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УДК 633.16:631.523 ОРИГИНАЛЬНАЯ СТАТЬЯ

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ УЛЬТРАСКОРОСПЕЛОСТИ 
МЕСТНЫХ ОБРАЗЦОВ ЯЧМЕНЯ ИЗ КИТАЯ

Актуальность. Скороспелость ячменя (Hordeum vulgare L.) является важ­
ным признаком для повышения урожайности данной культуры, особенно 
в зонах возделывания, где абиотические факторы являются определяю­
щими. В течение трех лет изучали генетический контроль ультраскороспе­
лости образцов к-15881 и к-15882 ячменя из Китая. Данное исследование 
позволило выявить число генов, контролирующих продолжительность пе­
риода всходы-колошение ультраскороспелых форм и спрогнозировать ча­
стоту появления скороспелых гомозиготных генотипов в популяциях F2, 
которые могут стать основой для получения источников и доноров скоро­
спелости. Материалы и методы. В условиях научно-производственной 
базы «Пушкинские и Павловские лаборатории ВИР» Федерального иссле­
довательского центра Всероссийский Институт генетических ресурсов 
растений им. Н. И. Вавилова (ВИР, Санкт-Петербург) изучали генетиче­
ский контроль продолжительности межфазного периода всходы-колоше­
ние ультраскороспелых образцов ячменя из Китая к-15881 (var. coeleste L.) 
и к-15882 (var. nudipyramidatum Koern.) коллекции ВИР. В качестве мате­
ринской формы использовали более позднеспелый стандартный сорт ‘Бе­
логорский’ (к-22089, var. pallidum Ser., var. ricotense Regel). Основным ме­
тодом исследований являлся гибридологический анализ. Результаты и 
выводы. В комбинации ‘Белогорский’ х к-15881 выявлены три рецессив­
ных гена, контролирующие ультраскороспелость местного образца из Ки­
тая. На основании теста на аллелизм установлено, что генотипы, контро­
лирующие скороспелость местных форм к-15881 и к-15882 идентичны. 
Вклад одного доминантного гена в реализацию позднеспелости составляет 
примерно 4 дня. Предложены генотипические формулы гомозиготных ге­
нотипов с тремя, двумя и одним рецессивными генами, детерминирующие 
период от всходов до колошения продолжительностью =32 дня, =36 дней 
и =40 дней. Предполагается, что трехгенный контроль скороспелости об­
разцов ячменя из Китая даст возможность получить разнообразные по про­
должительности периода колошения селекционные линии ячменя.
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GENETIC CONTROL OF ULTRA-EARLINESS IN CHINESE 
BARLEY LANDRACES

Background. For barley (Hordeum vulgare L.), early maturity is an im­
portant trait to increase yield, especially in areas of cultivation where abiotic 
factors are determinant. The objective of this work was to study the inher­
itance of the heading time in crosses involving cultivar ‘Belogorskii’ (41-44 
days from shoot emergence to heading) and Chinese accession k-15881(29- 
34 days from shooting to heading). As a result of this work, it becomes pos­
sible to obtain new breeding material with different times of heading for the 
development of adaptive cultivars. Materials and methods. The genetic 
control of the period from shoots to heading in ultra-early landraces from 
China k-15881 (Hordeum vulgare L. var. coeleste L.) and k-15882 (var. 
nudipyramidatum Koern.) was studied at Pushkin (St. Petersburg). The ref­
erence variety ‘Belogorskii’ (k-22089; var. pallidum Ser., var. ricotense Re­
gel) was employed as the maternal form. Hybridologic analysis was the main 
method of research. Results and conclusions. In the cross ‘Belogorskii’ х k- 
15881, three recessive genes controlling ultra-earliness in the Chinese acces­
sion were found. A test for allelism showed that genotypes controlling earli­
ness in the k-15881 and k-15882 landraces were identical. This homozygous 
genotype determines the period from shoot emergence to heading =32 days, 
with two recessives genes =36 days, and with one =40 days. The contribution 
of a single dominant gene to earliness was approximately 4 days. Genotypic 
formulae of homozygous genotypes with three, two and one recessive genes 
determining the heading period were proposed. The three-gene control of the 
heading time in barley landraces from China is supposed to provide an op­
portunity to broaden the diversity of breeding lines with different heading 
schedules.
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Введение

Я чм ень -  экологи чески  пластичная куль­
тура. Н. И. В авилов отм ечал, что вегетац и ­
онны й период является  основны м  сортовы м  
экологи чески м  свойством  и во м ногом  зави ­
сит от влияния н а  сорт кли м атических ф ак­
торов (V avilov, 1957). С короспелость яч ­
м еня является важ ны м  признаком  в повы ш е­
нии урож ай ности  дан ной культуры , осо­
бенно в зонах  возделы вания, где аби оти че­
ские ф акторы  являю тся определяю щ им и.

В рем я колош ения у  ячм еня, в основном , 
определяется трем я ф акторами: преж де
всего, это  гены , контролирую щ ие ти п  разви ­
тия, нечувствительность к ф отопериоду и 
собственно скороспелость. С обственно ско ­
роспелость контролируется четы рьм я ге ­
нами: E a m l (Ea), eam 7 (ea7), eam 9 (ea,c) и 
eam lO  (easp), локализован ны м и соответ­
ственно в хром осом ах  2, 6 , 4 и  3
(Franckow iak, L undqvist, 2012).

О писан контролирую щ ий н ечувстви­
тельность к  ф отопериоду рецессивн ы й ген 
eam 8  (eak), локализованны й в хром осом е 1 
(Franckow iak, L undqvist, 2012). М утация 
E am 8  приводит, вероятно, к образованию  
деф ектного белка и, как  следствие -  н ечув­
ствительн ости  растения к ф отопериоду и 
ранн ем у созреванию .

Т ип  развития детерм инируется трем я п а­
рам и  генов: sh, Sh2  и  Sh3  (впоследствии  обо­
значены  как V R N -H l, VRN-H 2, VRN-H3); лю ­
бое сочетание эти х  генов ответственно за 
яровой  ти п  развития. О зим ы й ти п  развития 
м ож ет бы ть при генотипе ShShsh2sh2sh3sh3 , 
так  как гены  Sh2  и  Sh3  эпистатичны  д о м и ­
нантном у аллелю  Sh, а  аллель sh  и м еет ан а­
логичное влияние н а  рецессивны е аллели 
озим ого ти п а  sh2  и  sh3. Гены  Sh, Sh2  и  Sh3  
локализованы  в хром осом ах 4 (4Н ), 7 (5Н) и 
5 (1Н ) соответственно (T akahashi, Y asuda, 
1956; 1971).

D. A. Laurie с соавторам и  иден ти ­
ф ицировали  5 главны х генов и 8 локусов 
коли чествен ны х признаков (quantitative tra it 
loci -  Q TL), кон троли рую щ их врем я 
колош ения у  ячм еня (Laurie e t al., 1994; 
1995). С реди ни х гены  P p d -H l  и  P pd-H 2  
(photoperiod response), локализованны е в 
хром осом ах  2 (2Н) и  5 (1Н ) соответственно, 
а  такж е контролирую щ ие реакцию  на 
яровизаци ю  гены  V R N -H l и  VRN-H 2, 
локализация которы х совпадает с 
полож ением  идентиф ици рованны х ранее 
генов Sh  и  Sh2.

А. В. Зауш инц ена считает, что характер 
наследования продолж ительности  вегетаци­
онного пери ода ячм еня им еет слож ны й ге­
нетический  контроль. В реци прокн ы х скре­
щ иваниях скоросп елы х сортов со средн е­
спелы м и и скоросп елы х со среднепоздним и 
отм ечено неполное дом инирование и  сверх­
дом инирование как  раннеспелости , так  и 
позднеспелости. Н аилучш ий по эф ф ектив­
ности  отбор скоросп елы х ф орм  следует п р о ­
водить у  гибридов от скрещ ивания скоро­
спелы х образцов ячм еня со среднеспелы м и 
(Zaushintsena, 2001).

П ри  изучении генетического  контроля 
продолж ительности  м еж ф азного пери ода 
всходы -колош ение скороспелы х образцов 
из М арокко установлено, п родолж итель­
ность этого  пери ода контролируется трем я 
рецессивн ы м и генам и и двойны м  дом и н ан т­
ны м  эпистазом . П ри  взаим одействии трех  
рецессивн ы х генов растения колосились на
19-35 дн ей  раньш е, чем  другие, им ею щ ие в 
своем  генотипе дом инантны й аллель этих  
генов (G allagher et al., 1987).

Н астоящ ая работа  посвящ ена изучению  
генетического  контроля ультраскороспело­
сти  двух  м естн ы х образцов ячм еня из К итая 
коллекц ии ВИ Р. Д анная инф орм ация важ на 
для  селекционной практики. С ведения о ч а ­
стоте появления гом озиготны х скороспелы х 
ф орм  в популяциях  F 2 являю тся важ ны м  
ф актором  усп еха в селекционном  процессе 
п ри  получении источников и доноров скоро­
спелости.

Материалы и методы

Э ксп ери м ентальн ая р абота  вы полнен а в 
2009-2011  гг. на научно-производственной 
базе «П уш кинские и П авловские лаборато­
р и и  В И Р» В сероссийского института ген е­
ти чески х  ресурсов растен ий  им. Н. И. В ави ­
лова (ВИ Р, С анкт-П етербург). П ри  изучении 
скороспелости  ячм еня из стран  Ю го-В о­
сточной А зии  вы делены  две ультраскоро- 
спелы е ф орм ы  из К итая к-15881 (H ordeum  
vulgare  L. var. coeleste  L.) и  к-15882 (var. 
nudipyram idatum  K oern.) с м еж ф азны м  пери­
одом  всходы -колош ение (П ВК) по годам  и с­
следовани й  3 0 -3 3  дня. В целях  создания 
скороспелого  дон ора изучалась гибридная 
ком бин ац ия ‘Б елогорски й’ х к-15881. В 
условиях Л ени нградской  области  сорт ‘Б е­
логорски й ’ (к-22089; var. pa llid u m  Ser., var. 
ricotense  R egel) является стандартом , П В К  
которого колебался от 44 до 47 дней.
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В качестве основного метода исследова­
ний использовали гибридологический ана­
лиз. Гибридизацию осуществляли с помо­
щью твел-метода (Merezhko et al., 1973).

В полевых опытах применяли точный вы­
сев с размещением семян в рядке через 5 см, 
расстояние между рядками -  15 см, длина 
рядков -  один метр. Посев проводили в пер­
вой декаде мая.

Появление полных всходов отмечали да­
той, когда на поверхности почвы показались 
развернувшиеся в верхней части листочки у 
всех растений на делянке. Дату начала коло­
шения родительских форм, гибридов F1 , F3 

отмечали с появлением первого колоса, 
наполовину выдвинувшегося из влагалища 
флагового листа. Колошение считали пол­
ным, когда выколосится 100% растений. Ко­
лошение гибридов F2 и родительских форм 
отмечали путем индивидуальной оценки 
растений.

Статистические значения вариационного 
ряда вычисляли в программе Excel. Степень 
соответствия полученных данных теорети­
чески ожидаемым определяли по критерию 
X2 (Dospekhov, 1979).

Результаты и обсуждение

Для проверки числа факторов, определя­
ющих ультраскороспелость образца к- 
15811, изучали расщепление по длине меж- 
фазного периода всходы-колошение у ги­
бридов F1, F2 и F3. В 2009 г. изучали гибриды 
первого поколения комбинации ‘Белогор­
ский’ х к-15881. В первом поколении от 
скрещивания данных форм проявилось до­
минирование позднеспелости сорта ‘Бело­
горский’. Размах варьирования межфазного 
периода всходы-колошение сорта ‘Белогор­
ский’ и гибрида F1 сходны (табл. 1). Второе 
поколение гибридов выращивали в 2010,

третье -  в 2011 гг. Экспериментальные дан­
ные родительских форм и гибридов F2 по 
числу дней показателя ПВК были сгруппи­
рованы с интервалом 2 дня, их характери­
стики представлены в таблицах 1, 2. Во вто­
ром поколении наблюдалась значительная 
изменчивость показателя ПВК -  стандарт­
ное отклонение и коэффициент вариации 
были значительно выше, чем у родитель­
ских форм. Кривая варьирования длины пе­
риода всходы-колошение гибридов F2 ком­
бинации ‘Белогорский’ х к-15881 имела 
промежуточное положение с небольшим от­
клонением в сторону ультраскороспелого 
родителя (отклонение от сорта ‘Белогор­
ский’ составило 1,5 дня). Распределение F2 

по продолжительности периода всходы-ко­
лошение было непрерывным (рисунок). 
Кривая варьирования ПВК гибридов F2 ча­
стично перекрывается с соответствующими 
кривыми родительских форм. Данные рас­
пределения носят одновершинный характер 
с небольшим уступом в сторону позднеспе­
лости.

Известно, что о числе генов, по которым 
различаются скрещиваемые сорта, можно 
ориентировочно судить по частоте встреча­
емости в F2 растений, идентичных родите­
лям по изучаемому признаку. Для формиро­
вания предварительной гипотезы, подлежа­
щей проверке в F3 , отнесли к типу ультрас- 
короспелой родительской формы растения 
F2, имеющие с ней одинаковую величину 
ПВК, то есть вариационный ряд F2 делили 
по правому краю распределения скороспе­
лого родителя. В пределы варьирования ро­
дительской формы с наименьшей выражен­
ностью признака (к-15881) попало 20 расте­
ний гибридной популяции F2, состоящей из 
159 растений. Фактическое расщепление 
139:20 не соответствует теоретическим ги­
потезам 3:1, 15:1 и 63:1 моно -  трехгенного 
контроля признака.

Т аблица 1. П ределы  варьирования меж фазного периода всходы-колош ение 
родительских ф о р м  и их гибридов (г. Пушкин)

Table 1. Variation limits o f  the shoot em ergence—heading period in parents 
and their hybrids (Pushkin)

Год Родительские 
формы, гибрид lim ПВК, дни Год Родительские 

формы, гибрид lim ПВК, дни

к-15881 30-34 к-15881 30-34
2009 Белогорский 43-46 2010 к-15882 30-34

F 1 42-46 F 1 30-34
к-15881 30-34 к-15881 30-33

2010 Белогорский 43-47 2011 к-15882 30-33
F2 31-47 F2 29-33
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Т абли ца 2. Статистические показатели продолж ительности меж фазного периода 
всходы-колош ение родительских ф орм  и гибридных растений F2 (г. Пушкин) 

Table 2. Statistical indexes o f  the shoot em ergence—heading period in parents
and F2 hybrids (Pushkin)

Показатели “Белогорский” К-15881 F2
Число растений (n) 20 21 159
Среднее число дней 

ПВК (I±Sx)
44,7±0,2 32,4±0,3 37±0,2

Стандартное откло­
нение Sx 1,11 1,21 2,81

Коэффициент вариа­
ции (Cv) 2,5 3,73 7,6
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Рисунок. Распределение растений родительских ф о р м  и популяции F2 
по скорости развития. (г. Пушкин)

Figure. D istribution o f  parents and F 2 population according 
to  their heading schedule (Pushkin)

А. Ф. Мережко считает неточным 
отнесение к типу рецессивного родителя 
всех растений F2 , попавших в одинаковые с 
этим родителем классы расщепления 
(Merezhko, 1984). Он обосновывает данное 
положение теоретическими расчетами, 
показывающими, что сюда попадают не 
только рецессивные, но и другие (напри­
мер, гетерозиготные) генотипы. Последнее 
приводит к занижению числа генов, по 
которым различаются родительские формы.

Потомство каждого растения F2 , попав­
шего в пределы варьирования скороспелой 
родительской формы, было посеяно от­
дельно для изучения в F3 . Гомозиготность 
семей F3 оценивали по выровненности и вы­
числению ПВК, как глазомерно, так и по 
пределам их варьирования, сравнивая с уль- 
траскороспелой родительской формой. К

последней относили только те семьи F3, ко­
торые имели одинаковый с ней размах варь­
ирования изучаемого признака (табл. 3). С 
учетом данных изучения семей F3 опреде­
ляли наиболее вероятное число генов, по ко­
торым различаются скрещиваемые формы.

С учетом изучения семей F3 анализ вто­
рого поколения выявил, что из 20-ти расте­
ний F2, попавших в пределы варьирования 
ультраскороспелой формы, только 4 были 
гомозиготными и по скороспелости не отли­
чались от ультраскороспелого образца к- 
15881, 12 растений F2 были гетерозигот­
ными и 4 -  гомозиготными, но более позд­
неспелыми, чем ультраскороспелая форма 
к-15881 из Китая (см. табл. 3). Фактическое 
расщепление было 155:4, которое соответ­
ствовало трехгенному контролю признака 
скороспелости у местной формы из Китая 
при теоретическом 63:1, %2 = 0,94.
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Т аблица 3. П ределы  варьирования меж фазного периода 
всходы-колош ение семей F3 от скрещ ивания Белогорский х  к-15881

(г. П уш кин, 2011)
Table 3. Limits o f  variation in the shoot em ergence—heading period for the F3 families from  the

cross Belogorskii х  k-15881 (Pushkin, 2011)

Родительские 
формы, 

семьи F3

lim ПВК, дни
Конс-тант- 

ность 
семей F3

Семьи F3 lim ПВК, дни
Конс-тант- 

ность 
семей F3

Белогорский 41-44 917-10 31-37 —

к-15881 29-32 917-11 32-44 —

917-1 28-38 — 917-12 31-42 —

917-2 33-36 -  + 917-13 28-40 —

917-3 30-33 + + 917-14 32-36 -  +
917-4 30-33 + + 917-15 30-38 —

917-5 37-40 — 917-16 29-32 + +
917-6 28-38 — 917-17 31-38 —

917-7 27-30 + + 917-18 34-41 —

917-8 32-36 -  + 917-19 29-36 —

917-9 32-35 -  + 917-20 29-35 -  -

Примечание: «+ +» -  гомозиготная семья F3, не отличающаяся от скороспелого родителя; 
«-  +» -  гомозиготная семья F3, отличающаяся от скороспелого родителя;
«— » -  гетерозиготная семья F3.

Таким образом, ультраскороспелость 
местного образца из Китая к-15881 контро­
лируется тремя рецессивными генами. Если 
данные гены условно обозначить символами
A, В, С, то в F2 мы должны иметь следующие
гомозиготные генотипы с различным вкла­
дом в экспрессию скорости колошения 
1ААВВСС : 1ааВВСС : 1ААЬЬСС :
lAABBcc : laabbCC : laaBBcc : lAAbbcc : 
laabbcc и 56 гетерозиготных генотипов. 
Каждая из трех генотипических формул 
(laabbCC, laaBBcc, lAAbbcc), в F2 может 
являться генотипом четырех растений, по­
павших в пределы варьирования ультраско- 
роспелого родителя, в F3 -  гомозиготными 
семьями, но более позднеспелыми (см. табл. 
3). На основании данного подхода можно 
вычислить вклад в позднеспелость одного из 
трех доминантных генов (А, В, С). Средний 
ПВК гомозиготных семей F3 (9l7-2, 9l7-8, 
9l7-9, 9l7-14), являющихся более поздне­
спелыми чем ультраскороспелый родитель, 
равняется 35,8 дня. Этот же показатель го­
мозиготных семей F3 (9l7-3, 9l7-4, 9l7-7, 
9l7-16), не отличающихся по ПВК от об­
разца к-1588, равен 32 дням. Зная их генотип 
(aabbcc) и возможные генотипы (aabbCC, 
aaBBcc, AAbbcc) семей F3 (9l7-2, 9l7-8, 917­
9, 9l7-14) вычисляем вклад в позднеспе­
лость одного из трех доминантных генов (А,
B, С), который равен 3,8 дням (AAbbcc- 
aabbcc; 35,8 -  32,0 = 3,8). Если предполо­
жить равнозначную экспрессию доминант­
ных генов (А, В, С) в реализацию позднеспе-

лости, то вклад одного гена следует увели­
чить в три раза, т. е. суммарное действие их 
будет таковым: 3,8 х 3 = 11,4 дня. Имея 
ввиду, что генотип aabbcc определяет у об­
разца к-15881 ПВК равный 32 дням, то 
можно теоретически вычислить это показа­
тель у сорта ‘Белогорский’, предполагаемый 
генотип которого ААВВСС (32 + ll ,4  = 43,4 
дня). Теоретический показатель ПВК сорта 
‘Белогорский’ практически равен фактиче­
скому (44 дня), что говорит о верности 
наших предположений (см. табл. 3). Зная 
вклад одного из равнозначных доминантных 
генов в проявлении признака позднеспе­
лость, можно теоретически рассчитать для 
каждого гомозиготного генотипа, контроли­
руемую ими скорость колоше­
ния: 1ААВВСС (43,4 д.) : 1ааВВСС
(43,4 -  3,8 = 39,6 д.) : 1AAbbCC (39,6 д.) : 
lAABBcc (39,6 д.) : 1aabbCC [43,4 -
(3,8х2) = 35,8 д.] : 1aaBBcc (35,8 д.) : 
lAAbbcc (35,8 д.) : 1aabbcc [43, -  (3,8х3) 
= 32 д.]. Скорость колошения линий F3 , по­
павших в пределы варьирования ультраско- 
роспелого родителя к-15881 и имеющих в 
своем генотипе только два рецессивных гена 
скороспелости, обусловлена «36 днями.

Выделенный образец из Китая к -15882, 
характеризовался такой же ультраскороспе­
лостью, как и к-15881. Показатели их пери­
ода всходы-колошение были одинаковы (см. 
табл. 1). Для выяснения генетического кон­
троля ультраскороспелости образца к-15882 
проведен тест на аллелизм. Исследуемые об­
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разцы  бы ли скрещ ены  м еж ду собою . Г ен е­
тический  контроль скороспелости  считался 
различны м , если  в F 2 вы щ еплялись тран с­
грессивны е растения. П ри отсутствии  тр ан с­
грессии  во втором  поколении генотипы  по 
генам  скороспелости  обоих образцов схожи. 
Х арактер  наследования при знака в F 1 бы л 
пром еж уточны м  -  не обнаруж ено различий 
в варьировании показателя П В К  у  роди тель­
ских ф орм  и гибрида первого поколения (см. 
табл. 1). П о скорости  колош ения разм ах  ва­
рьирования гибридов F 2 составлял  29 -33  
дня, практи чески  не отличаю щ ийся от тако ­
вого у  образцов к-15881 и  к-15882. Т ранс­
грессивны х форм не обнаруж ено. Т аким  о б ­
разом , Генетический контроль скоросп ело­
сти м естного образца из К итая к-15882 сх о ­
ден  с ранее изученны м  образцом  к-15881.

О бразцы  из К итая к-15881 и к-15882 с 
трехгенны м  контролем  ультраскороспело­
сти представляю т интерес для селекционной 
практики. П ри  скрещ ивании и х  с более п озд ­
неспелы м и ком м ерческим и сортам и м ож но

получить больш ое разнообразие скоросп е­
л ы х  кон стан тн ы х л и н и й  с благоприятны м и 
сочетани ям и  ком понентов продуктивности  
и, в конечном  итоге, доноров скороспелости  
ячменя.

Заключение

Г енетический  контроль ультраскороспе­
лости  образцов ячм еня к-15881 и к-15882 
из К итая обусловлен  трем я рецессивн ы м и 
генам и. С очетание трех  рецессивн ы х генов 
в одном  генотипе детерм ин ирует 
п родолж ительность периода от всходов до 
колош ения у  образцов, л и н и й  F 3

приблизительно 32 дня, д вух  генов -  «36 
д н ей  и  одного ген а -  «40  дней. В клад 
одного дом и нантного  аллеля гена в 
позднеспелость составляет «4  дня.
Т рехгенны й контроль скороспелости  образ­
цов ячм еня из К итая д ает  благоприятную  
возм ож ность получить в процессе селекции 
разнообразны е по скорости  колош ения 
лини и ячм еня.
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