которого является использование молеку-
лярных маркеров.

Основная сложность в селекции яблони и груши состоит в высоком
уровне их гетерозиготности по многим хозяйственно-ценным призна-
кам, что приводит к расщеплению в потомстве, которое чаще всего не-
возможно предсказать [22, 32, 33]. Продолжительный ювенильный пери-
од значительно удлиняет процесс отбора гибридных сеянцев и,
соответственно, саму селекцию [5—7, 12]. Маркирование позитивных
признаков с помощью молекулярных маркеров позволяет сократить вре-
мя, необходимое для выведения сорта, упростить отбор сеянцев, кото-
рый можно выполнять уже в первый год после посева семян и на любой
стадии развития растения [8, 9, 27].

Маркеры моногенных признаков. Большинство идентифицирован-
ных маркированных генов кодирует моногенную форму резистентности
(вертикальная устойчивость) к основным фитопатогенам и вредителям
[8, 13, 15, 18]. Выявлено много молекулярных маркеров, идентифициру-
ющих ген устойчивости к парше Vf, полученный от Malus floribunda L.
(табл. 1) [10, 15]. Этот ген кодирует устойчивость к пяти расам патоге-
на. Аллели гена Vf — Vfa 1, Vfa 2, Vfa 3, Vfa 4 не имеют интронов и ко-
дируют белки, богатые лейцином, которые находятся в трансмембран-
ной области. В молодых листьях экспрессируются все перечисленные
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ТАБЛИЦА 1. Основные молекулярные маркеры гена устойчивости яблони к парше Vf [18]

Номер Тип маркера Название маркера Расстояние, сМ

1 RAPD OPM18 10,6

2 RAPD OPU01 19,7

3 RAPD OPD20 19

4 RAPD OPA15 —

5 CAPS OPM18 1,9

6 SCAR OPU01 4

7 RAPD OPH01 10

8 RAPD OPR16 13/14

9 RAPD OPAM19 0,9

10 RAPD OPAL07 0,9

11 RAPD OPC09 8,8

12 RAPD OPAB19 13,4

13 RAPD OPC08 15,5

14 RAPD OPK16 4,3

15 RAPD OPAR4 3,6

16 RAPD OPAG12 9,9

17 RFLP MC112a 7,7

18 RFLP Pb610A 7,8

19 RFLP Mc110A 8

20 RAPD OPAG05 8

21 RAPD S5 1,3

22 RAPD B505 7,8

23 RAPD B398 10,8

24 RAPD K16 15,9

25 SCAR OPAM19 0,9

26 SCAR OPAL07 0,9

27 AFLP EA2G11-1 0

28 AFLP EA12MG16-1 0

29 AFLP EA11MG4-1 0

30 AFLP ET2MC8-1 0

31 AFLP ET3MG10-1 0

32 AFLP ET8MG1-1 0

33 AFLP ET8MG7-1 0

34 AFLP EA9MC15-1 0,2

35 AFLP EA4MG1-1 0,2

36 AFLP EA16MG2-1 0,2

37 AFLP ET4MC14-1 0,2

38 AFLP ET8MG16-1 0,2

39 AFLP ET3MG10-2 0,2

40 AFLP ET10MG8-1 0,2

41 AFLP ET9MC3-1 0,4

42 AFLP EA5MC3-1 1,1

43 AFLP EA8MC13-1 1,5

44 AFLP EA13MC16- 2,2



выше аллели, а в зрелых — лишь Vfa 4 [19]. Клонирование генов как био-
технологический подход использован для выявления и картирования ло-
кусов гена Vf, особенно одного из них, названного HcrVf2, который ис-
пользуется для создания резистентных к парше трансгенных сортов
яблони [3, 4].

Недавно идентифицированы и маркированы другие полигенные ис-
точники устойчивости к возбудителям парши, а именно гены Va, Vb,
Vbj, Vm, Vr (табл. 2) [15, 18].
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ТАБЛИЦА 2. Молекулярные маркеры моногенных признаков яблони  

Признак  Ген Название маркера Расстояние, сМ 

Устойчивость к парше Vf OPB12 6—8 

Устойчивость к мучнистой росе Р11 ОРАТ20 4 

  OPD2 5 

 P12 OPAT20 4 

  OPN18 — 

  OPAJ4 — 

Устойчивость к яблоневой тле Sd1 MC029b 2,2 

  MC064a 1,5 

  2B12a 1,5 

  OPC08 14,7 

  OPT09 18,9 

  2B12SCAR 1,5 

  E6/M6R2 1,5 

  E6/M6R1 1,5 

  E6/M8R1 — 

Устойчивость к кровяной тле Er1 OPC20 SCAR 8 

  GS327 SCAR 11,5 

  GS327 SCAR 26,1 

  OPO05 SCAR 25 

 Er3 OPO05 SCAR 0,8 

  OPO05 SCAR 2,5 

Колоновидный габитус растения Со ОА11-1025 8 

  B347Z-890 11,5 

  OA11z-570 26,1 

  B318y-440 25 

  S34y810 0,8 

  OA11-1005 2,5 

Цвет плода Rf BC226 1,7 

Содержание кислот в плоде Ма ОРТ16-1000 0 

MdSDH5 AY849315 0 Синтез сорбитолдегидрогеназы 

MdSDH6 AY849316 0,6 

 



Определены различные гены устойчивости (Pl1, Pl2, Plw, Pld) и к
другой основной болезни яблони — мучнистой росе (Podosphaera leu-
cotricha). Ранняя оценка восприимчивости гибридных сеянцев к указан-
ному заболеванию — очень трудный процесс, поэтому для успешной се-
лекции необходимы надежные маркеры перечисленных генов. Для генов
Pl1, Pl2, Plw, Pld они еще тестируются, так как иногда корреляция меж-
ду молекулярными и фенотипическими спектрами данных оказывается
низкой (см. табл. 2) [23, 25, 34].

Для семечковых культур, особенно для груши, очень вредна пато-
генная бактерия Erwinia amylovora, вызывающая бактериальный ожог
плодовых деревьев. Охарактеризованы четыре гена устойчивости к этой
бактерии: PR-1a, PR-2, PR-5, PR-8, а также два дополнительных PR-1-
подобных гена. Гены PR-1a, PR-1b и PR-1c не принимают участия в ре-
акции молодых побегов яблони на инфекцию, т.е. не образуют точечных
некрозов [7, 8, 18, 26].

Генетическая устойчивость к двум биотипам серой яблочной тли
(Dysaphis devecta), обусловленная геном Sdl, была точно маркирована и
нанесена на генетическую карту в 12-й группе сцепления [21, 22]. Нача-
то исследование ближайших маркеров к этому гену на генетической кар-
те [25]. Разработаны маркеры устойчивости к кровяной тле (Eriosoma
lanigerum) (cм. табл. 2) [23], но их эффективность и надежность еще сле-
дует проверить.

Выявлены маркеры генов Co, Ma и Rf, отвечающих за колоновид-
ный габитус растения, содержание кислот в плоде, красную или желтую
окраску его кожицы [2, 5, 12, 14] (см. табл. 2).

Маркированы аллели гена MdSDH, a именно MdSDH5 и MdSDH6,
отвечающие за синтез сорбитолдегидрогеназы — ключевого фермента
метаболизма сорбитола. С ним связаны интенсивность роста и качество
плодов яблони [1].

Идентифицированы гены AFL 1 и AFL 2, индуцирующие образова-
ние генеративных почек. Они экспрессируются в апикальных меристе-
мах. Используя в отборе маркеры этого признака, можно выводить сор-
та с коротким ювенильным периодом [11, 23, 24].

Выявлен основной аллерген яблок, кодирующийся серией аллелей
гена Mal d1. Локализация этих аллелей такова: Ма1 d1.01 — 13-я группа
сцепления, Ма1 d1.02 — 1.06В — 1.06С — 16-я группа сцепления, Ма1
d1.05 — 6-я группа сцепления. Каждый из аллелей этого гена кодирует
разное содержание аллергена. Наивысший уровень синтеза аллергена ко-
дирует Ма1 d1.05 — 6 — приблизительно 65 % общего содержания. Ис-
пользуя кодоминантные маркеры к этим генам, можно проводить на-
правленный отбор на гипоаллергенность, т.е. на наличие рецессивной
гомозиготы по гену Ма1 d1.05 [16, 29].

Для японской груши известны только два примера связи молеку-
лярных и фенотипических маркеров — это гены устойчивости к парше
и черной кольцевой пятнистости [31].

Молекулярно-генетические карты и маркеры QTL. В настоящее вре-
мя известно как минимум 5 молекулярно-генетических карт, построен-
ных для яблони. Более ранние из них базируются на RAPD- или RFLP-
маркерах, что ограничивает их применение и усложняет воспроизводимость
[33, 34].

В 2002 г. была разработана детальная молекулярно-генетическая
карта, базирующаяся на более чем 100 маркерах SSR, ее можно исполь-
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зовать как вспомогательную для любого гибридного сеянца или клона
яблони [21]. Аналогичные карты составлены и для груши. Недавно про-
демонстрировано, что генетические SSR-карты, подготовленные для яб-
лони, могут эффективно применяться также для европейской и азиат-
ской груши [34].

Идентификация маркеров QTL у плодовых культур — очень труд-
ное задание, поскольку оба родителя чрезвычайно гетерозиготны и ана-
лиз сегрегации маркируемого признака требует большой выборки для
повышения точности. Первым примером такого маркера, нанесенного
на генетическую карту яблони, является признак твердости плода, вто-
рой — идентифицирован для оценки структуры его мякоти [2, 23].

Различные маркеры QTL, связанные с мультигенными источника-
ми устойчивости к парше (ТN 10-8), найдены относительно разных ино-
кулятов (разных рас возбудителя) [9, 23]. Такие мультигенные источни-
ки устойчивости к заболеваниям очень актуальны для создания сортов,
иммунных ко всем известным расам определенного микроорганизма,
наиболее вредоносного в зоне районирования.

С использованием SSR-маркера СН02с02b на генетическую карту
груши нанесены 2 маркера QTL устойчивости к бактериальному ее ожо-
гу в 11-й группе сцепления [6].

Идентифицированы 3 маркера QTL содержания витамина С, лока-
лизованные в 6-, 10- и 11-й группах сцепления. Вклад каждого из них —
до 31 % общего содержания витамина в мякоти плода [32]. 

Функциональные маркеры. RAPD, RFLP, SSR, AFLP маркеры гене-
тически связаны только с одним признаком и не объясняют никаких
функциональных отношений. Раньше много внимания уделялось иден-
тификации различий в определенных последовательностях ДНК. Эти
дифференциальные маркеры, связанные с генетической функцией и фе-
нотипом, называются функциональными [22, 25].

Пригодность многих нуклеотидных последовательностей ДНК из
баз данных к использованию в качестве молекулярных маркеров увели-
чила их доступность для ПЦР. К настоящему времени в базы данных за-
несены примерно 1400 нуклеотидных последовательностей яблони и
груши. Построение генетических карт на основе маркеров QTL позволит
идентифицировать признаки, кодирующиеся полигенно. Приведем не-
сколько примеров использования таких маркеров.

Гаметофитная самонесовместимость яблони наследуется моногенно
и обусловлена тем, что основной гликопротеин и РНКаза блокируют
прорастание пыльцевых трубок при самоопылении. Спроектированы
праймеры для S-РНКазы, которые позволяют идентифицировать анало-
гичные фрагменты S-РНКазы яблони и груши. Их можно использовать
для нанесения данного гена на генетическую карту (17-я группа сцепле-
ния у яблони), определения аллельного состава разных сортов и гибри-
дов яблони, груши [21, 25].

Данная методика используется и для идентификации генов АЦЦ-
синтетазы и оксидазы в плодах разных сортов яблони и груши. Разли-
чия в исследуемых аллелях связаны с количеством этилена, который вы-
рабатывается растением. Соответствие между группами генов можно
исследовать с помощью гетерологических праймеров. Некоторые типы
резистентности маркированы и нанесены на карту в местах сцепления с
другими признаками [25, 28].
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Селекция с помощью маркеров. В MAS (marker-assisted-selection)
маркеры используются для идентификации признаков и облегчения на-
правленного отбора. Особенно они незаменимы при отборе сеянцев с
труднооценимыми признаками, такими как устойчивость к зеленой и
оливковой плесени яблони или продолжительность ювенильного перио-
да. Сегодня с помощью MAS можно проводить наиболее полный скри-
нинг только к генам устойчивости к парше Vf. Пригодность большого
количества маркеров, связанных с этим геном, позволила оптимизиро-
вать MAS. В результате этот метод стал более точным, он сокращает вре-
мя отбора по сравнению с фенотипическими методами, дает возмож-
ность отличать гетерозиготные генотипы от гомозиготных, поскольку
применяются 2 фланкирующих кодоминантных маркера. Поэтому пози-
тивный отбор MAS-методом по определенной аллели может быть очень
информативным для таких признаков, как устойчивость яблони и груши
к парше [17, 19, 33, 34]. Другое преимущество метода — возможность
эффективного негативного отбора донора по сцепленным генам с необ-
ходимым типом устойчивости, чего нельзя достичь стандартными фено-
типическими методами отбора.

Исследования показали, что при селекции сортов яблони на устой-
чивость к парше на основании только фенотипического отбора, в гено-
ме сеянцев есть часть генов Malus floribunda L., сцепленных с генами Vf
даже в пятом—шестом поколениях. Устранение «диких» генов у иссле-
дуемых гибридов может быть ускорено на уровне генома при использо-
вании генетических карт с небольшим количеством SSR-маркеров,
сцепленных с генами устойчивости и «дикими» признаками [28].

Пригодность молекулярных маркеров, связанных с резистентнос-
тью к парше, и их положение на генетической карте можно использо-
вать для оценки филогенетических связей между разными источниками
устойчивости.

MAS может применяться для направленного отбора сеянцев, кото-
рые несут несколько генов вертикальной устойчивости к одному и тому
же фитопатогену [6, 7, 13, 15].

Таким образом, за прошедшее десятилетие во всем мире многие ис-
следования были посвящены улучшению стратегии отбора селекцион-
ных форм яблони и груши доступными молекулярными методами.
Идентификация маркеров, сцепленных с искомым признаком, является
надежным методом отбора и характеризуется высокой воспроизводимо-
стью (например, RFLP, SSR, AFLP более надежны и воспроизводимы,
чем RAPD). Доступность и полноценность MAS-анализа для ускорения
направленного отбора селекционных образцов широко применяется для
моногенных признаков. К сожалению, большинство ценных признаков
кодируется полигенно, что не дает возможности использовать для их
идентификации молекулярные маркеры в полном объеме. Известно все-
го несколько случаев применения QTL для анализа полигенных при-
знаков. SSR-маркеры отличаются большим генетическим потенциалом
для маркировки полигенных признаков. Основная задача в настоящее
время — воплотить эти теоретические предпосылки в практику.
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ВИКОРИСТАННЯ МОЛЕКУЛЯРНИХ МАРКЕРIВ У СЕЛЕКЦIЇ ЯБЛУНI ТА ГРУШI

Д.О. Кисельов, К.М. Удовиченко

Iнститут садівництва Української академії аграрних наук, Київ

Розробка стратегії добору гібридних сіянців за допомогою молекулярних маркерів — один
із пріоритетних напрямів селекції у плодівництві. Для ідентифікації маркерів, пов’язаних
із моно- і мультигенними ознаками яблуні (Malus  domestica Borkh.) тa груші (Pyrus com-
munis L.) використовують численні типи аналізів ДНК.

USE OF MOLECULAR MARKERS IN APPLE AND PEAR BREEDING

D.A. Kyselyov, E.N. Udovichenko

Institute of Horticulture of Ukrainian Academy of Agrarian Sciences 
6 Sadova St., Kyiv, 03027, Ukraine

The development of markers-assisted selection strategies is one of prior directions in pome fruit
breeding. Many different types of DNA analyses are used to identify markers linked with both
monogenic and multigenic traits of apple (Malus  domestica Borkh.) and pear (Pyrus commu-
nis L.).

Key words: apple (Malus  domestica Borkh.), pear (Pyrus communis L.), QTL, MAS.
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