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Актуальность. Сорго – характеризующаяся высокой засухоустойчивостью универсальная культура, широко возделы-
ваемая во всем мире. Его зерно имеет ценный биохимический состав и используется в качестве фуража, а также как 
продукт питания. Благодаря уникальной структуре запасных белков эндосперма – кафиринов – включение сорговой 
муки в тесто перспективно для получения компонентов диетического питания. Изучение разнообразия образцов 
кафрского сорго из коллекции ВИР по биохимическим и морфологическим признакам зерна и полиморфным ДНК- 
маркерам как возможных доноров для получения стерильных линий и закрепителей стерильности актуально.
Материалы и методы. Шестнадцать образцов кафрского сорго фенотипировали по морфологическим признакам 
зерна, составу электрофоретических спектров кафиринов, а также генотипировали с помощью специфичных для ге-
нов этих белков ПЦР-маркеров. Фенотип зрелых зерен оценивали по цвету семенной оболочки, а также соотношению 
толщин стекловидного и мучнистого слоев эндосперма на срезах. Белки разделяли с помощью электрофореза в поли-
акриламидном геле. В ПЦР-анализе использовали SSR-маркеры, сцепленные с генами β- и γ-кафиринов, а также STS-
маркер кодирующего участка гена δ-кафирина.
Результаты и выводы. Образцы изученной выборки различались по окраске зерна и структуре эндосперма. Три об-
разца характеризовались значительной толщиной стекловидного слоя, остальные – мучнистым либо частично стек-
ловидным эндоспермом. Не выявлено отличий между образцами по электрофоретическим спектрам кафиринов. В то 
же время образцы характеризовались высоким уровнем полиморфизма фрагментов, амплифицированных с прайме-
рами, фланкирующими микросателлитные последовательности, сцепленные с генами β- и γ-кафиринов. Два вариан-
та STS-маркера, отличавшихся по последовательности, обнаружены при амплификации с праймерами, специфичны-
ми для участка гена, кодирующего δ-кафирин. Изученные образцы дифференцированы после обработки результатов 
с помощью метода анализа главных координат (PCoА).
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Background. Sorghum is a universal, highly drought-resistant crop, widely cultivated throughout the world. Sorghum grain has 
a valuable biochemical composition and is utilized in both food and feed production. Due to the unique structure of endosperm 
storage proteins, kafirins, adding sorghum flour to dough is promising for producing dietetic nutrition components. Employing 
polymorphic DNA markers to study the diversity of kaffir sorghum accessions from the VIR collection as potential donors of bi-
ological and morphological traits in their grain is relevant for the development of sterile lines and sterility maintainers.
Materials and methods. Sixteen kaffir sorghum accessions were phenotyped according to morphological features and kafirin 
electrophoretic banding patterns in their grain, and genotyped using PCR markers specific for kafirin-encoding genes. The phe-
notype of mature grains was assessed by seed coat color as well as by the thickness ratio between the vitreous and farinaceous 
endosperm layers on grain cuts. Proteins were fractionated by polyacrylamide gel electrophoresis. The SSR markers linked to 
the genes for β- and γ-kafirins, and the STS marker of the coding region of the δ-kafirin gene were used in the PCR analysis.
Results and conclusions. The studied accessions differed in grain color and endosperm structure. Three accessions demon-
strated a significant thickness of the vitreous layer, while the others had a farinaceous or partially vitreous endosperm. No dif-
ferences were found among the accessions in the kafirin electrophoretic banding patterns. Meanwhile, the accessions mani-
fested highly polymorphic fragments amplified with primers flanking microsatellite sequences linked to the β- and γ-kafirin 
genes. Two different versions of the STS marker were detected after amplification with the primers specific to the δ-kafirin-
coding gene region. The studied accessions were differentiated using the principal coordinates analysis (PCoA).
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Введение

Сорго (Sorghum bicolor (L.) Moench) – универсальная 
культура, широко возделываемая во всем мире. Сорго яв-
ляется многоцелевой культурой. Значительная часть 
зерна идет для промышленной переработки на муку 
и крупу, а также спирт, крахмал и патоку (https://www.
fao.org/statistics/en). В России сорго в основном исполь-
зуется на фураж (силос, зеленый корм, сено, выпас), 
а также для производства бумаги, дубильных и крася-
щих веществ, веников, щеток и т. п.

Существует несколько классификаций сорго, осно-
ванных на таксономических признаках (Snowden, 1935; 
Jakushevsky, 1969, Ivanyukovich, Doronina, 1980). По клас-
сификации Е. Я. Якушевского выделяют 4 хозяйственные 
группы сорго: зерновое, сахарное, веничное и травяни-
стое. Наибольшим разнообразием отличается зерновое 
сорго, которое является самым древним по происхожде-
нию. Огромное разнообразие этой группы делится на 
5 видов, которые приурочены к отдельным эколого-гео-
графическим очагам (центрам) формообразования в Аф-
рике и Азии.

Сорго зерновое гвинейское (S. guineense (Stapf) Jaku-
schev.), иногда называемое голозерное, характерно для 
стран Западной Африки; сорго зерновое кафрское (S. caff-
rorum (Beauv.) Jakuschev.) происходит из Южной Африки; 
сорго зерновое негритянское (S. bantuorum Jakuschev.) 
наиболее разнообразно в странах Центральной и Восточ-
ной Экваториальной Африки; сорго зерновое хлебное 
(S. durra (Forsk.) Jakuschev.) происходит, прежде всего, из 
стран Северо-Восточной Африки, Ближнего и Среднего 
Востока, а сорго зерновое китайское (S. chinense Jaku-
schev.), или гаолян, характеризуется наиболее широким 
разнообразием в странах Восточной Азии (Jakushevsky, 
1969).

В ряде стран Африки и Азии, характеризующихся за-
сушливым климатом, сорго является основной продо-
вольственной культурой, а в России используется пре-
имущественно на фуражные цели. Сорго превосходит ку-
курузу по составу аминокислот и витаминов группы В, 
что позволяет рассматривать его как перспективный ис-
точник кормов для птицы (Kurbonov, Khaitov, 2023). В по-
следние годы возрос интерес к сорго как пищевому рас-
тению. Добавление муки сорго к пшеничной муке улуч-
шает физико-химические показатели теста (Antimonov 
et al., 2021). В селекции зернового сорго большое значе-
ние имеет цвет зерна: наиболее востребованными яв-
ляются белозерные формы, однако, в связи с возросшим 
интересом к антиоксидантам, увеличивается интерес 
и к сортам с «окрашенным» зерном.

Зерно сорго содержит различные биоактивные веще-
ства; в экспериментах подтверждено их положительное 
влияние для профилактики ряда неинфекционных забо-
леваний. В перикарпии зерновки в значительных коли-
чествах обнаружены пищевые волокна, фенольные 
компоненты (3-дезокси-антоцианидины), танины, поли-
козанолы. Зародыш богат липидами, жирорастворимы-
ми витаминами, витаминами группы В и минералами. 
Вещества, определяющие питательную ценность сорго-
вого зерна, находятся в эндосперме, на долю которого 
приходится 75–85%. В состав эндосперма входят углево-
ды, белки, комплекс витаминов В и микроэлементы 
(De Morais Cardoso et al., 2017; Mawouma et al., 2022). Пи-
тательная ценность зерна определяется высоким содер-
жанием крахмала (70–75%), белка (9–15%), жира (3,5%), 

а также наличием 17 незаменимых аминокислот (Anti-
monov et al., 2021).

Сорго отличается от многих зерновых культур (пше-
ница, рожь, ячмень) уникальной структурой запасных 
белков эндосперма, благодаря чему продукты с включе-
нием сорговой муки могут быть использованы в безглю-
теновых диетах. Главные запасные белки зерна сорго – 
кафирины – относятся к группе проламинов. Их содержа-
ние в белковой фракции эндосперма достигает 70–80% 
(Belton et al., 2006). Название «проламин», предложенное 
Т. Б. Осборном (Osborne, 1924), связано с высоким содер-
жанием пролина и глутамина. Во фракции кафирина они 
составляют 30% от общего количества аминокислотных 
остатков (Belton et al., 2006). Из-за сходства с зеинами по 
физико-химическим свойствам субъединицы главных 
запасных белков зерна сорго первоначально классифи-
цировали как α-, β-, γ- и δ-кафирины (Shull et al., 1991). 
В более поздних исследованиях показано, что кафирины 
отличаются от зеинов большей гидрофобностью и преоб-
ладанием α-спиральных вторичных структур. Согласно 
современной номенклатуре, выделяют следующие фрак-
ции кафиринов, различающихся по последовательно-
стям и молекулярной массе: α-кафирин 1 (Мr ~ 25 кДа), 
α-кафирин 2 (25 кДа), β-кафирин (19 кДа), γ-кафирин 1 
(27 кДа), γ-кафирин 2 (50 кДа) и δ-кафирин (18 кДа) 
(El’konin et al., 2016; Elkonin et al., 2019). Подобно зеинам 
кукурузы, кафирины локализованы на эндоплазматиче-
ском ретикулюме эндосперма в сферических белковых 
тельцах с гранулами крахмала внутри. Зрелые зерна сор-
го, как и зерна кукурузы, имеют схожий состав эндо-
сперма: стекловидный на периферии с непрозрачной 
мучнистой центральной областью. Твердый стекловид-
ный слой защищает зерновку от насекомых, грибов и ме-
ханических повреждений во время сбора урожая. Именно 
в стекловидном слое содержание проламинов выше, чем 
во внутреннем мучнистом слое (Wu et al., 2013; Holding, 
2014).

Кафирины классов β и γ локализованы в перифериче-
ской части этих структур, а кафирины α и δ находятся во 
внутреннем районе (Shull et al., 1991; Shewry, Halford, 
2002; Wong et al., 2009; Wu et al., 2013; El’konin et al., 2016). 
Кафирины β и γ обогащены остатками цистена, которые 
образуют дисульфидные связи и блокируют протеолити-
ческим ферментам доступ к α-кафиринам (Wong et al., 
2009). Синтез β, γ и δ контролируется единичными локу-
сами, тогда как α-кафирины кодируются мультигенными 
семьями. Например, в одном локусе на хромосоме 5 рефе-
ренсного генома BTx623 картированы 20 генов α-кафи-
ринов, возникших путем дупликаций (Xu, Messing, 2008). 
Гены β-, γ- и δ-кафиринов локализованы на хромосо-
мах 9, 2 и 10 генома сорго. Изучен полиморфизм после-
довательностей этих генов, разработаны молекулярные 
маркеры для идентификации аллельных вариантов 
(Laidlaw et al., 2010).

На практике запасные белки широко используют для 
изучения внутривидового полиморфизма и идентифика-
ции сортов пшеницы, ржи, ячменя, кукурузы и других 
культивируемых злаков (Konarev et al., 2000). Для оценки 
генетического разнообразия образцов сорго применяют 
как электрофоретический анализ кафиринов в поли-
акриалмидном геле (в разных модификациях, позволяю-
щих разделять молекулы белка в зависимости от их дли-
ны, заряда или вторичной структуры), так и полиморф-
ные ДНК-маркеры (Chamba et al., 2005; Laidlaw et al., 2010; 
Li et al., 2018; Aniskina et al., 2019). 
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Цель настоящей работы – структурирование выбор-
ки образцов кафрского сорго по комплексу признаков: 
окраска семенной оболочки, стекловидность/мучни-
стость семян, профиль суммарной фракции запасных 
белков и вариабельность ДНК-маркеров генов β-, γ- 
и δ-кафиринов.

Материал и методы

Материал
Материалом для исследования послужила рандоми-

зированная выборка из 16 образцов кафрского сорго 
(S. caffrorum) коллекции ВИР разного происхождения. 
Анализировали семена, репродуцированные в теплицах 
научно-производственной базы «Пушкинские и Пав-
ловские лаборатории ВИР» (Санкт-Петербург, г. Пушкин) 
в 2022 г. (табл. 1). В работе использовали также стериль-
ную линию Низкорослое 81с (ЦМС А1 milo) и линию 929-3 – 
восстановитель фертильности пыльцы, отобранную из 
образца хлебного сорго (S. durra) Джугара белая (к-929, 
западный Китай).

Фенотипирование зерен кафрского сорго
Цвет зерновки оценивали визуально. Для определе-

ния толщины стекловидного эндосперма делали по-
перечные и продольные срезы зерновки, фотографиро-

вали с помощью микроскопа Zeiss Stereo Discovery V8, за-
тем проводили их анализ. Толщину стекловидного слоя 
измеряли в миллиметрах в нескольких точках на срезах. 
Контролями служили линии Низкорослое 81с (мучни-
стый, непрозрачный эндосперм с тонким слоем стекло-
видного эндосперма) и 929-3 (стекловидный эндосперм 
с незначительными вкраплениями мучнистого слоя).

Электрофоретический анализ кафиринов
Кафирины извлекали из половинок отдельных зер-

новок. Для анализа брали 2–3 зерновки каждого образца. 
Каждую половинку измельчали, полученную муку пере-
носили в пробирку типа Eppendorf объемом 1,5 мл и до-
бавляли 80 мкл 65-процентного изопропанола и 8 мкл 
β-меркаптоэтанола. Смесь перемешивали и оставляли на 
рабочем столе при комнатной температуре на 40 мин, за-
тем пробы центрифугировали при 12 000 об./мин, отби-
рали 40 мкл супернатанта и смешивали с 60 мкл 10М мо-
чевины (Khomutnikova, 1992).

Электрофорез проводили по методике Л. А. Хомутни-
ковой (Khomutnikova, 1992) в пластинах полиакриламид-
ного геля в ацетатном буфере (0,013М уксусная кислота, 
рН 3,1). Использовали приборы для вертикального элек-
трофореза с размером стекол 120 × 120 × 1 мм. Гелевая 
пластина содержала 7,5% акриламида, 7 М мочевины 
и 5% уксусной кислоты. В каждую лунку геля наносили 

Таблица 1. Изученные образцы сорго из коллекции ВИР

Table 1. Sorghum accessions from the VIr collection used in this study

№ по каталогу ВИР / 
VIr catalogue No.

Образец * / Accession * Происхождение / Origin

929-3 Китай

Низкорослое 81c Украина

161 Sunrise caffir США

198 Red Kaffir США

239 White Kaffir Corn США

244 Blackhull Kaffir США

245 Blackhull Kaffir США

251 Sunrise kaffir США

295 Китайское США

584 Red Kaffir США

679 Red Blackhull Kaffir США

684 Кафрское розовое США

1217 Blackhull Kaffir Южная Африка

1611 Red Kaffir США

1764 Blackhull White Kaffir Corn Южная Африка, Трансвааль

1786 Розовое кафрское Волгоградская область

3023 Tehas Kafir Бразилия

3561 Sorghum Blackhull Kaffir США

Примечание: * – названия образцов приведены в соответствии с каталогом ВИР

Note: * – accession names are given in accordance with the VIR catalogue
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по 25 мкл белкового экстракта. Электрофорез проводили 
в течение 4,5 ч. Первые 40 мин электрофорез вели при 
100 В, затем устанавливали напряжение 600 В, которое 
поддерживали до окончания электрофореза. После элек-
трофореза белки фиксировали и окрашивали в краси-
теле по П. Дж. Ригетти и Ф. Киллеми (Righetti, Chillemi, 
1978) (0,075% Coomassi G-250 в 12,5-процентной три-
хлоруксусной кислоте) в течение 24–48 ч, а по истечении 
времени окрашивания фон от красителя отмывали ди-
стиллированной водой. Визуализацию гелей проводили 
в гель-документирующей системе ChemiDoc (Bio-Rad).

Выделение ДНК, ПЦР и электрофорез ампликонов в по-
лиакриламидном (ПААГ) или агарозном гелях

ДНК выделяли индивидуально из двух-трех растений 
SDS-буфером, рН 7,5 (Dorokhov, Kloke, 1997) с модифика-
циями, подробное описание которых представлено в ме-
тодических указаниях (Anisimova et al., 2018). Для гено-
типирования использовали праймеры к микросателлит-
ным повторам во фланкирующих последовательностях 
генов β- и γ-кафиринов, а также праймеры к STS-маркеру 
кодирующей (транслируемой) последовательности гена 
δ-кафирина (Laidlaw et al., 2010). Последовательности 
олигонуклеотидов, условия ПЦР и ожидаемая длина ам-
пликонов, а также хромосомная локализация анализиру-
емых генов представлены в таблице 2. ПЦР проводили 
в 25 мкл смеси, содержавшей 2–3 мM MgCl2, 0,2 мM каж-
дого из dNTPs, 200 нM каждого праймера, 1 е. а. Taq ДНК 
полимеразы («Диалат», Москва) и около 50 нг геномной 
ДНК. ПЦР проводили на приборе MiniAmp Plus (Thermo 
Fisher Scientific, США). Прямые праймеры к микросател-
литным повторам были мечены флуоресцентными кра-
сителями («Евроген», Москва). Фрагменты ПЦР с флуо-
ресцентной меткой анализировали на генетическом ана-
лизаторе «Нанофор-05» («Синтол», Россия) в ПААГ. Дли-
ну фрагмента определяли с помощью маркера ММ (С-
450, «Синтол»). Перед началом анализа фрагменты 
денатурировали в течение 5 мин при 95°С. Амплифици-
рованные фрагменты гена δ-кафирина окрашивали 
в растворе бромистого этидия, анализировали в 1,5-про-
центном агарозном геле и секвенировали.

Секвенирование фрагментов кодирующей последова-
тельностей δ-кафирина

Нуклеотидные последовательности ампликонов, по-
лученных с помощью праймеров dKaf, определяли на 
 генетическом анализаторе «Нанофор-05», используя на-
бор реагентов для секвенирования ДНК по методу Сенге-
ра GenSeq согласно инструкции фирмы-производителя 
(«Синтол», Россия).

Статистический анализ
Структурирование изучаемой выборки образцов из 

коллекции ВИР по наличию/отсутствию у них амплифи-
цированных фрагментов проводили с помощью анализа 
главных координат (PCoA) (Price et al., 2006; Peakall, 
Smouse, 2012) в программе GenAlEx 6.5. Данные молеку-
лярного скрининга были представлены в виде бинарной 
матрицы, где 0 – отсутствие, а – наличие ампликона опре-
деленного размера.

Результаты 

В зависимости от окраски семенной оболочки зерно 
изучаемых образцов было дифференцировано на крас-
ное (к-198, к-295, к-584, к-1611), розовое (к-161, к-239, 

к-244, к-245, к-679, к-684, к-1217, к-1764, к-1786, к-3023, 
к-3561) и белое (к-251). Толщина стекловидного слоя 
у образцов к-295, к-1217 и к-3561 была значительной 
и достигала 1 мм при диаметре зерновки около 2 мм. 
Сходное строение имел стекловидный эндосперм линии 
хлебного сорго 929-3 с единичными вкраплениями муч-
нистого эндосперма (рис. 1, табл. 3). У остальных образ-
цов эндосперм был мучнистым (толщина стекловидного 
слоя не превышала 0,5 мм) либо частично стекловидным 
(толщина слоя составила 0,6–0,8 мм).

По результатам электрофореза в ПААГ, рН 3,1 (Kho-
mutnikova, 1992), все образцы кафрского сорго и сте-
рильная линия Низкорослое 81с характеризовались оди-
наковыми спектрами кафиринов. Вариабельность ин-
тенсивности компонентов в спектрах к-244 и к-245 мож-
но объяснить различиями в выполненности анализируе-
мых зерен. Выявлено восемь четко идентифицируемых 
компонентов и несколько минорных. Уникальный элек-
трофоретический профиль белков имела лишь линия 
хлебного сорго 929-3 (рис. 2).

Таким образом, с помощью электрофоретического 
анализа кафиринов не удалось выявить различия между 
образцами кафрского сорго. Поэтому дальнейший ана-
лиз проводили с использованием ДНК-маркеров, сцеп-
ленных с генами кафиринов: SSR-маркеры генов β- 
и γ-кафиринов, а также STS-маркер, локализованный 
в кодирующей области гена δ-кафирина. У изученных об-
разцов наблюдали высокий уровень полиморфизма фраг-
ментов, амплифицированных с праймерами, фланкирую-
щими микросателлитные последовательности, сцеплен-
ные с генами β- и γ-кафиринов. Так, полиморфизм SSR- 
маркера bKAF_SSR1, фланкирующего стартовый кодон 
гена β-кафирина, обусловлен числом повторов мотива 
(СТ) SSR-маркеров. У референсных последовательностей 
CP137843.1 и CP137833.1 этот фрагмент имеет длину 206 
и 208 пн соответственно, а в исследованном пуле образ-
цов найдено 9 вариантов длиной 202, 212, 214, 218, 220, 
224, 226, 228 и 242 пн (см. табл. 3). Вариабельность дру-
гого маркера этого гена – bKAF_SSR2, локализованного 
на расстоянии около 3000 пн от терминирующего кодо-
на, – определяется числом повторов (ТАСА). В референс-
ных последовательностях длина фрагментов составляет 
240 пн и 220 пн, тогда как среди образцов кафрского сор-
го найдено 7 вариантов меньшей длины и с меньшим 
числом повторов: 142, 158, 182, 186, 190, 206 и 210 пн (см. 
табл. 3).

Полиморфизм маркера гена γ-кафирина gKAF_SSR, 
расположенного на расстоянии примерно 10 000 пн от 
терминирующего кодона гена, определяется числом ми-
кросателлитных повторов (АТ). В референсных последо-
вательностях CP137836.1 и CP137826.1 длина фрагмента 
составляет соответственно 189 пн и 187 пн, а у исследуе-
мых образцов найдено 4 варианта: 193, 197, 199 и 201 пн 
(см. табл. 3).

Полиморфизм STS-маркера dKaf (см. табл. 2), позволя-
ющего дифференцировать 3 варианта последователь-
ности гена δ-кафирина у сорго (Laidlaw et al., 2010), 
определяется наличием двух инсерций в кодирующем 
районе общей длиной 39 пн и нескольких SNP. У об-
разцов к-161, к-679, к-1217, к-1764, к-3023 и к-3561 ам-
плифицирован фрагмент гена длиной 642 пн, то есть 
найден аллель, кодирующий белок длиной 135 амино-
кислот. У образцов к-198, к-239, к-244, к-245, к-251, к-295, 
к-584, к-684, к-1611 и к-1786 длина ампликона составля-
ла 681 пн (рис. 3). По результатам секвенирования 
фрагменты оказались идентичны последовательности 
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Рис. 1. Фенотипическое разнообразие зерен кафрского сорго

(  – черта внизу = 1 мм и применяется ко всем изображениям)

fig. 1. Phenotypic diversity of kaffir sorghum grains.

(  – the line at the bottom = 1 mm, and is applicable to all images)

Рис. 2. электрофоретические спектры кафиринов 16 образцов кафрского сорго 
(линия 929-3 – восстановитель фертильности пыльцы; НР81 – стерильная линия Низкорослое 81с)

Fig. 2. Electrophoretic banding patterns of kafirins from 16 kaffir sorghum accessions
(929-3 – pollen fertility restorer; HP81 – sterile line Nizkorosloe 81c)
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 GenBank:GU732411, а предполагаемая белковая после-
довательность длиной 148 аминокислот имела харак-
терные для этого варианта δ-кафирина вставки амино-
кислот ALP и PMMMRPTMMP. Два варианта белка суще-
ственно различаются по аминокислотному составу преж-
де всего тем, что более «длинный» вариант имеет 6 до-
полнительных остатков незаменимой аминокислоты 
метионина (рис. 4). Последовательность, идентичная 
GU732412.1 и обозначенная H. K. C. Laidlaw с соавторами 
как аллель 3 (Laidlaw et al., 2010), в исследованных образ-
цах не обнаружена.

После обработки данных молекулярного скрининга 
с помощью метода главных координат PCoA удалось 

дифференцировать почти все изучаемые образцы кафр-
ского сорго. Образцы к-244, к-245, к-584 и к-684 оказа-
лись гетерогенными, причем во всех случаях растения 
различались по вариантам SSR-маркеров, сцепленных 
с геном β-кафирина. Напротив, идентичные профили 
ДНК-маркеров имели все растения образцов к-1786, 
к-295 и одно растение образца к-684, а также к-3561 
и к-1217. Предсказуемо линия 929-3 отличалась от всех 
изученных образцов, тогда как стерильная линия Низ-
корослое 81с, при создании которой кафрское сорго ис-
пользовали в качестве отцовской формы, имела про-
филь маркеров, идентичный таковому растений гетеро-
генных образцов к-245 и к-244 (рис. 5).

Таблица 3. Разнообразие образцов кафрского сорго по цвету зерновки, толщине стекловидного слоя 
эндосперма и молекулярным маркерам

Table 3. Diversity of kaffir sorghum accessions in grain color, vitreous endosperm layer thickness,
and molecular markers

№ по 
каталогу 
ВИР / VIr 
catalogue 
No.

Образец / Accession

Размер ПцР продукта, полученного 
с помощью праймеров: / 

Size of the PCr product amplified with 
the primers:

цвет 
зерна / 
Grain 
color

Толщина 
стекловидного 

слоя, мм / 
Vitreous layer 
thickness, mmbKAf

SSr1
bKAf
SSR2

gKAf
SSR

dKaf

Низкорослое 81c 220 158 197 681 красный 0,4–0,5

929-3 202 206 201 642 белый 0,4–1,0

161 Sunrise сaffir 212 206 197 642 розовый 0,3–0,6

198 Red Kaffir 224 141 197 681 красный 0,1–0,2

239 White Kaffir Corn 220 158 199 681 белый 0,2-0,5

244(а)* Blaсkhull Kaffir 224 158 197 681
розовый 0,5–0,7

244(б)* Blaсkhull Kaffir 220 158 197 681

245(а)* Blaсkhull Kaffir 218 158 197 681
розовый 0,2–0,5

245(б)* Blaсkhull Kaffir 220 158 197 681

251 Sunrise kaffir 214 206 197 681 белый 0,1–0,2

295 Китайское 228 182 193 681 красный 0,2–1,0

584(а)* Red Kaffir 228 186 193 681
красный 0,1–0,3

584(б)* Red Kaffir 228 182 193 681

679 Red Blackhull Kaffir 220 158 199 642 розовый 0,2–0,4

684(а)* Кафрское розовое 228 182 193 681
розовый 0,1–0,4

684(б)* Кафрское розовое 242 182 193 681

1217 Blaсkhull Kaffir 222 158 199 642 розовый 0,3–1,0

1611 Red Kaffir 228 190 193 681 красный 0,2–0,4

1764 Blackhull White Kaffir Corn 220 158 199 642 розовый 0,3–0,7

1786 Розовое кафрское 228 182 193 681 розовый 0,2–0,4

к-3023 Tehas Kafir 226 158 199 642 розовый 0,4–0,7

к-3561 Sorghum Blackhull Kaffir 222 158 199 642 розовый 0,4-1,0

Примечание: (а) и (б)* – отдельные растения в гетерогенных образцах

Note: (а) and (б)* – individual plants of heterogeneous accessions
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Рис. 3. электрофореграмма фрагментов гена δ-кафирина, амплифицированных у образцов кафрского сорго: 
1 – к-584; 2–4 – к-679; 5–7 – к-684; 8–12 – к-1217; 13–15 – к-1611; 16–19 – к-1764; 

М – маркер молекулярного веса ДНК
fig. 3. Electrophoregram of δ-kafirin gene fragments amplified from kaffir sorghum accessions: 1 – к-584; 
2–4 – к-679; 5–7 – к-684; 8–12 – к-1217; 13–15 – к-1611; 16–19 – к-1764; M – DNA molecular weight marker

Рис. 4. Выравнивание предполагаемых аминокислотных последовательностей δ-кафиринов 
из образцов кафрского сорго к-679 и к-684

fig. 4. Alignment of translated δ-kafirin amino acid sequences from kaffir sorghum accessions k-679 and k-684

Рис. 5. Структура выборки образцов кафрского сорго, полученная методом анализа главных координат 
(PCoA) по результатам анализа ДНк маркеров β-, γ- и δ-кафиринов с помощью программы GenAlEx 6.5 

(красным цветом выделена линия хлебного сорго 929-3)
fig. 5. Structure of the set of kaffir sorghum accessions obtained by the principal coordinates analysis (PCoA) method 

on the basis of the results of the DNA analysis of β-, γ- and δ-kafirin markers using the GenAlEx 6.5 software 
(grain sorghum line 929-3 is highlighted in red)
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Обсуждение

Все 16 изученных образцов кафрского сорго различа-
лись по окраске зерновки (белая, красная, розовая) 
и структуре эндосперма (стекловидный, частично стек-
ловидный, мучнистый) (см. рис. 1). В то же время образ-
цы оказались идентичными по электрофоретическим 
профилям запасных белков – кафиринов, что, вероятно, 
объясняется особенностями строения этих белков у сор-
го. Суммарный спектр кафиринов, выделенных из зре-
лых зерновок сорго, сложен по составу при разделении 
этих белков в ПААГ. Белки, предполагаемые белковые по-
следовательности которых представлены в информаци-
онных базах PLAZA – Monocots PLAZA 4.5 : Synteny plot 
(https://www.ugent.be) и NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.
gov), различаются по длине, однако полиморфизм ал-
лельных вариантов по числу аминокислотных остатков 
невелик, что, наряду с многокомпонентностью суммар-
ных спектров, ограничивает возможности использова-
ния денатурирующего электрофореза в полиакриламид-
ном геле (SDS-PAGE) для генотипирования. Этот тип 
электрофореза широко применяется для идентифика-
ции мутантных форм сорго, у которых происходят суще-
ственные перестройки этих генов, например значитель-
ные инсерции или даже образование преждевременных 
стоп-кодонов, что приводит к видимым изменениям 
спектра (Chamba et al., 2005; Laidlaw et al., 2010; Li et al., 
2018). В ВИР для идентификации коллекционных образ-
цов сорго была разработана другая методика электро-
фореза кафиринов в ацетатном буфере с рН 3.1 в ПААГ 
без добавления денатурирующего агента (SDS) (Khomut-
nikova, 1992). Метод позволяет дифференцировать бел-
ковые молекулы в зависимости от их длины, заряда и ча-
стично определяется вторичной структурой белка (Os-
terman, 1984). Однако в нашем исследовании этим мето-
дом удалось достоверно отличить только линию хлебно-
го сорго 929-3, взятую в качестве контроля для образцов 
кафрского сорго (см. рис. 2). Ряд авторов для генотипи-
рования использовали нуклеотидный полиморфизм ко-
дирующих областей этих генов либо фланкирующих 
участков, содержащих высокополиморфные микросател-
литы (Li et al., 2018; Laidlaw et al., 2010). Использованные 
в настоящей работе маркеры разработаны для картиро-
вания генов, кодирующих β-, γ- и δ-кафирины (Laid law 
et al., 2010), благодаря чему стало возможным дифферен-
цировать почти все изученные образцы (см. табл. 3). При 
использовании двух SSR-маркеров, сцепленных с геном 
β-кафирина, выявлено 9 и 7 вариантов, для маркера 
γ-кафиринов – 4, а для STS-маркера δ-кафирина – 2, что 
сопоставимо с числом аллелей, найденных в кодирую-
щих районах этих генов. Например, в выборке из 32 ин-
бредных линий и трех диких видов сорго при секвениро-
вании было обнаружено по 6 аллелей β- и γ-кафиринов, 
а также 3 аллеля δ-кафиринов, различающихся, как пра-
вило, единичными нуклеотидными заменами и, реже, 
инсерциями. Кроме того, у 18 линий сорго с помощью 
маркера δ-кафирина выявлен аллель гена этого белка со 
вставками, который кодирует полипептид с дополни-
тельными молекулами метионина (Laidlaw et al., 2010). 
Такой аллель, вероятно, довольно широко распростра-
нен среди селекционных образцов, так как кодируемый 
белковый продукт содержит 19,1% этой незаменимой 
аминокислоты по сравнению с 15,9% продуктом аллеля 
без вставок. В нашем исследовании найдено 10 таких об-
разцов: к-198, к-239, к-244, к-245, к-251, к-295, к-584, 
к-684, к-1611, к-1786.

Заключение

Образцы кафрского сорго различались по окраске 
зерна и структуре эндосперма и оказались идентичными 
по электрофоретическим профилям запасных белков ка-
фиринов. В то же время образцы характеризовались вы-
соким уровнем полиморфизма фрагментов, амплифици-
рованных с праймерами, фланкирующими микросател-
литные последовательности, сцепленные с генами β- 
и γ-кафиринов. Два варианта STS-маркера, отличавшихся 
по последовательности, обнаружены при амплификации 
с праймерами, специфичными для участка гена, кодиру-
ющего δ-кафирин. Более простые в исполнении (по срав-
нению с секвенированием) SSR- и STS-маркеры генов 
запасных белков являются эффективным инструментом 
для генотипирования, изучения внутривидового поли-
морфизма и поиска ценных для селекции генотипов сре-
ди коллекционных образцов сорго.
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