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Настоящий обзор посвящен анализу полиморфизма генов короткостебельности HvGA20ox2, HvBRI1 и HvDep1 культур-
ного ячменя, а также перспективного в этом плане гена Sln1. Обобщены данные о механизме действия и роли в селек-
ции их аллелей, как природных, так и индуцированных. С целью расширения сведений о полиморфизме генов 
HvGA20ox2, Sln1, HvBRI1 и HvDep1 в обзор интегрированы результаты анализа in silico их последовательностей в панге-
номе культурного ячменя, включающего 53 генотипа. В результате выявлен спектр ранее неизвестных гаплотипов 
и мутаций, потенциально ассоциированных с признаком высоты растений. Для гена HvGA20ox2 идентифицировано 
10 гаплотипов промоторной области и 6 типов белка, включая известные аллели sdw1.c, sdw1.d, sdw1.ins и sdw1.ZU9, 
причем последние два дифференцированы на подтипы. Ген Sln1 характеризовался высокой консервативностью коди-
рующей области (изменения обнаружены лишь у 3 генотипов) при значительном разнообразии промотора (13 гапло-
типов). Для гена HvBRI1 выявлен аллель короткостебельности uzu1.a, однако в целом для него характерен наимень-
ший полиморфизм как промоторной, так и кодирующей области. Для гена HvDep1 показана максимальная вариабель-
ность промотора (81% образцов отличались от дикого типа) при высокой консервативности белка. Таким образом, 
полученные сведения расширяют возможности направленного использования выявленного генетического разнооб-
разия для дальнейших фундаментальных и прикладных исследований в селекции ячменя.

Ключевые слова: Hordeum vulgare L., промотор, белок, полиморфизм, пангеном, гаплотипы

Благодарности: исследование выполнено за счет гранта Российского научного фонда (№ 25-26-00341, https://rscf.
ru/project/25-26-00341/).

Для цитирования: Поротников И.В., Лукина К.А., Антонова О.Ю., Ковалева О.Н. Аллельное разнообразие генов корот-
костебельности ячменя HvGA20ox2, Sln1, HvBRI1 и HvDep1 – интеграция литературных данных и результатов анализа 
пангенома in silico. Труды по прикладной ботанике, генетике и селекции. 2026;187(1):262-276. DOI: 10.30901/2227-8834-
2026-1-o12

Прозрачность финансовой деятельности: авторы не имеют финансовой заинтересованности в представленных мате-
риалах или методах. Авторы благодарят рецензентов за их вклад в экспертную оценку этой работы. Мнение журнала 
нейтрально к изложенным материалам, авторам и их месту работы.

Аллельное разнообразие генов короткостебельности ячменя 
HvGA20ox2, Sln1, HvBRI1 и HvDep1 – интеграция литературных 
данных и результатов анализа пангенома in silico

© Поротников И.В., Лукина К.А., Антонова О.Ю., Ковалева О.Н., 2026

ОБЗОРЫ

Обзорная статья
УДК 631.523:633.16
DOI: 10.30901/2227-8834-2026-1-o12

ОРИГИНАЛЬНАЯ СТАТЬЯ • ORIGINAL АRTICLE

262 Труды по прикладной ботанике, генетике и селекции /

 Proceedings on applied botany, genetics and breeding. 2026;187(1):262-276

mailto:k.lukina@vir.nw.ru
https://rscf.ru/project/25-26-00341
https://rscf.ru/project/25-26-00341


Review article
DOI: 10.30901/2227-8834-2026-1-o12

Igor V. Porotnikov, Kseniia A. Lukina, Olga Yu. Antonova, Olga N. Kovaleva

Corresponding author: Kseniia A. Lukina, k.lukina@vir.nw.ru

N.I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources, St. Petersburg, Russia

Allelic diversity of the barley semidwarfing genes HvGA20ox2, 
Sln1, HvBRI1, and HvDep1: integrating published data and results 
of the in silico pangenome analysis

This review is focused on analyzing the polymorphism of the dwarfing genes HvGA20ox2, HvBRI1, and HvDep1 in cultivated 
barley, as well as the Sln1 gene, which is promising in this regard. Data on the mechanism of action and the role of their natural 
and induced alleles in barley breeding are summarized. To expand our understanding of the polymorphism of HvGA20ox2, Sln1, 
HvBRI1, and HvDep1, this review integrates the results of the in silico analysis of their sequences in the cultivated barley pange-
nome, which includes 53 genotypes. This approach revealed a spectrum of previously uncharacterized haplotypes and muta-
tions potentially associated with plant height. For HvGA20ox2, 10 promoter haplotypes and 6 protein types were identified, 
including the known alleles sdw1.c, sdw1.d, sdw1.ins, and sdw1.ZU9, with the latter two differentiated into subtypes. The Sln1 
gene was characterized by a highly conserved coding region (changes were detected in only three genotypes), whereas the 
promoter region exhibited considerable variability, with 13 haplotypes. For HvBRI1, the uzu1.a dwarfism allele was identified; 
however, this gene is characterized by the lowest polymorphism of both the promoter and coding regions. The highest pro-
moter variability (81% of the accessions differed from the wild type) with highly conserved protein was demonstrated for 
HvDep1. Thus, these data expand opportunities for the targeted application of the identified genetic diversity in further funda-
mental and applied research in barley breeding.
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Введение

Ячмень (Hordeum vulgare L.) – важная продоволь-
ственная, кормовая и пивоваренная культура, отличаю-
щаяся хорошей адаптивностью к различным условиям 
выращивания. Однако недостаточная прочность соломи-
ны приводит к полеганию даже в благоприятные для ро-
ста и развития годы, что ограничивает потенциальную 
урожайность ячменя. Полегание влияет на качество зер-
на из-за развития болезней, прорастания на корню, за-
трудняет механизированную уборку и снижает общую 
урожайность растений. Потери урожая при полегании 
могут составлять от 10 до 50%. Поэтому особое значение 
в современных селекционных программах уделяется 
устойчивости к полеганию (Kovrigina, Zaushintsena, 2010).

Решение проблемы устойчивости ячменя к полега-
нию селекционными методами связывают, прежде всего, 
с уменьшением высоты растений. Использование мута-
ций в генах, контролирующих высоту растений, дало 
возможность создавать короткостебельные сорта, что 
позволило в 50–60-х гг. XX в. существенно увеличить уро-
жайность для таких зерновых культур, как пшеница, рис 
и ячмень (Hedden, 2003). Для ячменя идентифицировано 
более 30 генов и локусов, ассоциированных с карликово-
стью (высота растений менее 40 см) и полукарликово-
стью (от 41 до 80 см), в том числе brachytic (brh), semi-
brachytic (uzu), slender 1 (sln1), breviaristatum (ari), erec-
toides (ert), semi-dwarf (sdw), slender dwarf (sld) и dense 
spike (dsp) (Dockter, Hansson, 2015; Xu et al., 2017). Однако 
лишь немногие из этих генов используются в селекции 
ячменя из-за их негативного плейотропного эффекта 
(Kuczyńska et al., 2013). Наибольшее распространение 
в селекционных программах получили различные алле-
ли короткостебельности генов sdw1/denso (HvGA20ox2), 
uzu1 (HvBRI1) и ari-e (HvDep1). Перспективным источни-
ком для селекции может выступать ген Sln1 – ортолог ге-
нов «зеленой революции» Rht-B1 и Rht-D1 мягкой пшени-
цы (Triticum aestivum L.) и Slr1 риса (Oryza sativa L.) (Peng 
et al., 1999; Ikeda et al., 2001; Chandler et al., 2002; Fu et al., 
2002).

С развитием технологии секвенирования следующе-
го поколения стало возможным быстро и сравнительно 
дешево получать полногеномные сборки многих важных 
сельскохозяйственных культур. Важный результат – со-
ставление и получение пангеномов, отображающих гене-
тическое разнообразие конкретного вида, рода, се-
мейства. Это достигается включением в пангеном гено-
типов различного происхождения, относящихся к раз
ным внутривидовым таксонам. Генотипы могут отли-
чаться по однонуклеотидным заменам (далее SNP) 
и инсерциям или делециям – инделям (далее InDel). Ча-
сто в пангеном включают генотипы, представленные 
местными образцами, что позволяет частично избежать 
проблем, связанных с «узким горлышком селекции». Та-
ким образом, пангеном служит отличным инструментом 
для поиска и анализа полиморфизма генов у представи-
телей определенного вида и, в частности, может быть ис-
пользован для анализа полиморфизма генов, ответ-
ственных за короткостебельность культурного ячменя.

В данном исследовании (1) проведена систематиза-
ция литературных данных об аллельных вариантах ос
новных генов короткостебельности ячменя – HvGA20ox2, 
HvBRI1, HvDep1 и перспективного гена Sln1; (2) инфор
мация об аллельном составе данных генов дополнена 
результатами анализа in silico их последовательностей, 
представленных в пангеноме ячменя, что позволило вы-

явить новые мутации и гаплотипы, потенциально свя-
занные с короткостебельным фенотипом.

Пангеном ячменя для анализа in silico 
генов короткостебельности

Недавно опубликованный пангеном ячменя (Jayakodi 
et al., 2024; https://plants.ensembl.org/index.html) включа-
ет аннотированные полногеномные сборки 53 геноти-
пов культурного ячменя различного происхождения. Для 
получения репрезентативной выборки авторами подо-
браны образцы, различающиеся по географическому 
происхождению, рядности колоса и типу развития. Зна-
чительная часть образцов (36) относится к местным 
формам, при этом особое внимание уделено образцам 
из центра разнообразия ячменя на Ближнем Востоке 
(Йемен, Сирия, Турция, Иран, Афганистан). Кроме того, 
в наборе присутствуют 17 селекционных сортов разного 
происхождения, в том числе: сорт ‘Morex’, на основе кото-
рого собран референсный геном; два элитных европей-
ских сорта для производства солода (‘RGT Planet’ и ‘Hock-
ett’); два сорта с высокой эффективностью к трансформа-
ции (‘Golden Promise’ и ‘Igri’); немецкий сорт ‘Barke’ – ро-
дительская форма нескольких картирующих популяций; 
три сорта, имеющие агрономическое и научное значение, 
выступающие в качестве родителей для получения му-
тантов (‘Bonus’, ‘Foma’ и ‘Bowman’). Среди них 25 двуряд-
ных, 26 шестирядных и 2 интермедиальных. В зависимо-
сти от типа развития образцы набора классифицирова-
ны как яровые (39), озимые (10) и двуручки (3 образца).

Пангеном ячменя как нельзя лучше подходит для 
анализа генов короткостебельности, поскольку он вклю-
чает образцы с уже идентифицированными аллелями 
данных генов и образцы с аллелями дикого типа (далее 
WT), что упрощает сравнительную характеристику при 
анализе in silico. Так, сорта ‘Morex’ и ‘Bowman’ относятся 
к дикому типу по всем трем изучаемым генам (Chono 
et al., 2003; Jia et al., 2009; Dockter, Hansson, 2015; Teplya
kova et al., 2017); сорт ‘Golden Promise’ является носи-
телем аллеля ari-e.GP гена HvDep1 (Wendt et al., 2016); 
сорта ‘Barke’ и ‘RGT Planet’ унаследовали от сорта ‘Tri-
umph’ аллель sdw1.d гена HvGA20ox2 (Teplyakova et al., 
2017; Jayakodi et al., 2020); геном линии Akashinriki со
держит аллель uzu1.a гена HvBRI1 (Chono et al., 2003).

Для поиска в пангеноме ячменя генов коротко
стебельности мы применяли алгоритм BLAST с исполь-
зованием референсных последовательностей генов из 
баз данных NCBI: HvGA20ox2 (LOC123445118), Sln1 
(LOC123447390), HvBRI1 (LOC123444284), HvDep1 (мРНК – 
FJ039903.1). Для всех 53 генотипов культурного ячменя 
успешно найдены и извлечены последовательности всех 
четырех генов, аннотированных ранее (Electronic Supple-
mentary Materials, Table S1)1. Исключение составили 
несколько аллелей (см. далее), нонсенс-мутации в кото-
рых приводили к появлению сильно укороченных бел-
ков, что не позволяло алгоритмам автоматической анно-
тации идентифицировать их. Такие последовательности 
были определены нами исключительно по гомологии, 
с использованием BLAST.

Дополнительно, с целью охарактеризовать полимор-
физм промоторных участков, для каждого гена изучили 

1 Приложение таблица S1 представлено в онлайн-формате. 
Электронная версия статьи: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-
2026-1-o12) / See Electronic Supplementary Materials in the online 
version of this article: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-
1-o12).
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области «вверх по течению», охватывающие примерно 
1000 пн до стартового кодона, что должно быть доста-
точно для покрытия регуляторных последовательно-
стей генов.

Выравнивание аминокислотных последовательно-
стей белковых продуктов генов, а также нуклеотидных 

последовательностей участков с промотором проводили 
при помощи программ MEGA11 (https://www.megasoft-
ware.net) и Unipro UGENE v.52.0 (Okonechnikov et al., 2012). 
Для построения филогенетических деревьев использо-
вали метод невзвешенной попарной группировки 
с усреднением (unweighted pair group method using arith-
metic averages – UPGMA) на основе эволюционных рассто-
яний, вычисленных методом максимального составного 
правдоподобия (maximum composite likelihood) и выра-
женных в количестве нуклеотидных замен на сайт. Ана-
лиз проведен в программе MEGA11.

Обозначения аминокислотных замен и инделей при-
ведены в тексте статьи и приложениях согласно обще-
принятой номенклатуре HGVS (https://hgvs-nomenclature.
org). Префиксы «c.» и «p.» в начале обозначений (напри-
мер c.-45T>G) указывают на отношение описываемых 
мутаций к кДНК (cDNA) или белку (protein) определенно-
го гена соответственно.

Анализ гена HvGA20ox2
Литературные сведения 

о функции и полиморфизме гена

Большую роль в селекции короткостебельных форм 
культурного ячменя играет локус sdw1/denso. В качестве 
функционального гена этого локуса идентифицирован 
ген HvGA20ox2 – ортолог гена OsGA20ox2 риса (Jia et al., 
2009; Xu et al., 2017). Ген HvGA20ox2 кодирует гиббе
реллин-20-оксидазу (белок размером 414 АК), которая 
участвует в предпоследнем этапе синтеза фитогормона 
роста гиббереллина (далее ГА) – преобразует промежу-
точные формы ГА12 и ГА53 в их соответствующие С19-фор-
мы ГА9 и ГА20, служащие предшественниками биологиче-
ски активных форм ГА4 и ГА1 (Sakamoto et al., 2004; Hau
singer, 2015; Xu et al., 2017; Gao, Chu, 2020).

У ячменя ген HvGA20ox2 локализован на хромосоме 
3HL и представлен нуклеотидной последовательностью 
длиной 4831 пн (аллель дикого типа), содержащей 3 эк-
зона и достаточно большие нетранслируемые районы на 
5’- и 3’-концах (5′-UTR и 3′-UTR) (Jia et al., 2009; Xu et al., 
2017). Белковый продукт гена содержит консерватив-

ный домен 2-оксоглутарат-зависимой Fe(II)-диоксигена-
зы (2OG-FeII_Oxy, PF03171), типичный для суперсе-
мейства 2-оксоглутарат-зависимых диоксигеназ (рис. 1). 
Данный домен обеспечивает координацию кофакторов 
(Fe(II) и 2-оксоглутарата) и катализирует гидроксилиро-
вание гиббереллинов (Hausinger, 2015).

Мутанты по гену HvGA20ox2 обладают короткосте-
бельным фенотипом и чувствительны к обработке экзо-
генной ГА, что подтверждает участие этого гена в синте-
зе фитогормона. Существует по меньшей мере несколько 
различных аллелей гена HvGA20ox2:

1) аллель sdw1.c (изначально denso), обнаруженный 
у датского сорта ‘Abed Denso’, является одним из источ-
ников короткостебельности естественного происхожде-
ния (Haahr, von Wettstein, 1976). Данный аллельный ва-
риант имеет делецию одной пары нуклеотидов и инсер-
цию размером 4 пн в районе 5′-UTR, а также ряд других 
мутаций в кодирующей части гена, которые, однако, не 
затрагивают аминокислотную последовательность бел-
ка (Xu et al., 2017; Xie et al., 2024). За счет мутаций в 5′-UTR 
аллель обладает сниженной экспрессией, приводящей 
к полукарликовому фенотипу. Аллель sdw1.c успешно 
перенесен в сорта ‘Deba Abed’ и ‘Maris Mink’, через кото-
рые введен в селекционный процесс на юге Швеции и Да-
нии;

2) аллель sdw1.a индуцирован в сорте ‘Jotun’ посред-
ством рентгеновского излучения и характеризуется пол-
ной делецией самого гена HvGA20ox2 (Mickelson, 
Rasmusson, 1994; Xu et al., 2017). Данный аллель в основ-
ном используется в западных штатах США, Канаде и Ав-
стралии для создания сортов ячменя кормового направ-
ления, таких как ‘Yerong’ и ‘UC828’ (Jia et al., 2009);

3) аллель sdw1.e получен у сорта ‘Risø no. 9265’, со-
зданного в рамках селекционной программы с помощью 
воздействия нейтронами на растения сорта ‘Bomi’. Как 
и у аллеля sdw1.a, у аллеля sdw1.e обнаружена полная де-
леция гена HvGA20ox2 (Haahr, von Wettstein, 1976; Jia et al., 
2015). Однако информации по внедрению данного алле-
ля в другие сорта современной селекции нет;

4) мутантный аллель sdw1.d (sdw1/denso) у сорта ‘Dia-
mant’ получен путем рентгеновского облучения сорта 
‘Valticky’ в 1965 г. Аллель sdw1.d является единственным, 
фенотипическое проявление которого связано с измене-
ниями в кодирующей последовательности: он несет де-
лецию 7 пн в первом экзоне, приводящую к сдвигу рамки 
считывания и к укороченному белковому продукту (Xu 
et al., 2017). Доказан эффект этой делеции на снижение 

Рис. 1. Схема белка, кодируемого геном HvGA20ox2. Аннотация дана согласно ресурсу Pfam, доступному 
на сайте InterPro (https://www.ebi.ac.uk/interpro). 

Синим обозначены аминокислотные замены, выявленные в пангеноме ячменя

Fig. 1. Schematic diagram of the protein encoded by the HvGA20ox2 gene. The annotation is based on the Pfam re-
source available on the InterPro website (https://www.ebi.ac.uk/interpro). 

Amino acid substitutions identified in the barley pangenome are highlighted in blue
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высоты растений примерно на 13 см, а также на задерж-
ку времени цветения на 3–5 дней, независимо от факто-
ров окружающей среды (Teplyakova et al., 2017). С другой 
стороны, для аллеля sdw1.d не обнаружено существенно-
го влияния ни на показатели качества зерна (содержание 
белка и крахмала), ни на массу 1000 зерен (Teplyakova 
et al., 2017). В связи с отсутствием этих нежелательных 
плейотропных эффектов аллель sdw1.d играл ключе-
вую роль для селекции – сорт ‘Diamant’ использован 
для успешного создания более 150 новых европейских 
сортов, особенно пивоваренного направления (Bouma, 
1967);

5) аллель sdw1.ins характеризуется тандемно распо-
ложенными в 5′-UTR инсерциями размером 4 пн (как 
у аллеля sdw1.c) и 162 пн (транспозон Thalos_2) в пози-
ции –312 пн от стартового кодона. Данный аллель обна-
ружен нами у местных образцов различного происхожде-
ния (Lukina et al., 2024);

6) аллель sdw1.ZU1 имеет вставку 96 пн в промотор-
ной области. За счет изменения активности промотора 
гена HvGA20ox2 этот аллель ассоциирован со сниженной 
высотой растений на 14% и увеличением всхожести се-
мян на 18% относительно дикого типа. Данный аллель 
выявлен в восточноазиатских и российских сортах ячме-
ня, считается перспективным для селекции пивоварен-
ных сортов (Xie et al., 2024).

Таким образом, мутации в гене HvGA20ox2 оказывают 
плейотропный эффект, то есть влияют на многие при-
знаки, в том числе на общую адаптивность, зерновую 
продуктивность и качество зерна (Kuczyńska et al., 2014; 
Teplyakova et al., 2017). Основная характеристика – умень-
шение длины междоузлий стебля и повышение устойчи-
вости к полеганию. Полукарликовые сорта с мутациями 
в гене sdw1/denso входят в родословные большинства 
современных сортов ячменя для кормовых целей в запад-
ных штатах США, Канаде, Австралии, а также в родослов-
ные пивоваренных сортов Европы (Jia et al., 2009).

Анализ гена in silico

Анализ промоторной области
В качестве промоторной области изучен участок до 

970 пн вверх по течению от стартового кодона (–970 пн). 
У 53 генотипов ячменя на данном участке всего выявле-
но 15 InDel-мутаций и 38 однонуклеотидных замен – 
SNPs. Доля генотипов с мутантным типом промотора (от-
личных от сортов ‘Bowman’ и ‘Morex’) составила 62,26%. 
Различные сочетания мутаций в промоторной области 
рассматривали как гаплотипы, всего у образцов в панге-
номе ячменя выделено 10 гаплотипов (Electronic Supple-
mentary Materials, Table S22; рис. 2).

Гаплотип #1 (WT) наиболее представлен в выборке, 
он включает 20 генотипов, среди которых сорта ‘Bow-
man’ и ‘Morex’ – носители аллеля дикого типа по литера-
турным источникам (Jia et al., 2009) Данный гаплотип 
объединял как сорта европейской и американской селек-
ции, так и местные формы преимущественно из стран 
Средиземноморья.

Гаплотип #2 соответствует аллелю sdw1.c (см. Elec-
tronic Supplementary Materials, Table S2; см. рис. 2): в райо-
не 5′-UTR его последовательность имеет вставку 4 пн 

2 Приложение таблица S2 представлено в онлайн-формате. 
Электронная версия статьи: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-
2026-1-o12) / See Electronic Supplementary Materials in the online 
version of this article: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-
1-o12).

и однонуклеотидную делецию; кроме того, образцы с га-
плотипом #2 имеют и другие типичные для sdw1.c-аллеля 
SNPs в первом и третьем экзонах и в области 3′-UTR (Xu 
et al., 2017).

Гаплотипы #3 и #4 содержат крупные вставки в 5′-
UTR, одна из которых идентична ранее описанной нами 
для аллеля sdw1.ins, а другая отличается от нее по девяти 
SNPs:

– инсерция размером 162 пн (гаплотип #4; аллель 
sdw1.ins-1) ранее была описана нами как аллельный ва-
риант sdw1.ins (Lukina et al., 2024). Она выявлена у 8 мест-
ных образцов из Эфиопии, Турции, Чехии, Ирана и Йеме-
на;

– инсерция 167 пн (гаплотип #3; аллель sdw1.ins-2) 
представляет собой новый вариант, выявленный 
у 7 местных образцов из стран Передней и Центральной 
Азии (см. Electronic Supplementary Materials, Table S2; см. 
рис. 2).

Гаплотипы #5 и #8 характеризуются наличием 
вставки в промоторной области гена, соответствующей 
описанию для недавно открытого аллеля sdw1.ZU9 (Xie 
et al., 2024), однако по данным анализа in silico, уточнен-
ный размер этой вставки составляет 94 пн (вместо ранее 
описанных 96 пн). В пангеноме ячменя выявлено два ва-
рианта инсерции, которые различаются (см. Electronic 
Supplementary Materials, Table S2; см. рис. 2) по четырем 
SNPs:

– первый вариант, аллель sdw1.ZU9-1 (гаплотип #5), 
характерен для образцов ‘Akashinriki’, ZDM02064 
и ‘Chikurin Ibaraki’ из Японии и Китая;

– второй вариант, аллель sdw1.ZU9-2 (гаплотип #8), 
найден у образца HOR 1702 из Афганистана. Кроме встав-
ки, гаплотипы #5 и #8 различаются также по трем SNPs.

Остальные гаплотипы в пангеноме ячменя представ-
лены либо двумя (гаплотип #6 и #7), либо единичными 
образцами (#9 и #10) (см. Electronic Supplementary Ma-
terials, Table S2; см. рис. 2).

Анализ аминокислотной последовательности 
белка

В последовательности белка гена HvGA20ox2 выявле-
но семь аминокислотных замен, а также сдвиг рамки счи-
тывания, вызванный делецией 7 пн (аллель sdw1.d), при-
водящий к синтезу укороченной полипептидной цепи. 
На основе этих изменений выделено шесть типов коди-
руемого белка (табл. 1, см. рис. 1).

I тип белка (WT) встречался у 34 генотипов различ-
ного происхождения и селекционного уровня, имеющих 
гаплотипы промотора #1, #2, #3 и #10 (см. табл. 1, рис. 1); 
в том числе этот тип белка имеют аллельные варианты 
sdw1.c и sdw1.ins-2 (гаплотипы промотора соответствен-
но #2 и #3).

II тип белка характеризуется одной аминокислотной 
заменой N137D. Он выявлен у шести генотипов из Азии 
с гаплотипами промотора #5, #6 и #8. Гаплотипы #5 и #8 
соответствуют аллелям sdw1.ZU9-1 и sdw1.ZU9-2 (см. 
табл. 1, рис. 1). Таким образом, эти аллели различаются 
по промоторной области, но имеют один тип кодируемо-
го полипептида.

III тип белка содержит наибольшее число аминокис-
лотных замен (см. табл. 1). По промоторной области он 
соответствует гаплотипу #4, куда вошло восемь образ-
цов пангенома с аллелем sdw1.ins-1 (см. табл. 1, рис. 1). 
С учетом наличия мутаций как в промоторе, так и в коди-
рующей области, данный аллель, весьма вероятно, мо-
жет быть связан с изменением высоты растений.
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IV и V типы белка содержат по две и три аминокис-
лотные замены соответственно. IV тип белка характерен 
для двух генотипов из Непала с гаплотипом промотора 
#7. В свою очередь, V тип белка интересен заменой P316R 
в консервативном функциональном домене 2-оксоглута-
рат-зависимой Fe(II)-диоксигеназы (см. табл. 1, рис. 1), 
что потенциально может быть связано с фенотипиче-
ским проявлением. Данный тип белка обнаружен только 
у одного образца из Сирии с гаплотипом промотора #9 
(см. рис. 2).

VI тип белка представляет собой укороченный поли-
пептид, что обусловлено делецией 7 пн в первом экзоне 
гена и сдвигом рамки считывания, характерным для ал-
леля sdw1.d. В пангеноме ячменя выявлено два сорта 
европейской селекции с этим аллелем (см. табл. 1, рис. 1).

Таким образом, в пангеноме ячменя были выявлены 
как уже известные аллели гена HvGA20ox2 (sdw1.c, sdw1.d, 
sdw1.ins и sdw1.ZU9), так и новые. Недавно открытые ал-
лели sdw1.ins и sdw1.ZU9 при анализе in silico дифферен-
цированы на подтипы sdw1.ins-1/sdw1.ins-2 и sdw1.ZU9-1/
sdw1.ZU9-2. Показано, что фенотипическое проявление 
аллелей sdw1.c и sdw1.ins-2, вероятнее всего, связано с из-
менениями промоторной области, sdw1.ins-1, sdw1.ZU9-1/
sdw1.ZU9-2 – с мутациями как в промоторной области, 
так и в белке, а sdw1.d – исключительно с изменениями 
в кодирующей области. У незначительного числа образ-
цов из пангенома выявлены потенциально новые аллели 
гена HvGA20ox2: образец ZDM01467 имел редкий уни-
кальный гаплотип промоторной области (#10) и белок 

дикого типа; два других образца (HOR 7172, Oun333) 
были с белком, характерным для аллеля sdw1.ZU9 (двух 
его подтипов), но отличались уникальным гаплотипом 
промотора (#6); выявлены образцы с сочетанием уни-
кального типа белка (IV и V) и промоторной области (#7 
и #9 соответственно). Фенотипическое проявление всех 
этих новых вариантов генетической изменчивости гена 
HvGA20ox2 еще только предстоит изучить.

Анализ гена Sln1
Литературные сведения 

о функции и полиморфизме гена

Нарушения в процессах передачи сигнала ГА – еще 
один из механизмов, приводящих к короткостебельно-
сти, которая может сохраняться даже при внесении 
большой концентрации экзогенных ГА. У риса и мягкой 
пшеницы в рецепции ГА участвуют гены Slr1 и Rht-1 
(у мягкой пшеницы ген Rht-1 представлен тремя гомео-
логичными копиями Rht-A1, Rht-B1, Rht-D1) (Peng et al., 
1999; Ikeda et al., 2001). У культурного ячменя ортологом 
этих генов является ген Sln1, аминокислотная последо-
вательность которого на 97% гомологична таковой гена 
Rht-D1 мягкой пшеницы (Peng et al., 1999; Chandler et al., 
2002; Fu et al., 2002). Показано, что ген Sln1, в отличие от 
Rht-генов, не имеет интронов (Chandler et al., 2002).

Ген Sln1 у культурного ячменя (длина 2588 пн у сорта 
‘Morex’) расположен на хромосоме 4H и представлен 
только одним экзоном, кодирующим белок в 618 АК. Как 

Рис. 2. Круговая дендрограмма, построенная на основе анализа последовательности промоторной области 
гена HvGA20ox2 методом UPGMA. Арабскими цифрами внутри дерева обозначены гаплотипы промоторной 

области, римскими цифрами – принадлежность гаплотипов к определенному типу белка гена

Fig. 2. A circular dendrogram based on the sequence analysis of the HvGA20ox2 gene promoter region by UPGMA. 
Arabic numerals within the tree indicate promoter region haplotypes, and Roman numerals indicate the specific 

protein type of the gene that each haplotype corresponds to
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и его ортологи, ген Sln1 отвечает за синтез DELLA-бел-
ков, которые являются центральными регуляторами 
сигнального пути ГА: они подавляют рост, опосредован-
ный ГА (Chandler, Robertson, 1999; Thomas et al., 2016; 
Gao, Chu, 2020). Биоактивная форма ГА – гибберелловая 
кислота (ГА3, GA3) – ослабляет репрессию, вызванную 
DELLA: ГА3 вступает в связь с белком – рецептором гиббе-
реллина GID1 (Gibberellin Insensitive Dwarf 1), образуя ре-
цепторный комплекс GID1-GA3, который затем связыва-
ется с DELLA, подвергается убиквитинированию и дегра-
дации в протеасоме; тем самым происходит снижение 
концентрации DELLA-белков в клетках, ингибирующих 
рост растений (Fu et al., 2002; Gao, Chu, 2020).

DELLA-белки относятся к семейству регуляторов 
транскрипции GRAS (название состоит из первых букв 
трех белков, где был обнаружен GRAS-домен: Gibberellic 
Acid Insensitive, GAI; Repressor of ga1-3, RGA; ScareСRow, 
SCR) (Thomas et al., 2016); в их состав входит два домена, 
включающие в себя различные функциональные моти-
вы: N-концевой регуляторный домен, содержащий кон-
сервативный мотив из четырех АК – DELLA, и C-концевой 
функциональный домен GRAS (рис. 3) (Chandler, Harding, 

2013; Thomas et al., 2016). N-концевой домен важен для 
распознавания ГА3 и связывания белков DELLA с комплек-
сом GID1-GA, все мутации в нем имеют доминантный или 
полудоминантный характер (Chandler, Harding, 2013). 
У мягкой пшеницы в гомеологичных генах Rht-B1 
и Rht-D1 описаны нонсенс-мутации, приводящие к синте-
зу укороченного с N-конца белка. Этот мутантный белок 
неспособен связываться с GID1-GA, в результате происхо-
дит накопление DELLA-белков в клетках, вызывающее 
короткостебельный фенотип (Peng et al., 1999; Pearce 
et al., 2011). Кроме того, у мягкой пшеницы известны ал-
лели с инсерциями в промоторной и кодирующей обла-
стях, которые ассоциированы как с уменьшением, так 
и с увеличением высоты растений (Pearce et al., 2011; 
Chandler, Harding, 2013; Li A. et al., 2013; Lou et al., 2016).

У культурного ячменя и риса описано два фенотипи-
ческих проявления мутаций в белке, кодируемом генами 
Slr1 и Sln1: короткостебельный фенотип, вызванный му-
тациями в N-концевом регуляторном домене, а также фе-
нотип типа slender, представляющий собой быстрорасту-
щие, удлиненные, тонкие, стерильные растения (Ikeda 
et al., 2001; Chandler et al., 2002; Fu et al., 2002; Chandler, 

Таблица 1. Классификация кодируемого геном HvGA20ox2 белка по аминокислотным заменам, выявленным 
в пангеноме ячменя. Плюсом обозначены изменения, произошедшие относительно дикого типа

Table 1. Classification of the HvGA20ox2-encoded protein according to amino acid substitutions identified 
in the barley pangenome. Plus signs indicate changes relative to the wild type
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wt – – – – – – – – 18

sdw1.c – – – – – – – – 8

sdw1.ins-2 – – – – – – – – 7

– 1

II

sdw1.ZU9-1 – – – – – + – – 3

sdw1.ZU9-2 + 1

– – – – – – + – – 2

III sdw1.ins-1 – + – – + + + – 8

IV – + – – – – + – – 2

V – – – + – – + – + 1

VI sdw1.d – – – + – – – – 2

Примечание: 1 – известные из литературы аллели sdw1.ins и sdw1.ZU9 были дифференцированы в процессе анализа пангенома 
in silico; 2 – префикс «p.» указывает на отношение описываемых мутаций к последовательности белка, согласно номенклатуре 
HGVS (https://hgvs-nomenclature.org/); 3 – окончание «fs» обозначает сдвиг рамки считывания, согласно HGVS

Note: 1 – the sdw1.ins and sdw1.ZU9 alleles known from published sources were differentiated during the in silico pangenome analysis; 2 – 
the p. prefix indicates the relationship of the described mutations to the protein sequence according to the HGVS nomenclature (https://
hgvs-nomenclature.org/); 3 – the fs ending denotes a frameshift according to HGVS
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Harding, 2013). Такие генотипы несут мутации в функцио
нальном C-концевом домене GRAS, приводящие к потере 
репрессорной функции DELLA-белков, в результате чего 
происходит конститутивная активация GA-сигналинга 
(Chandler et al., 2002; Chandler, Harding, 2013). У ячменя 
с помощью серии индуцированных мутаций показана 
специфичность их фенотипического проявления в зави-
симости от расположения в GRAS-домене, отвечающем за 
межбелковые взаимодействия (Chandler, Harding, 2013). 
Растения с данными мутациями характеризуются рез-
ким удлинением стебля, увеличением экспрессии α-ами
лазы в клетках алейронового слоя; в то же время проис-
ходит значительное сокращение длины корней за счет 
уменьшения размера клеток (Moriconi et al., 2019).

Гены Rht-B1 и Rht-D1 мягкой пшеницы имеют несколь-
ко аллельных вариантов как естественного, так и искус-
ственного происхождения, которые активно вовлекают-
ся в селекционный процесс (Hedden, 2003; Pearce et al., 
2011; Thomas, 2017). В случае культурного ячменя влия-
ние гена Sln1 на высоту растения изучалось только путем 
искусственного мутагенеза c участием сортов ‘Hymalaya’ 
и ‘Herta’ (Chandler et al., 2002; Fu et al., 2002; Chandler, 
Harding, 2013). В результате получены мутанты sln1a 
с потерей функции и другие полиморфные аллельные 
варианты гена (см. рис. 3): sln1b, sln1c, Sln1d (и их произ-
водные) с мутациями, затрагивающими N-концевой до-
мен (Chandler et al., 2002; Chandler, Harding, 2013), а так-
же аллели sln1m, sln1n, sln1o, sln1s с мутациями в C-
концевом домене (Chandler, Harding, 2013). Природный 
же полиморфизм гена Sln1 в местных и селекционных 
сортах ячменя ранее никем не изучался. Анализ после-
довательностей этого гена в пангеноме ячменя позво-
лит выявить полиморфные участки, которые потенци-
ально могут быть связаны в том числе и с короткосте-
бельностью.

Анализ гена in silico

При извлечении последовательностей гена Sln1 из 
пангенома ячменя оказалось, что у образцов HOR 19184 
и HOR 7172 не был указан Gene ID, поскольку из-за на-
личия в их геномах нонсенс-мутаций, приводящих к по-
явлению сильно укороченного белка, они не были иден-
тифицированы алгоритмами автоматической аннота-
ции. Последовательности этих образцов идентифициро-
ваны в их геномах методами BLAST-анализа.

Анализ промоторной области
В качестве промоторной области у гена Sln1 изучен 

участок до −993 пн от стартового кодона. В данной обла-
сти у 34 (64,15%) генотипов ячменя выявлено 47 SNPs 
и 12 InDels (последовательности остальных образцов от-
носились к дикому типу). На основе комбинаций этих му-
таций выделено 13 гаплотипов (Electronic Supplementary 
Materials, Table S33, Electronic Supplementary Materials, Fig-
ure S14):

Гаплотип #1 (WT) выявлен у 19 образцов двурядного 
ячменя разного происхождения и селекционного уровня: 
два сорта из Японии, по одному сорту из США, Чехии 
и Польши. Местные образцы были из Испании, Греции, 
Ливии, Турции, России, Афганистана, Непала, Пакистана, 
Таджикистана и Китая.

Гаплотип #2 характеризовался одновременным при-
сутствием 26 различных SNPs или InDels, каждый из ко-
торых не был уникальным, то есть встречался у других 
гаплотипов (см. Electronic Supplementary Materials, Ta-
ble S3, см. Electronic Supplementary Materials, Figure S1). 
В пангеноме он был наиболее распространен – встречал-
ся у 21 образца (10 сортов и 11 местных форм) различно-
го географического происхождения. 

Гаплотипы #3 и #4 представлены двумя генотипами 
каждый: гаплотип #3 определен у двух местных образ-
цов, а гаплотип #4 выявлен у двух сортов из Японии. 
Гаплотип #3 имел 30 SNP/InDel, 16 из которых были об-
щими с гаплотипом #2. Гаплотип #4 отличался от дикого 
типа (гаплотип #1) только одним SNP (c.-548G>T), кото-
рый был уникальным (см. Electronic Supplementary Ma-
terials, Table S3, см. Electronic Supplementary Materials, Fig-
ure S1).

Остальные гаплотипы (#5–13) представлены лишь 
у единичных местных образцов ячменя.

Полученные результаты свидетельствуют о высокой 
изменчивости промоторной области гена Sln1 у геноти-
пов культурного ячменя. Однако большая часть геноти-

3 Приложение таблица S3 представлено в онлайн-формате. 
Электронная версия статьи: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-
2026-1-o12) / See Electronic Supplementary Materials in the online 
version of this article: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-
1-o12).
4 Приложение рисунок S1 представлено в онлайн-формате. 
Электронная версия статьи: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-
2026-1-o12) / See Electronic Supplementary Materials in the online 
version of this article: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-
1-o12).

Рис. 3. Схема белка, кодируемого геном Sln1. Аннотация дана согласно ранее аннотированному продукту 
гена-ортолога Slr1 риса (NP_001405437.1). Локализация индуцированных мутаций дана согласно 

P. M. Chandler, C. A. Harding (2013). 
Синим выделены изменения в аминокислотном составе, выявленные в пангеноме ячменя

Fig. 3. A diagram of the protein encoded by the Sln1 gene. The annotation is based on the previously annotated 
product of the rice ortholog gene Slr1 (NP_001405437.1). Localization of induced mutations is given according 

to P. M. Chandler and C. A. Harding (2013). 
Amino acid changes identified in the barley pangenome are highlighted in blue
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пов имеет гаплотип #2, остальные же гаплотипы в панге-
номе представлены двумя либо единичными образцами. 
В промоторной области не обнаружено крупных инде-
лей, которые могли бы привести к изменению фенотипа, 
как это было описано у гена Rht-B1 мягкой пшеницы.

Анализ аминокислотной последовательности 
белка

В последовательности белка гена Sln1 выявлено 
лишь две мутации: сдвиг рамки считывания, приводя-
щий к синтезу укороченного полипептида за счет 
преждевременного стоп-кодона (образцы HOR 19184, 
HOR 7172 из Непала и Индии), а также аминокислотная 
замена A513T в GRAS-домене белка (образец HOR 21322 
из Ирана). Всего выделено 3 типа белка (см. рис. 3). I тип 
соответствует белку дикого типа, а II и III типы характе-
ризовались либо укороченной АК-последовательностью, 
либо заменой АК.

Таким образом, ген Sln1 характеризовался достаточ-
но низким полиморфизмом кодирующей области. 
Большинство генотипов ячменя (50 из 53) имели после-
довательность белка дикого типа. У ячменя не выявлено 
мутаций, аналогичных таковым у генов-ортологов 
Rht-B1, Rht-D1 мягкой пшеницы (Peng et al., 1999; Pearce 
et al., 2011), а именно: нонсенс-мутаций в GRAS-домене 
и крупных инсерций в кодирующей области.

Анализ гена HvBRI1
Литературные сведения 

о функции и полиморфизме гена

Брассиностероиды (далее БР) относятся к важной 
группе стероидных фитогормонов, задействованных 
в процессах роста и развития растений, а также в осуще-
ствлении реакции на биотический и абиотический стресс 
(Singh, Savaldi-Goldstein, 2015). На настоящий момент 
идентифицировано более 70 различных химических со-
единений БР, они обнаружены более чем у 100 видов рас-
тений, во всех органах, включая корни (Peres et al., 2019).

За сигнальный путь БР у арабидопсиса отвечает ген 
BRI1 (Brassinosteroid-Insensitive1), кодирующий рецептор-
ную киназу, относящуюся к семейству серин-треонино-
вых протеинкиназ – Leucine-Rich Repeat Receptor-Like Ki-
nase (Shiu, Bleecker, 2001). В состав полипептида входит 
внеклеточный домен с лейцин-богатыми повторами (да-
лее LRR), трансмембранный домен и внутриклеточный 
высококонсервативный домен серин-треониновой кина-
зы (Zada et al., 2024). LRR-домен содержит 25 тандемных 
повторов (у ячменя и риса их 22) и остров из 70 АК меж-
ду повторами LRR-21 и LRR-22. Этот остров вместе с LRR-

22 отвечает за связывание с молекулами БР. Домен се-
рин-треониновой киназы отвечает за инициацию пере-
дачи сигнала БР (Zada et al., 2024).

У культурного ячменя ортологичный ген HvBRI1 (ста-
рое название – uzu) выявлен на хромосоме 3HS с помо-
щью вырожденных праймеров, разработанных на основе 
белковой последовательности генов BRI1 Arabidopsis 
и OsBRI1 риса (Chono et al., 2003). Последовательность 
HvBRI1 длиной 3900 пн представлена одним экзоном, ко-
дирующим белок из 1118 АК. В настоящий момент опи-
сан только один ассоциированный с короткостебельно-
стью природный аллель гена HvBRI1, названный uzu1.a. 
Этот аллель несет миссенс-мутацию c.2612A>G, приводя-
щую к замене H857R в консервативном киназном домене 
(Chono et al., 2003). Мутанты с uzu1.a имеют выраженный 
короткостебельный фенотип (Saisho et al., 2004; Chen 
et al., 2016). Фенотипическое проявление при наличии 
данного аллеля – укороченный колеоптиль; небольшой 
крючок или выступ на верхушке колеоптиля; укорочен-
ные широкие темно-зеленые листья; укороченные сте-
бель, колос, ости, цветковые чешуи; небольшие зерновки 
(Saisho et al., 2004; Chen et al., 2016). Такие особенности 
позволяют высевать растения более плотно и приме-
нять высокие дозы удобрений. Сорта с аллелем коротко-
стебельности uzu1.a занимают более 70% посевных пло-
щадей ячменя в Японии и более 30% посевных площадей 
на Корейском полуострове. В настоящее время более по-
ловины голозерных форм ячменя, выращиваемых в юж-
ной части Японии, – носители аллеля uzu1.a (Saisho et al., 
2004). В последовательности гена описаны и другие за-
мены: так, почти изогенная линия Akashinriki II содер-
жит замены A79F и L1028V в N- и C-концевых участках 
полипептида соответственно, однако, по-видимому, эти 
замены не сказались на высоте растений (Chono et al., 
2003; Dockter et al., 2014).

Остальные аллели гена HvBRI1 получены с помощью 
мутагенеза, а именно аллели uzu1.256, uzu1.297, uzu1.301, 
093AR, uzu1.b (другое название – ert-ii79), uzu1.c, M6945, 
M6649. Носители этих аллелей имеют короткостебель-
ный фенотип разной степени выраженности (Dockter 
et al., 2014; Jiang et al., 2022), а также отличаются различ-
ными показателями продуктивности. Например, мутант-
ная линия M6649 со сниженной на 10–20 см высотой рас-
тений по степени озерненности колоса была идентична 
дикому типу (Jiang et al., 2022).

В совокупности все аллели гена HvBRI1 имеют ами
нокислотные замены практически во всех доменах коди-
руемого полипептида (рис. 4), что делает их ценным 
инструментом для научных исследований и селекции 
(Dockter et al., 2014; Jiang et al., 2022).

Рис. 4. Схема белка, кодируемого геном HvBRI1. Аннотация, а также сведения о существующих 
индуцированных мутациях даны согласно C. Dockter et al. (2014) и C. Jiang et al. (2022)

Fig. 4. Scheme of the protein encoded by the HvBRI1 gene. The annotation and information on the existing induced 
mutations are given according to C. Dockter et al. (2014) and C. Jiang et al. (2022)
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Анализ гена in silico

Нуклеотидные последовательности гена HvBRI1, 
включая его промоторную область, а также аминокис-
лотные последовательности полипептида успешно из-
влечены из всех 53 генотипов культурного ячменя (см. 
Electronic Supplementary Materials, Table S1).

Анализ промоторной области
Промоторные последовательности гена HvBRI1 ха-

рактеризовались наименьшим полиморфизмом среди 
изученных в данной работе генов. В области до −1030 пн 
от стартового кодона только у 18 образцов из пангенома 
(остальные относились к дикому типу) было выявлено 
4 SNPs и 16 различных InDels, в том числе одна достаточ-
но крупная вставка размером 278 пн. Всего выделено 
15 гаплотипов промоторной области (Electronic Supple-
mentary Materials, Table S45).

Гаплотип #1 (WT) выявлен у большинства (35 из 53) 
изученных образцов, которые имели различный селек-
ционный уровень и происхождение. Остальные гаплоти-
пы с различными мутациями в промоторной области со-
ставляли 34%. Все они были представлены либо двумя 
(гаплотипы #2–5), либо единичными образцами (гап
лотипы #6–15).

Общими для большинства мутантных гаплотипов 
промотора были SNPs c.-133A>C и c.-396T>C, которые вы-
явлены в гаплотипах #2–4, #7–12 и #14 преимуществен-
но у образцов азиатского происхождения (см. Electronic 
Supplementary Materials, Table S4). Гаплотип #5 харак
теризовался однонуклеотидной инсерцией в позиции 
−142, которая была уникальной. У генотипа HOR 9043 
с гаплотипом #6 была выявлена крупная инсерция 
278 пн. Гаплотип #13 отличался от WT тремя инсерция-
ми, две из которых были уникальными (см. Electronic 
Supplementary Materials, Table S4). Необходимы дополни-
тельные исследования по оценке потенциального влия-
ния этих мутаций на экспрессию гена HvBRI1.

Анализ аминокислотной последовательности 
белка

Аминокислотная последовательность белка, кодиру-
емого геном HvBRI1, была консервативной – в пангеноме 
у трех генотипов выявлена только одна АК-замена 
H857R, характерная для аллеля короткостебельности 
uzu1.a (см. рис. 4). Этот аллель обнаружен у японских сор-
тов ‘Akashinriki’, ‘Chikurin Ibaraki’, а также у местного об-
разца из Китая ZDM02064. Все остальные 50 генотипов 
имели последовательность белка дикого типа. Таким об-
разом, полученные сведения о высокой консерватив
ности последовательности белка, кодируемого геном 
HvBRI1, свидетельствуют о преимущественно регулятор-
ных механизмах его действия.

Анализ гена HvDep1
Литературные сведения 

о функции и полиморфизме гена

Помимо фитогормонов, у культурного ячменя извест-
ны и другие механизмы регуляции роста и развития. Так, 
описаны гетеротримерные G-белковые комплексы (да-

5 Приложение таблица S4 представлено в онлайн-формате. 
Электронная версия статьи: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-
2026-1-o12) / See Electronic Supplementary Materials in the online 
version of this article: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-
1-o12).

лее G-белки), функция которых как у растений, так 
и у животных связана с передачей различных сигналов 
извне в клетку. G-белки контролируют такие механизмы, 
как рост, пролиферацию клеток, защитные системы 
и гормональные реакции (Urano et al., 2013). G-белки от-
носятся к гетеротримерным белкам, их функциональ-
ный комплекс состоит из трех субъединиц Gα, Gβ и Gγ. 
(Urano et al., 2013). При этом у арабидопсиса и риса иден-
тифицировано только по одной Gα- и Gβ-субъединице, 
а для Gγ описано три их типа (Li S. et al., 2012), что может 
указывать на зависимость функции G-белка именно от 
вовлеченной в его состав субъединицы Gγ (Chakravorty 
et al., 2011).

В геноме риса описано три гена: GS3 (Grain size 3), 
DEP1 (Dense and erect panicle) и OsGGC2, кодирующие 
Gγ-субъединицу типа C, которая характеризуется C-кон-
цевым доменом, богатым цистеином (Fan et al., 2006; 
Huang et al., 2009). Действие гена GS3 оказывает влияние 
на размер зерна (Mao et al., 2010), а ген DEP1 имеет плей-
отропное действие и наряду с короткостебельным фено-
типом вызывает образование густой прямостоячей ме
телки (Fan et al., 2006; Huang et al., 2009).

У культурного ячменя локус Breviaristatum-e (Ari-e), 
ассоциированный с короткостебельностью, соответству-
ет гену HvDep1, который на 94,8%, 81,2% и 88,8% иденти-
чен ортологам пшеницы, кукурузы (Zea mays L.) и риса 
соответственно (Bélanger et al., 2014; Wendt et al., 2016). 
Данный ген размером в 1362 пн состоит из 5 экзонов, он 
кодирует белок размером 295 АК (рис. 5) (Wendt et al., 
2016). Кроме того, последовательность HvDep1 имеет до-
статочно длинный 5′-UTR, содержащий еще одну откры-
тую рамку считывания (далее uORF), предположительно, 
кодирующую белок из 70 АК, функции которого в насто-
ящий момент не изучены (Bélanger et al., 2014).

Ген HvDep1 у культурного ячменя характеризуется 
достаточно низким природным полиморфизмом кодиру-
ющей области (Bélanger et al., 2014; Watt et al., 2020). Так, 
при анализе панели из 167 канадских сортов выявлено 
32 SNPs и 5 InDels. Только три из этих SNPs оказались ло-
кализованы в экзонах, причем они не приводили к изме-
нению аминокислотного состава белка (Bélanger et al., 
2014). Однако в 5′-UTR гена HvDep1, а также в вышележа-
щей области были выявлены полиморфные участки, 
в том числе делеция 9 пн, затрагивающая uORF и при
водящая к укороченному белку из 67 АК вместо 70 АК. 
Показана ассоциация этой делеции с уменьшением раз-
мера зерна и массы 1000 зерен (Watt et al., 2020).

Все известные аллельные варианты гена HvDep1 с из-
менениями в аминокислотном составе белка получены 
с помощью мутагенеза. Существует 7 мутантных линий 
ari-e (см. рис. 5), короткостебельный фенотип которых 
обусловлен либо мутациями в функциональном домене 
OSR, приводящими к синтезу укороченного полипептида 
(аллели ari-e.1, ari-e.30, ari-e.119 и ari-e.GP), либо делеци-
ей всего гена (ari-e.39, ari-e.156, ari-e.166) (Wendt et al., 
2016). Из перечисленных аллелей распространение в се-
лекционном материале получил лишь аллель ari-e.GP, ха-
рактеризующийся сдвигом рамки считывания, в резуль
тате которого полипептид содержит всего 66 АК. Носите-
ли мутантного аллеля ari-e.GP имеют полукарликовый 
фенотип с укороченными остями; плейотропным прояв-
лением мутации является солеустойчивость (Pakniyat 
et al., 1997). Источником ari-e.GP является полукарли-
ковый сорт ‘Golden Promise’, полученный как гамма-
мутант от сорта ‘Maythorpe’ в 1956 г. в Великобритании 
(Sigurbjornsson, Micke, 1969). Сорт ‘Golden Promise’ обла-

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2026;187(1):262-276

   •   187 (1), 2026   •   

271

Porotnikov I.V., Lukina K.A., Antonova O.Yu., Kovaleva O.N.

https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-1-o12
https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-1-o12
https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-1-o12
https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-1-o12


дает желательными агрономическими признаками, та-
кими как короткая жесткая соломина и уменьшенная 
длина остей. Сам сорт и его производные до сих пор ши-
роко используются для производства виски.

Анализ гена in silico

Нуклеотидные последовательности гена HvDep1, 
включая его промоторную область, а также аминокис-
лотные последовательности полипептида успешно из-
влечены из пангенома для всех 53 генотипов культурно-
го ячменя (см. Electronic Supplementary Materials, Ta-
ble S1). Последовательности сортов ‘Golden Promise’ 
и ‘Maximus’ найдены методом BLAST-анализа, поскольку 
из-за мутаций сдвига рамки считывания и сильно укоро-
ченного белка они не были идентифицированы алгорит-
мами аннотации (и не имели Gene ID).

Промоторная область гена HvDep1 была наибо-
лее полиморфной среди изученных в этом исследова-
нии. В области до −1027 пн вверх по течению от старто-
вого кодона у 43 (81,1%) генотипов выявлено 22 SNPs 
и 11 InDels (Electronic Supplementary Materials, Table S56, 
Electronic Supplementary Materials, Figure S27), на основе 
их комбинаций выделено 12 гаплотипов:

Гаплотип #1 (WT) встречался лишь у 10 образцов из 
53 (6 сортов и 4 местных образца). По происхождению 
сорта представлены образцами европейской селекции, 
плюс два местных образца из Африки (Ливия и Эфиопия) 
и еще два из Европы.

Гаплотип #2, отличающийся относительно дикого 
типа делецией 7 пн и заменой c.-1027T>C (см. Electronic 
Supplementary Materials, Table S5, см. Electronic Supple-
mentary Materials, Figure S2), выявлен у 15 генотипов 
(4 сорта и 11 местных образцов). Большая часть местных 
форм происходила из Переднеазиатского центра разно-
образия ячменя.

Гаплотип #3 содержал делецию 9 пн, ассоциирован-
ную с уменьшением размера семян и снижением массы 
1000 зерен (Watt et al., 2020). В пангеноме ячменя выяв-

6 Приложение таблица S5 представлено в онлайн-формате. 
Электронная версия статьи: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-
2026-1-o12) / See Electronic Supplementary Materials in the online 
version of this article: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-
1-o12).
7 Приложение рисунок S2 представлено в онлайн-формате. 
Электронная версия статьи: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-
2026-1-o12) / See Electronic Supplementary Materials in the online 
version of this article: (https://doi.org/10.30901/2227-8834-2026-
1-o12).

лено 8 образцов с гаплотипом #3: два сорта из Японии 
и США и шесть местных форм из Эфиопии (2 образца), 
Турции (2 образца), Йемена и России.

Гаплотипы #4 и #5 по SNP/InDel были достаточно 
близкими: они имели семь общих мутаций, а отличались 
лишь по трем SNPs и одной InDel. Эти гаплотипы обнару-
жены у образцов ячменя из Азии.

Гаплотип #6 обнаружен у трех местных образцов из 
Сирии, а гаплотип #7 определен у двух местных образ-
цов из Афганистана. Остальные гаплотипы (#8–12) пред
ставлены единичными генотипами (см. Electronic Supple-
mentary Materials, Table S5, см. Electronic Supplementary 
Materials, Figure S2).

Следует отметить, что связанная с уменьшением раз-
меров и массы зерна делеция размером 9 пн выявлена, 
кроме гаплотипа #3, еще у гаплотипов #7 и #12, но 
у большинства образцов (79,2%) отсутствовала (см. Elec-
tronic Supplementary Materials, Table S5). Это может свиде-
тельствовать об отборе, направленном в сторону увели-
чения урожайности.

Анализ последовательности белка гена HvDep1 по-
казал достаточно высокую ее консервативность:

– I тип белка (дикий тип) выявлен у подавляющего 
числа генотипов (50 из 53);

– II тип белка обнаружен у местного образца 
HOR 2830, содержащего две аминокислотные замены 
P11A и R82L, не описанные в литературе ранее (см. 
рис. 5). Первая из этих замен потенциально может затра-
гивать ORS-домен, участвующий в регуляции размеров 
семян, а также других органов ячменя;

– III тип белка представляет собой укороченный бе-
лок, содержащий 54 нативных АК, после которых за счет 
сдвига рамки считывания и преждевременного стоп-ко-
дона идут еще 12 АК, нехарактерных для белка дикого 
типа. Данная мутация характерна для аллеля коротко-
стебельности ari-e.GP, которая выявлена у сорта ‘Maxi-
mus’, а также у контрольного образца ‘Golden Promise’.

Дополнительно проведен анализ предполагаемого 
полипептида из 70 АК, кодируемого uORF в 5′-UTR гена 
HvDep1. В результате выявлено четыре АК-замены и два 
варианта делеций АК (см. рис. 5), на основе сочетаний ко-
торых выделено 7 типов белка. I тип белка (для uORF), 
или белок дикого типа, встречался у 31 генотипа с гапло-
типами промотора #1, #2, #6, #8, #9 и #11. Остальные 
типы белка в 5′-UTR были мутантными и соотносились 
с тем или иным гаплотипом промотора (табл. 2; см. Elec-
tronic Supplementary Materials, Figure S2). Потребуются 

Рис. 5. Схема белка, кодируемого геном HvDep1. Аннотация, а также сведения о существующих 
индуцированных мутациях даны согласно T. Wendt et al. (2016) и S. Sun et al. (2018). 
Синим выделены изменения в аминокислотные составе, выявленные в пангеноме

Fig. 5. Scheme of the protein encoded by the HvDep1 gene. The annotation and information on the existing induced 
mutations are given according to T. Wendt et al. (2016) and S. Sun et al. (2018). 

Amino acid changes identified in the pangenome are highlighted in blue
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дополнительные исследования для изучения влияния 
этих мутаций в 5′-UTR на экспрессию гена HvDEP1. Таким 
образом, механизмы, связанные с влиянием гена HvDep1 
на рост и высоту растений, могут быть связаны с мутаци-
ями либо в 5′-UTR, либо в регуляторных последователь-
ностях гена.

Заключение

Таким образом, на выборке из 53 образцов пангенома 
ячменя наиболее полиморфным среди изученных ока-
зался ген HvGA20ox2, для которого выделено 10 гапло-
типов промоторной области и 6 типов белка. В панге
номе ячменя выявлены образцы с уже известными алле
лями короткостебельности sdw1.c, sdw1.d и с недавно 
открытыми sdw1.ins и sdw1.ZU9, причем последние при 
анализе in silico были дифференцированы на подтипы 
sdw1.ins-1/sdw1.ins-2 и sdw1.ZU9-1/sdw1.ZU9-2. Показано, 
что фенотипическое проявление аллелей sdw1.c и sdw1.
ins-2, вероятнее всего, связано с изменениями промо
торной области, sdw1.ins-1, sdw1.ZU9-1/sdw1.ZU9-2 – с му-
тациями как в промоторной области, так и в белке, 
а sdw1.d – исключительно с изменениями в кодирующей 
области.

Ген Sln1 характеризовался высокой консервативно-
стью кодирующей последовательности (лишь у трех ге-
нотипов культурного ячменя обнаружены изменения 
в составе белка) при значительном полиморфизме про-
моторной области (выделено 13 гаплотипов). Отсут-
ствие мутаций, аналогичных генам-ортологам Rht-B1 
и Rht-D1 мягкой пшеницы, указывает на различные меха-
низмы регуляции высоты растений пшеницы и ячменя.

Ген HvBRI1 продемонстрировал наименьший уро-
вень полиморфизма промоторной области (34% геноти-
пов имели различные SNPs/InDels), а также характеризо-
вался консервативной аминокислотной последователь-
ностью белка. Единственная АК-замена H857R соответ-
ствует известному аллелю короткостебельности uzu1.a, 
который выявлен у японских сортов и местного образца 
из Китая. По-видимому, существует не так много есте-
ственных вариаций данного гена, оказывающих влияние 
на высоту растений.

Ген HvDep1 показал наибольшую изменчивость про-
моторной области (81,1% генотипов отличались от дико-
го типа) при высокой консервативности белка. Выявлен-
ная в промоторной области делеция 9 пн, ассоциирован-
ная с уменьшением размера семян, обнаружена только 
у 20,8% генотипов, что может свидетельствовать об от-
боре, направленном на увеличение урожайности.

Высокий полиморфизм промоторных областей при 
консервативности белковых продуктов большинства из 
изученных генов указывает на преимущественно регуля-
торные механизмы, которые могут быть задействованы 
в контроле признака высоты растений у культурного яч-
меня. Таким образом, полученные результаты расширя-
ют представления о полиморфизме промоторных и ко-
дирующих участков основных генов короткостебельно-
сти ячменя и создают основу для целенаправленного ис-
пользования выявленных мутаций и гаплотипов в науч-
ных исследованиях и селекционных программах.
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