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Актуальность. Возделывание сортов яблони, обладающих устои� чивостью к парше и высоким уровнем лежкости пло-
дов при хранении, повышает экономическую эффективность и экологичность садоводства. Очевидно, что создание 
таких сортов является актуальнои�  задачеи� . 
Материал и методы. Материалом для исследовании�  послужили 646 гибридных растении� , полученных в шести ги-
бридных комбинациях: Ренет Симиренко/Моди, Ренет Симиренко/Смеральда, Ренет Симиренко/Ренуар, Ренет Сими-
ренко/Фуджион, Ренуар/Гренни Смит и Моди/Гренни Смит. Фенотипическую оценку устои� чивости к парше проводи-
ли на естественном инфекционном фоне в течение двух лет с использованием количественнои�  шкалы. Для иденти-
фикации гена Rvi6 проводили ПЦР-анализ с праи� мернои�  парои�  VfC1+VfC2, для гена Md-ACS1 использовали известныи�  
SCAR-ДНК-маркер. Критерии�  хи-квадрат использовали для статистическои�  оценки достоверности данных.
Результаты. На основании ДНК-маркерного анализа идентифицировали 328 растении� , несущих доминантныи�  ал-
лель гена Rvi6. Молекулярно-генетическии�  анализ по гену Md-ACS1 позволил выявить 190, 322 и 126 растении� , несу-
щих аллельные варианты Md-ACS1-2/2, Md-ACS1-1/2 и Md-ACS1-1/1 соответственно. Среди образцов с доминантным 
аллелем гена устои� чивости к парше Rvi6 идентифицировали 92 образца, обладающих селекционно приоритетным ал-
лелем в гомозиготе (Md-ACS1-2/2), и 143 образца, являющихся гетерозиготными (Md-ACS1-1/2), которые также пред-
ставляют ценность для селекции.
Заключение. В результате выполнения работы был получен широкии�  перечень образцов яблони, несущих селекци-
онно ценные аллели гена устои� чивости к парше Rvi6 и гена Md-ACS1. Наличие гибридных форм, несущих приоритет-
ные аллели одновременно двух генов хозяи� ственно важных признаков, позволит усилить селекционную работу по 
созданию устои� чивых к парше сортов яблони с повышеннои�  лежкоспособностью плодов. Образцы с наилучшими со-
четаниями аллелеи�  целевых генов, наряду с использованием в селекционном процессе, представляют также ценность 
как комплексные доноры.
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Marker-assisted selection in the development of advanced 
apple-tree forms and donors combining scab resistance 
with increased fruit storability

Background. Cultivation of scab-resistant apple cultivars with better fruit storability increases the economic efficiency and en-
vironmental friendliness of horticulture. Hence, the development of such cultivars is an important task in modern apple-tree 
breeding.
Materials  and  methods. A set of 646 hybrid plants obtained in six cross combinations (Renet Simirenko/Modi, Renet 
Simirenko/Smeralda, Renet Simirenko/Renoir, Renet Simirenko/Fujion, Renoir/Granny Smith, and Modi/Granny Smith) was 
studied. Their scab resistance was assessed under natural infection pressure for two years using a quantitative scale. The Rvi6 
gene was identified using the PCR analysis with the primer pair VfC1+VfC. The Md-ACS1 gene alleles were detected with a known 
SCAR DNA marker. The chi-square test was applied for statistical confirmation of the data.
Results. Based on the DNA marker analysis, 328 plants carrying the dominant allele of the Rvi6 gene were identified. The re-
sults of the phenotypic resistance assessment confirmed the correspondence of the resistant phenotype / dominant allele of 
the gene for most plants. Molecular genetics analysis of the Md-ACS1 gene disclosed its allelic combinations. A total of 190, 322, 
and 126 plants carrying allelic variants of Md-ACS1-2/2, Md-ACS1-1/2, and Md-ACS1-1/1, respectively, were identified. Among 
the plants with the dominant allele of the scab resistance Rvi6 gene, 92 plant forms were identified with Md-ACS1-2/2, and 
143 heterozygous ones (Md-ACS1-1/2), also valuable for breeders.
Conclusion. A wide range of apple breeding forms carrying valuable alleles of the Rvi6 and Md-ACS1 genes were selected. Hy-
brid forms with target alleles of both genes responsible for important agronomic traits would contribute to the intensification 
of breeding efforts aimed at producing scab-resistant apple cultivars with increased fruit storability. They can also be used for 
breeding purposes as complex donors.
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Введение

Яблоки являются одними из самых потребляемых 
фруктов во всем мире; их производство постоянно уве-
личивается. Россия входит в топ-десять стран – произво-
дителеи�  плодов яблони с показателем производства 
около 2 млн тонн в 2020 г. (http://faostat.fao.org/). Ин-
тенсификация производства плодов яблони и важность 
вопроса экологизации садоводства актуализирует со-
здание устои� чивых к патогенам сортов, в то время как 
растущая мировая конкуренция в даннои�  отрасли обу-
словливает высокии�  уровень важности признаков каче-
ства плодов.

Важным направлением в селекции на устои� чивость 
к патогенам при этом является создание сортов, устои� -
чивых к парше – наиболее значимому микозу этои�  садо-
вои�  культуры, вызываемому аскомицетом Venturia in-
aequalis (Cooke) G. Winter (Sedov et al., 2020). Заболевание 
является причинои�  существенного ухудшения качества 
плодов и снижения продуктивности садового агроценоза 
(Yakuba, 2013). 

Наиболее востребованными стратегиями в снижении 
развития данного заболевания являются контроль с при-
менением химических средств и использование устои� чи-
вых сортов яблони в промышленном садоводстве, что 
позволяет повысить экологичность производства. 

Ген устои� чивости Rvi6, впервые выявленныи�  у образ-
ца Malus floribunda 821, обеспечивает устои� чивость к ши-
рокому спектру рас возбудителя парши и является од-
ним из наиболее востребованных при создании устои� чи-
вых сортов, обеспечивая устои� чивость для рас с первои�  
по пятую (Pikunova, Sedov, 2019). Для данного гена вы-
полнено картирование на геноме яблони и установлен 
ряд ДНК-маркеров, с ним косегрегирующих (Afunian 
et al., 2004). Селекционные программы и работы по фено-
типическои�  оценке устои� чивости и молекулярно-генети-
ческому скринингу генофонда на наличие генетических 
детерминант устои� чивости к парше, включая ген Rvi-6, 
выполняются во многих странах с развитои�  культурои�  
возделывания яблони, в том числе и в России (Sedov et al., 
2020; Ulyanovskaya et al., 2019; Lyzhin, Savel’eva, 2021; Papp 
et al., 2020; Höfer et al., 2021).

Наряду с устои� чивостью к парше, важное место в се-
лекции яблони занимают признаки качества плодов. 
Комплекс показателеи�  качества плодов включает груп-
пы таких характеристик, как внешнии�  вид, вкус плодов, 
структура мякоти, биохимическии�  состав, лежкоспособ-
ность и транспортабельность. Условно показатели каче-
ства могут быть разделены на потребительские и техно-
логические характеристики. Одним из наиболее важных 
признаков, влияющим одновременно как на потреби-
тельские, так и технологические качества, является леж-
коспособность плодов, которая в значительнои�  степени 
обеспечивается сохранением плотности мякоти плода на 
высоком уровне при длительном хранении. Следует от-
метить, что плотность мякоти плодов яблони и ее сохра-
нение на высоком уровне – это сложныи�  полигенныи�  
признак, обусловленныи�  влиянием нескольких биохи-
мических процессов в клетках плода (Ji, Wang, 2021; 
Longhi et al., 2013; Costa et al., 2008). 

Одним из наиболее важных факторов, влияющих на 
сохранность плотности мякоти плода при хранении, яв-
ляется уровень синтеза эндогенного этилена в плодах. 
Плоды с низким уровнем синтеза способны к длительно-
му хранению без снижения плотности и разрыхления мя-
коти (Tokmakov et al., 2015). 

Известно, что одним из ключевых генов, контролиру-
ющих эндогенныи�  синтез этилена в плодах яблони, яв-
ляется ген аминоацил-циклопропан-синтазы – Md-ACS1. 
Сорта, гомозиготные по аллелю 2 данного гена (Md-
ACS1-2/2), имеют плоды со сниженным уровнем синтеза 
этилена при хранении и, соответственно, повышенную 
лежкоспособность. Данныи�  аллельныи�  вариант является 
наиболее селекционно ценным. При этом аллельная ком-
бинация Md-ACS1-1/1 обуславливает, как правило, высо-
кии�  уровень синтеза этилена, в то время как аллельная 
комбинация Md-ACS1-1/2 – среднии�  (Harada et al., 2000; 
Costa et al., 2005). Анализ нуклеотидных последователь-
ностеи�  аллелеи�  гена Md-ACS1 позволил выявить вставку 
ретротранспозона (около 160 пар нуклеотидов (пн) в по-
следовательности Md-ACS1-2 (Nybom et al., 2013). На осно-
вании данного саи� та инсерции ретротранспозона был 
разработан ДНК-маркер, позволяющии�  проводить моле-
кулярно-генетическую идентификацию аллелеи� : 655 пн 
для аллеля Md-ACS1-2 и 489 пн для Md-ACS1-1 (Harada 
et al., 2000). С применением ДНК-маркерного анализа вы-
полнен широкии�  перечень работ по молекулярно-гене-
тическои�  идентификации аллелеи�  данного гена в миро-
вом генофонде яблони (Zhu, Barritt, 2008; Nybom et al., 
2013). 

Наряду с геном Md-ACS1, установлен вклад в генети-
ческии�  контроль признака плотности мякоти и измене-
ния ее структуры при хранении для таких генов, как Md-
ACO1 (Zhu, Barritt, 2008), Md-Exp7 (Costa et al., 2008), Md-
PG1 (Longhi et al., 2013), Md-ACS3а (Bai et al., 2012), и вы-
полнен широкии�  перечень исследовании� , направленных 
на валидацию и анализ степени их вклада в фенотипи-
ческое проявление признака, а также генов MdERF3 
и MdERF118 (Wu et al., 2021), выявленных в результате 
исследования генетического контроля сохранения плот-
ности мякоти с использованием гибриднои�  популяции, 
полученнои�  от межвидового скрещивания (Malus domes-
tica × M. asiatica), однако для них на сегодняшнии�  день 
отсутствуют данные о взаимосвязи генотип / фенотип, 
полученные на широкои�  выборке образцов яблони до-
машнеи� . При этом в ряде работ, направленных на оценку 
вклада гена Md-ACS1, установлено значимое влияние 
данного гена на формирование фенотипического прояв-
ления признака. Так, в работе по сравнительнои�  оценке 
степени влияния генов Md-ACS1 и Md-ACS3а на уровень 
синтеза этилена и степень лежкости плодов был выяв-
лен более высокии�  уровень влияния гена Md-ACS1 
(Dougherty et al., 2016). В исследованиях по разработке 
SNP-чипа для MAS-селекции и его валидации наибольшая 
связь с фенотипическим проявлением целевого призна-
ка была установлена для SNP-маркеров генов Md-PG1 
и Md-ACS1 (Chagné et al., 2019). 

Стоит отметить, что в россии� скои�  генплазме яблони 
селекционно ценныи�  аллель Md-ACS1-2 в гомозиготном 
состоянии встречается очень редко. При этом его комби-
нация с геном Rvi-6 не выявлена (Shamshin et al., 2020; Su-
prun, Tokmakov, 2013).

Одним из важных факторов эффективного решения 
селекционных задач является наличие генетических ре-
сурсов, позволяющих получить селекционныи�  материал 
с заданными свои� ствами. Поэтому вопрос мобилизации 
генофонда, его всестороннеи�  оценки и создания ком-
плексных доноров целевых генов хозяи� ственно ценных 
признаков в связи с этим является актуальным и одним 
из приоритетных в генетических исследованиях расте-
нии� . Наличие образцов, несущих целевые аллели генов 
«интереса», необходимо для решения селекционных за-
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дач. Наглядным может быть пример с геном Rvi-6. Обна-
ружение данного гена, его интрогрессия в культурную 
генплазму из вида Malus floribunda Siebold ex Van Houtte 
(King et al., 1999) и создание устои� чивых к парше форм на 
основе культурных сортов позволили в последующем со-
здать широкии�  перечень устои� чивых сортов нового по-
коления в разных регионах возделывания яблони в мире 
(Sedov et al., 2020; Ulyanovskaya et al., 2019; Papp et al., 
2020; Höfer et al., 2021). Несмотря на то что устои� чивость 
данного гена была преодолена, данныи�  ген широко за-
деи� ствован в селекции в настоящее время, так как обес-
печивает устои� чивость к большинству известных рас па-
тогена при том, что в случае поражения паршои�  сорта, 
несущие данныи�  ген, проявляют балл поражения не бо-
лее 1-2. Расы Venturia inaequalis, преодолевающие устои� -
чивость, детерминируемую данным геном, не распро-
странены повсеместно в мире. При этом на территории 
России нет прецедентов преодоления устои� чивости, де-
терминируемои�  данным геном (Pikunova, Sedov, 2019; Se-
dov et al., 2020; Ulyanovskaya et al., 2019). 

В России интродукция образца «Сеянец 814» (M. flori-
bunda 821 × Голден Делишес), являющегося донором 
гена Rvi-6, позволила начать выполнение крупно-
масштабнои�  селекционнои�  программы по созданию им-
мунных к парше сортов яблони под общим руководством 
академика РАН Е. Н. Седова (Sedov, Zhdanov, 1983). Был со-
здан ряд устои� чивых сортов, которые как послужили до-
норами гена для создания сортов нового поколения 
в различных профильных научных организациях РФ, так 
и были напрямую использованы в производстве (Sedov 
et al., 2020; Ulyanovskaya et al., 2019). 

Очевидно, что создание генотипов, несущих селекци-
онно ценные аллели одновременно нескольких генов, 
детерминирующих хозяи� ственно ценные признаки, об-
ладает наиболее высоким уровнем актуальности и зна-
чимости, так как позволяет сформировать генофонд, яв-
ляющии� ся основои�  для ускорения селекции и получения 
сортов нового поколения, конкурентных на мировом 
уровне. В связи с этим нами была поставлена задача со-
здания селекционных образцов яблони, несущих прио-
ритетные аллели гена устои� чивости яблони к парше Rvi6 
и гена Md-ACS-1, контролирующего синтез энодгенного 
этилена в плодах, на основе востребованных в произ-
водстве сортов, имеющих длительную историю культи-
вирования в Северо-Кавказском регионе – регионе с наи-
большим уровнем развития садоводства в России. 

Материалы и методы исследования

Исследования проводились в 2017–2021 гг. на вегета-
ционнои�  площадке и в селекционно-биотехнологическои�  
лаборатории Северо-Кавказского федерального научно-
го центра садоводства, виноградарства, виноделия 
(СКФНЦСВВ). Объектом являлись шесть гибридных попу-
ляции� , полученных в результате скрещивания сортов 
позднеосеннего срока созревания, имеющих длительную 
историю культивирования в регионе и востребованных в 
садоводстве региона – ‘Ренет Симиренко’ (rvi-6rvi-6, Md-
ACS-1/2) и ‘Гренни Смит’ (rvi-6rvi-6, Md-ACS-1/2), но вос-
приимчивых к парше, и сортов нового поколения ита-
льянскои�  селекции, несущих ген Rvi6 (Vf): ‘Моди’ (Md-
ACS-1/2), ‘Ренуар’ (Md-ACS-1/2), ‘Смеральда’ (Md-ACS-2/2), 
‘Фуджион’ (Md-ACS-2/2), обладающих потребительскои�  
привлекательностью и высоким качеством плодов: Ре-
нет Симиренко/Моди (2016-1), Ренет Симиренко/Сме-
ральда (2016-2), Ренет Симиренко/Ренуар (2016-3), Ре-

нет Симиренко/Фуджион (2016-4), Ренуар/Гренни Смит 
(2016-5), Моди/Гренни Смит (2016-6). 

Фитопатологическое тестирование сеянцев проводи-
ли в условиях естественного инфекционного фона воз-
будителя парши яблони на вегетационнои�  площадке 
СКФНЦСВВ в 2018–2019 гг. Источник фона – насаждение 
высоковосприимчивого сорта ‘Аи� даред’, в котором не про-
водились санитарные мероприятия. 

На формирование инфекционного фона оказали 
влияние погодно-климатические особенности года. 
Метеоусловия 2018 г. характеризовалось повышенными 
относительно климатическои�  нормы среднемесячными 
значениями температуры и сниженными показателями 
увлажнения и количества осадков, что привело к за-
медлению накопления вторичнои�  инфекции и, как след-
ствие, депрессивному развитию парши. В 2019 г. наблю-
далось эпифитотии� ное развитие болезни. Относительно 
невысокая температура мая в совокупности с количе-
ством осадков, превышающим на 30% норму, способство-
вали первичному заражению яблони и интенсивному 
развитию патогена. 

Оценку пораженности гибридных сеянцев V. inaequa-
lis проводили в начале июля с использованием количе-
ственнои�  шкалы. Она предполагала 6 градации�  развития 
симптомов болезни от 0 до 5, различающихся долеи�  по-
крытия поражениями парши листовои�  пластинки (Sedov, 
Zhdanov,1983). 

Препараты ДНК получали из свежих верхушечных 
молодых листьев сеянцев с использованием метода СТАВ 
(Murray, Thompson, 1980). 

Для молекулярно-генетическои�  идентификации гена 
Md-ACS1 использовали SCAR-ДНК-маркер (Harada et al., 
2000). ПЦР проводили по следующеи�  программе: 2 мин 
при 94°С; следующие 35 циклов: 45 с при 94°C, 45 с при 
58°C, 2 мин синтез при 72°C; финальныи�  цикл синтеза 
5 мин при 72°C. Для проведения идентификации гена 
устои� чивости к парше Rvi6 использовали молекулярныи�  
маркер VfC1+VfC2 (Afunian et al., 2004). ПЦР проводили по 
следующеи�  программе: денатурация 3 мин при 94°C; да-
лее 35 циклов: 10 с при 94°C – денатурация, 45 с при 
60°C – отжиг праи� меров, 45 с при 72°C – элонгация; за-
вершающии�  цикл элонгации – 5 мин при 72°C.

При этом использовали следующие концентрации 
компонентов реакционнои�  смеси (идентичные для ДНК- 
маркеров целевых генов): 0,05 мМ дезоксинуклеотид-
трифосфатов, 0,3 мкM каждого праи� мера, 2,5 мкл ПЦР- 
буфера (600 mM Tris-HCl (pH 8.5 при 25°C); 15 mM MgCl2; 
250 mM KCl; 100 mM 2-меркаптоэтанол; 1% Тритон X-100) 
и 1 ед. Taq ДНК-полимеразы (ООО «СибЭнзим», кат. 
№ E331), 50 нг ДНК. ПЦР проводили в общем объеме 
25 мкл.

Для анализа размеров продуктов ПЦР использовали 
электрофорез в 2-процентном агарозном геле на основе 
0,5-кратного трис-боратного буфера с последующеи�  визу-
ализациеи�  в ультрафиолете после окрашивания гелевых 
пластин в 1-процентном растворе бромистого этидия.

Анализ достоверности соотношения растении�  с раз-
ным типом реакции устои� чивости к парше, а также с раз-
личными аллельными вариантами целевых генов, про-
водили согласно общепринятым методам расчета (Loba-
shev, 1969).

Результаты исследований

Оценка устои� чивости гибридных сеянцев к парше на 
естественном инфекционном фоне позволила нам разде-
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лить экспериментальную выборку гибридных растении�  
на устои� чивые и восприимчивые (табл. 1). 

Как видно из таблицы 1, наблюдалось варьирование 
числа устои� чивых и восприимчивых образцов в разные 
годы. Суммарно в 2018 г. было идентифицировано 371 
устои� чивое растение и 357 растении�  в 2019 г. Одна из 
основных причин такого варьирования могла заключать-
ся в более оптимальных погодных условиях для развития 
инфекции в 2019 г. Это согласуется с тем фактом, что ко-
личество пораженных на 3–5 баллов сеянцев в 2019 г. 
было в 1,4 раза больше, чем в 2018 г. Для большинства ги-
бридных популяции�  было выявлено соотношение устои� -
чивых и восприимчивых растении� , соответствующее 
ожидаемому 1 : 1, характерному для моногенного насле-
дования признака, за исключением гибриднои�  популя-
ции 2016-6. В даннои�  комбинации скрещивания (Моди/
Гренни Смит) по результатам фитопатологического те-
стирования в 2018 и в 2019 г. наблюдалось смещение со-
отношения устои� чивых и восприимчивых растении�  
в сторону увеличения устои� чивых растении� , которые 
составили около 68% от общего количества в даннои�  
гибриднои�  комбинации. 

На следующем этапе работы для всех эксперимен-
тальных растении� , независимо от фенотипического про-
явления устои� чивости, провели молекулярно-генетиче-
скую идентификацию гена Rvi6. Это позволило сопоста-
вить данные о фенотипе устои� чивости и наличии доми-
нантного аллеля гена, определяющего устои� чивость 

к патогену, для подтверждения эффективности фитопа-
тологическои�  оценки в условиях естественного инфек-
ционного фона, проведеннои�  в ходе работы и последую-
щего формирования оптимального алгоритма MAS – от-
бора по устои� чивости к парше. На рисунке 1 приведен 
пример ДНК-маркернои�  идентификации целевого алле-
ля гена Rvi6. 

Образцы 1, 2, 4, 6, 7, 8, 9, 10, 13 и 16 имеют продукт 
ПЦР с размером 286 пн, которыи�  отмечен стрелкои�  у сор-
та-контроля (‘Флорина’). Он соответствует наличию до-
минантного аллеля. Суммарно при анализе растении� , 
входящих в шесть изученных гибридных популяции� , 
было выявлено 328 растении� , несущих доминантныи�  ал-
лель искомого гена, и 295 растении�  с рецессивным алле-
лем (табл. 2). 

 Соотношение растении�  с доминантным и рецессив-
ным аллелем варьировало, но для всех гибридных ком-
бинации� , за исключением 2016-6, соответствовало рас-
пределению 1 : 1, которое характерно для моногенного 
наследования устои� чивости и гетерозиготности локуса 
у сортов-доноров гена. Подтвержденное при молекуляр-
но-генетическои�  идентификации нарушение соотноше-
ния 1 : 1 в гибриднои�  популяции 2016-6 показывает, что 
это отклонение обусловлено не недостаточностью силы 
инфекционного фона, а иными причинами. 

С учетом того факта, что селекционно ценныи�  аллель 
Md-ACS1-2 в гомозиготном состоянии достаточно редко 
распространен в россии� скои�  генплазме яблони, молеку-

Таблица 1. Фенотипическая реакция гибридных растений на естественный инфекционный фон 
парши яблони в 2018 и 2019 г. 

Table 1. Phenotypic response of apple-tree hybrid plants to natural scab infection pressure in 2018 and 2019

Рис. 1. Электрофоретическое разделение продуктов ПЦР с ДНК-маркером гена Rvi6 (гибридные образцы, 
полученные в комбинации скрещиваний 2016-6): m – маркер молекулярной массы ДНК; 

К – сорт-контроль ‘Флорина’ (Rvi6+); 1–16 – гибридные образцы

Fig. 1. Results of PCR-assisted identification of the Rvi6 gene (hybrid forms obtained in the 2016-6 cross 
combination): m – DNA molecular weight marker; K – cv. ‘Florina’ (control) (Rvi6+); 1–16 – hybrid forms

Семья / Cross 
combination

Устойчивые / Resistant Восприимчивые / Susceptible χ2 (1 : 1)*

2018 2019 2018 2019 2018 2019

2016-1 116 110 92 98 2,77 0,69

2016-2 65 63 58 60 0,40 0,07

2016-3 52 50 50 52 0,04 0,04

2016-4 24 23 22 23 0,09 0,00

2016-5 13 11 7 9 1,80 0,20

2016-6 101 100 46 47 20,58** 18,52**

Всего 371 357 275 289

Примечание: * χ2 крит. = 3,8 (0,05, 1); ** χ2 факт. ≥ χ2 крит.
Notes: * χ2 crit. = 3.8 (0.05, 1); ** χ2 fact. ≥ χ2 crit.
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лярно-генетическая идентификация аллелеи�  гена Md-
ACS1 была выполнена для всех гибридных растении� , не-
зависимо от наличия гена Rvi6. На представленнои�  элек-
трофореграмме (рис. 2) наличие двух фрагментов, соот-
ветствующее гетерозиготности локуса гена Md-ACS1, 
идентифицируется у наибольшего количества образцов 
(2, 4, 7, 8, 9–14 и 16). Селекционно ценныи�  аллель 2 (ПЦР-

продукт 655 пн) в гомозиготном состоянии выявлен 
у образца № 5, а наименее приоритетныи�  для селекции 
аллель 1 – у образцов № 1, 3, 6 и 15. 

Суммарно в изученнои�  выборке растении�  было выяв-
лено 190 образцов, несущих аллель 2 в гомозиготе, 322 
образца, гетерозиготных по локусу гена Md-ACS1, и 126 
образцов, гомозиготных по аллелю 1 (табл. 3). 

Таблица 2. Молекулярно-генетическая идентификация гена Rvi6

Table 2. Molecular genetic identification of the Rvi6 gene

Семья / Cross 
combination 

Rvi6rvi6 rvi6rvi6
Нет данных*** / 

No data***
χ2 (1 : 1)*

2016-1 105 103 0 0,02

2016-2 60 57 6 0,03

2016-3 41 53 8 1,53

2016-4 22 24 0 0,09

2016-5 13 7 0 1,80

2016-6 87 51 9 8,81**

Всего 328 295 23

Примечание: * χ2 крит. = 3,8 (0,05; 1); ** χ2 факт. ≥ χ2 крит.; *** ПЦР не была проведена
Note: * χ2 crit. = 3.8 (0.05; 1); ** χ2 fact. ≥ χ2 crit.; ***PCR was not performed

Рис. 2. Электрофоретическое разделение продуктов ПЦР с ДНК-маркером гена Md-ACS1 (гибридные образцы, 
полученные в комбинации скрещиваний 2016- 3): m – маркер молекулярной массы ДНК; К1 – сорт-контроль 

‘Ренет Симиренко’ (Md-ACS1-1/2), К2 – сорт-контроль ‘Фуджи’ (Md-ACS1-2/2); 1–16 – гибридные образцы

Fig. 2. Results of PCR-assisted identification of the Md-ACS1 gene alleles (hybrid forms obtained in the 2016-3 cross 
combination): m – DNA molecular weight marker; K1 – cv. ‘Renet Simirenko’ (control) (Md-ACS1-1/2); K2 – cv. ‘Fuji’ 

(control) (Md-ACS1-2/2); 1–16 – hybrid forms 

Таблица 3. Молекулярно-генетическая идентификация аллелей гена Md-ACS1

Table 3. Molecular genetic identification of the Md-ACS1 gene alleles

Семья / Cross 
combination

Md-ACS1-2/2 Md-ACS1-1/2 Md-ACS1-1/1
χ2* (расщепление) / 
χ2* (segregation)

2016-1 47 96 65 4,840 (1 : 2 : 1)

2016-2 61 62 0 0,008 (1 : 1)

2016-3 22 59 21 2,500 (1 : 2 : 1)

2016-4 22 24 0 0,087 (1 : 1)

2016-5 5 13 2 2,700 (1 : 2 : 1)

2016-6 34 72 41 0,730 (1 : 2 : 1)

Всего 191 326 129

Примечание: * χ2 крит. = 3,8 (0,05; 1); χ2 крит. = 6,0 (0,05; 2) 
Note: * χ2 crit. = 3.8 (0.05; 1); χ2 crit. = 6.0 (0.05; 2)
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В гибридных семьях 2016-2 и 2016-4 образцы, несу-
щие аллель 1 в гомозиготе, отсутствовали. В данных вы-
борках растении�  было выявлено статистически досто-
верное соотношение 1 : 1 между группами образцов с ал-
лелем 2 в гомозиготе и группои�  образцов, гетерозигот-
ных по локусу Md-ACS1. В остальных гибридных семьях 
наблюдалось статистически достоверное распределение 
по типу 1 : 2 : 1.

Обсуждение результатов

Очевидно, что для отбора образцов яблони, устои� чи-
вых к парше, на основе фенотипическои�  оценки необхо-
димо успешное протекание процесса инфицирования 
растения-хозяина патогеном. Это может быть обеспече-
но наличием условии� , оптимальных для развития забо-
левания, что приобретает особую актуальность при ис-
пользовании естественного инфекционного фона (Sedov, 
Zhdanov, 1983, Gashchenko, Kozlovskaya, 2008) в связи 
с отсутствием возможности контроля влажностно-тем-
пературного режима. Отмеченные различия в количе-
стве здоровых и инфицированных сеянцев в разные 
годы оценки признака были обусловлены более благо-
приятными погодно-климатическими условиями для 
развития V. inaequalis, так как 2019 год в сравнении с пре-
дыдущим характеризовался более низкои�  температурои�  
и большим количеством осадков, особенно в период на-
чала развития инфекции.

Статистическии�  анализ характера расщепления по 
фенотипу устои� чивости к парше показал соответствие 
моногенному характеру наследования и гетерозигот-
ность (Rvi6rvi6) по локусу целевого гена во всех гибрид-
ных популяциях, за исключением 2016-6 (Моди/Гренни 
Смит). По двум годам наблюдении�  выявлено повышен-
ное количество устои� чивых растении�  по отношению 
к восприимчивым (см. табл. 1). По результатам ДНК-мар-
керного анализа в выборке растении�  из даннои�  гибрид-
нои�  комбинации также было выявлено отклонение от 
соотношения 1 : 1 количеств растении�  в группах с иден-
тифицированным доминантным аллелем и без такового 
(см. табл. 2). Нарушение стандартного соотношения 1 : 1 
при анализе устои� чивости, детерминируемои�  геном 
Rvi6, – в определеннои�  степени распространенное явле-
ние и выявлялось ранее как отечественными (Sedov, 
Zhda nov, 1983), так и зарубежными исследователями 
(Gardiner et al., 2007). Так, по многолетним данным 
В. В. Жданова и Е. Н. Седова, снижение (до 32–45%) или 
повышение (до 54–66%) выхода устои� чивых гибридных 
сеянцев зависело от комбинации скрещивании�  (Sedov, 
Zhdanov, 1983). Аналогичные данные приводятся в рабо-
те Т. А. Гашенко и З. А. Козловскои� , в исследованиях кото-
рых минимальныи�  выход устои� чивых сеянцев составил 
34%, а максимальныи�  – 73%, в зависимости от гибрид-
нои�  комбинации (Gashchenko, Kozlovskaya, 2008). В каче-
стве главнои�  причины данного явления можно назвать 
наличие серии сублетальных генов sl1, sl2, sl3, из которых 
sl1 и sl2 сцеплены с геном Rvi6. При этом для экспрессии 
sl1 необходимо наличие рецессивного аллеля sl3 в гомо-
зиготе. Данные гены определяют карликовость и значи-
тельное снижение силы роста сеянцев в течение первых 
трех месяцев их развития после прорастания и в большем 
числе случаев последующую их гибель. Отмечено, что 
чаще всего деи� ствие данных генов обусловливает сниже-
ние выхода гибридных сеянцев с геном Rvi6, но в некото-
рых гибридных комбинациях наблюдается увеличение 
числа устои� чивых гибридов (Gao, van de Weg, 2006).

Сопоставление данных ДНК-маркернои�  идентифика-
ции и фенотипического проявления устои� чивости позво-
лило в большинстве случаев подтвердить наличие иско-
мого гена у устои� чивых растении�  и его отсутствие у вос-
приимчивых. Ожидаемыми были два варианта сочета-
ния характеристик: гетерозигота по гену устои� чивости 
и реакция устои� чивости при инфицировании патогеном, 
а также гомозигота по рецессивному аллелю гена Rvi6 
в сочетании с восприимчивои�  реакциеи�  сеянцев. Кроме 
этого, имели место варианты, проявившие восприимчи-
вую реакцию в отношении патогена, но несущие доми-
нантныи�  аллель гена устои� чивости, а также устои� чивые 
сеянцы, имевшие рецессивныи�  аллель в гомозиготе. 

Самым распространенным артефактным вариантом 
было сочетание фенотипа «устои� чивости» с отсутстви-
ем гена устои� чивости, но не более 7% встречаемости, ко-
торая была отмечена для самои�  крупнои�  гибриднои�  се-
мьи 2016-1. В целом для всех гибридных семеи�  вместе 
такои�  вариант встречался у 1,4% сеянцев. Причинои�  
этого артефакта был, вероятнее всего, недостаточныи�  
уровень инфекционного фона, создавшии�  менее опти-
мальные условия для развития заболевания, так как 
в 2019 г. количество таких совпадении�  было меньше чем 
в 2018 г.

Вариант «Rvi6rvi6 / восприимчивые» встречался реже 
и был представлен только в популяциях сеянцев 2016-1 
(около 4% случаев) и 2016-6 (1%). Выявление сеянцев 
с сочетаниями «ген+ / восприимчивыи� », когда ген устои� -
чивости присутствовал, а фенотип проявлялся как вос-
приимчивыи� , отчасти может быть обусловлено сложно-
стью в интерпретации качественных проявлении�  реак-
ции�  устои� чивости. Но наиболее вероятно, что присут-
ствие такого варианта (Rvi6rvi6 / восприимчивыи� ) мо-
жет быть объяснено наличием генетических детерми-
нант-«модификаторов» – количественных локусов (QTL) 
с малым вкладом в фенотипическое проявление призна-
ка устои� чивости, локализованных на однои�  группе сцеп-
ления с геном Rvi6. Было выявлено наличие нескольких 
QTL, которые, обладая аддитивным эффектом, модифи-
цируют фенотипическую реакцию, детерминируемую 
геном Rvi6. При этом экспрессия части этих QTL иденти-
фицируется только при наличии данного гена, а другие 
экспрессируются независимо от него (Gessler et al., 2006). 
Это является причинои�  и того, что при скрещивании 
двух гетерозиготных растении�  гомозиготы по локусу 
данного гена проявляют более высокии�  уровень устои� -
чивости, нежели гетерозиготное потомство. Тот факт, 
что в нашем исследовании образцы, несущие ген, но 
проявившие восприимчивость, присутствовали в двух 
гибридных популяциях из шести, а не наблюдались во 
всех комбинациях, согласуется с генетическои�  детерми-
нированностью этого явления и комплексностью его 
контроля. 

В рамках работы по маркер-опосредованному отбору 
генотипов, обладающих комплексом хозяи� ственно цен-
ных генов, анализ результатов, полученных при ДНК- 
маркернои�  идентификации гена Md-ACS1, выявил раз-
личное соотношение аллельных вариантов в гибридных 
популяциях в зависимости от комбинации скрещивания. 
Распределение аллельных вариантов 1 : 2 : 1, характер-
ное для комбинации�  скрещивании�  2016-1, 2016-3,  2016-5, 
2016-6 и 1 : 1, выявленное в комбинациях 2016-2 и 2016-
4, согласуется с аллельными вариантами данного гена, 
идентифицированными на начальном этапе работы у ро-
дительских форм. Сорта ‘Фуджион’ и ‘Смеральда’ имеют 
аллель 2 в гомозиготе (вариант Md-ACS1-2/2), в то время 
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как у всех остальных сортов, использовавшихся в каче-
стве родительских форм, было выявлено гетерозиготное 
состояние локуса данного гена – Md-ACS1-1/2.

Проведенное сопоставление результатов молекуляр-
но-генетического маркирования по гену устои� чивости 
Rvi6 и гену Md-ACS1 позволило выявить селекционно 
ценные сочетания аллелеи�  искомых генов во всех ги-
бридных популяциях (табл. 4). 

Наибольшии�  процент сеянцев с сочетанием доми-
нантного аллеля гена Rvi6 и гомозиготои�  по аллелю 2 
гена Md-ACS1, наиболее ценнои�  для селекции, был обна-
ружен в комбинациях 2016-2 (Ренет Симиренко/Сме-
ральда) – 27,5% и 2016-4 (Ренет Симиренко/Фуджион) – 
26,09%. Это соответствует наибольшему выходу гибри-
дов с аллельным вариантом Md-ACS1-2/2 по причине на-
личия аллеля 2 в гомозиготном состоянии у одного из 
родительских сортов в данных комбинациях скрещива-
нии�  (сорта ‘Смеральда’ и ‘Фуджион’).

Полученные нами гибридные образцы, несущие ком-
бинацию аллелеи�  целевых генов Rvi6+Md-ACS1-2/2, пред-
ставляют наиболее высокую ценность как для дальнеи� -
шего использования в селекции, так и в качестве 
комплексных доноров селекционно ценных аллелеи� . Их 
наличие позволит ускорить решение селекционных за-
дач по созданию сортов яблони, имеющих устои� чивость 
к парше и повышенную лежкоспособность плодов. Не 
менее важным направлением использования полученно-
го гибридного фонда является уточнение фенотипиче-
ского вклада всех известных генетических детерминант 
признаков, связанных с плотностью мякоти и ее сохране-
нием при хранении, а также валидация известных ДНК- 
маркеров этих генов.

Работы, направленные на объединение селекционно 
ценных аллелеи�  в одном генотипе и создание комплекс-
ных доноров, проводятся в ведущих профильных науч-
ных центрах в мире. Так, в результате выполнения про-
граммы международного коллектива из Швеи� царии 
и Германии с применением технологии маркер-опосре-
дованного отбора был создан набор элитных линии�  
яблони с пирамидированными генами устои� чивости 
к парше, мучнистои�  росе и бактериальному ожогу 
(Baumgartner et al., 2015). Данные линии позициониру-
ются как важныи�  источник комплекса генов селекцион-
но ценных признаков для дальнеи� шеи�  селекционнои�  ра-
боты. В работе, выполненнои�  в период с 2011 по 2017 г. 
в Италии, осуществляли пирамидирование пяти генов 

устои� чивости к парше Rvi2, Rvi4, Rvi5, Rvi6 и Rvi13, а также 
гена устои� чивости к тле Dp-fl в различных комбинациях 
(Berra et al., 2017). Очевидно, что создание образцов, об-
ладающих одновременно несколькими генами хозяи� -
ственно ценных признаков, – принципиальныи�  вопрос 
для ускоренного решения задач селекции. Это позволяет 
более эффективно в ходе последующего селекционного 
отбора создавать новые сорта, а также использовать об-

разцы, несущие приоритетные аллели одновременно 
нескольких «селекционно ценных» генов в качестве 
комплексных доноров при выполнении программ скре-
щивании� . 

Заключение

В результате выполнения работы с использованием 
маркер-опосредованного отбора был получен широкии�  
перечень селекционных образцов яблони, несущих се-
лекционно ценные аллели гена устои� чивости к парше 
Rvi6 и гена Md-ACS1, детерминирующего эндогенныи�  
синтез этилена в плодах. Из общеи�  выборки объемом 
646 гибридных растении� , полученных в шести гибрид-
ных комбинациях, с использованием фитопатологиче-
скои�  оценки и маркер-опосредованного отбора было вы-
явлено 328 растении� , несущих доминантныи�  аллель гена 
Rvi6, и 517 образцов с аллельными комбинациями гена 
Md-ACS1, представляющими ценность для селекции: Md-
ACS1-2/2 – 190 шт., Md-ACS1-1/2 – 322 шт. При этом иден-
тифицирован значительныи�  объем гибридов, обладаю-
щих одновременно доминантным аллелем гена Rvi6 
и приоритетным аллелем гена Md-ACS1, среди которых 
наибольшую ценность, как для селекции, так и для по-
следующего использования в качестве комплексных до-
норов, представляют образцы, сочетающие аллельныи�  
вариант Md-ACS1-2/2 и доминантныи�  аллель гена Rvi6. 
Такая комбинация была выявлена у 92 растении� .

Наличие полученных в результате работы гибридных 
форм яблони, несущих приоритетные аллели одновре-
менно двух генов хозяи� ственно важных признаков, поз-
волит усилить селекционную работу по созданию устои� -
чивых к парше сортов яблони с повышеннои�  лежко-
способностью плодов. Гибридные образцы с наилучши-
ми аллельными комбинациями генов Md-ACS1 и Rvi6, на-
ряду с прямым использованием в селекционном процес-
се, представляют также ценность как комплексные 
доноры данных генов. 

Таблица 4. Комбинации селекционно ценных аллелей генов Rvi6 и Md-ACS1 у гибридных образцов яблони

Table 4. Allelic combinations of the Rvi6 and Md-ACS1 genes in apple-tree hybrid forms

Семья / Cross 
combination

Rvi6 + Md-ACS1-2/2 Rvi6 + ACS1-1/2

Количество / Number % Количество / Number %

2016-1 18 8,69 40 19,32

2016-2 33 27,5 27 22,5

2016-3 4 7,69 20 38,46

2016-4 12 26,09 10 21,74

2016-5 1 5,00 6 30,00

2016-6 24 17,14 40 28,57

Итого 92 143
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