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Ðîä Brassica èìååò ïðîäîëæèòåëüíóþ èñòîðèþ ïîâñåìåñòíîãî âîç-
äåëûâàíèÿ, åãî êóëüòèâèðóåìûå âèäû âêëþ÷àþò îáøèðíûå ãðóïïû ýêîíî-
ìè÷åñêè âàæíûõ îâîùíûõ, ìàñëè÷íûõ, êîðìîâûõ è ïðÿíûõ êóëüòóð. Brassica 
rapa L. — ïåðâûé äîìåñòèöèðîâàííûé âûñîêîïîëèìîðôíûé âèä ðîäà, îáú-
åäèíÿþùèé ëèñòîâûå îâîùíûå (ïåêèíñêàÿ, êèòàéñêàÿ, ðîçåòî÷íàÿ, ïóð-
ïóðíàÿ è ÿïîíñêàÿ êàïóñòà, ëèñòîâàÿ ðåïà Êîìàöóíà, ÿïîíñêèå ëèñòîâûå 
îâîùè è áðîêêîëåòòî), à òàêæå ìàñëè÷íûå êóëüòóðû (ÿðîâàÿ è îçèìàÿ ñó-
ðåïèöà, êîðè÷íåâûé è æåëòûé ñàðñîí, òîðèÿ) è êîðíåïëîäíóþ ðåïó (ïðåä-
ñòàâëåíà îâîùíûìè è êîðìîâûìè òèïàìè) (1). Â íåñêîëüêèõ åâðîïåéñêèõ 
ãåííûõ áàíêàõ õðàíÿòñÿ îáøèðíûå êîëëåêöèè Brassica. Òàê, â áàçå äàííûõ 
Åâðîïåéñêîé êîîïåðàòèâíîé ïðîãðàììû ïî ãåíåòè÷åñêèì ðåñóðñàì ðàñòå-
íèé ïàñïîðòèçèðîâàíî 19 678 îáðàçöîâ 35 êîëëåêöèé èç 24 ñòðàí, âêëþ÷àÿ 
îêîëî 3600 îáðàçöîâ B. rapa (http://documents.plant.wur.nl/cgn/pgr/brasedb/) (2, 
3). Â êîëëåêöèè B. rapa Âñåðîññèéñêîãî ÍÈÈ ðàñòåíèåâîäñòâà èì. Í.È. Âà-
âèëîâà (ÂÈÐ) íàõîäèòñÿ 327 îáðàçöîâ ìàñëè÷íûõ êóëüòóð, 525 îáðàçöîâ 
øåñòè ëèñòîâûõ îâîùíûõ òèïîâ è 406 îáðàçöîâ êîðíåïëîäíîé ðåïû.   

Âðåìÿ ïåðåõîäà â ðåïðîäóêòèâíóþ ôàçó îíòîãåíåçà — âàæíåéøèé 
ïðèçíàê ðàçâèòèÿ, îò êîòîðîãî çàâèñÿò ïðîäóêòèâíîñòü è êà÷åñòâî âîçäå-
ëûâàåìûõ ðàñòåíèé. Ó êóëüòóð B. rapa îí øèðîêî âàðüèðóåò. Íà Arabidopsis L., 
ìîäåëüíîì îáúåêòå äëÿ ìîëåêóëÿðíûõ èññëåäîâàíèé, ðîäñòâåííîì Brassica, 
ïîêàçàíî, ÷òî âðåìÿ öâåòåíèÿ — ñëîæíûé ïðèçíàê, â ïðîÿâëåíèå êîòîðîãî 
âîâëå÷åíû íåñêîëüêî ìåõàíèçìîâ (ðåàêöèÿ íà ÿðîâèçàöèþ è ôîòîïåðèîä, 
ñèíòåç ãèááåðåëëèíà), è èäåíòèôèöèðîâàíî ìíîæåñòâî ãåíîâ, êîíòðîëè-
ðóþùèõ âðåìÿ öâåòåíèÿ (4-6). Âàæíóþ ðîëü â èçìåíåíèè ñðîêîâ öâåòåíèÿ 
è ðåàêöèè íà ÿðîâèçàöèþ èãðàþò ãåíû FLC (Flowering locus C) è FRI (Fri-
gida): FLC — ðåïðåññîð öâåòåíèÿ ïðè ÿðîâèçàöèè, à FRI äåéñòâóåò â ïðî-
òèâîïîëîæíîì íàïðàâëåíèè, ðåãóëèðóÿ ýêñïðåññèþ FLC (7, 8).   

Íåñêîëüêî ïàðàëîãîâ FLC (BrFLC1, BrFLC2, BrFLC3, BrFLC5), äåé-
ñòâóþùèõ ó B. rapa ïîäîáíî ãåíàì FLC ó Arabidopsis, êàðòèðîâàíû â ñèí-
òåíè÷íûõ äëÿ Arabidopsis ó÷àñòêàõ õðîìîñîì (9-11). Ó B. rapa â ïðåäøåñò-
âóþùèõ èññëåäîâàíèÿõ QTL, êîíòðîëèðóþùèõ âðåìÿ öâåòåíèÿ, óñòàíîâ-
ëåíà ðîëü FLC-ãåíîâ êàê ãåíîâ-êàíäèäàòîâ (12-14). Ãëàâíûé QTL ñ 
BrFLC2 â êà÷åñòâå ãåíà-êàíäèäàòà, îïðåäåëÿþùåãî ñðîêè öâåòåíèÿ è îòâåò 
íà ÿðîâèçàöèþ, áûë èäåíòèôèöèðîâàí âî 2-é ãðóïïå ñöåïëåíèÿ â íå-
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ñêîëüêèõ ïîïóëÿöèÿõ B. rapa, âûðàùåííûõ â ðàçëè÷íûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ è 
êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, QTL ñ BrFLC1 — â 10-é (14-16).   

Ãåíåòè÷åñêîå êàðòèðîâàíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ ÷åðåç ïîèñê âçàèìîñâÿ-
çåé ìîëåêóëÿðíûõ ìàðêåðîâ ñ ïðèçíàêàìè, à åãî ðåçóëüòàò îòðàæàåò ïàðàë-
ëåëüíóþ ãåíîòèïè÷åñêóþ è ôåíîòèïè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü â èñêóññòâåí-
íûõ è åñòåñòâåííûõ ïîïóëÿöèÿõ, â òîì ÷èñëå â êîëëåêöèÿõ ðàñòèòåëüíûõ 
ðåñóðñîâ. Ìåòîäè÷åñêè îíî âûïîëíÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ QTL-àíàëèçà ñïåöè-
àëüíî ñîçäàííûõ äâóðîäèòåëüñêèõ ðàñùåïëÿþùèõñÿ ïîïóëÿöèé è ïîñðåä-
ñòâîì àññîöèàòèâíîãî êàðòèðîâàíèÿ. Àññîöèàòèâíîå êàðòèðîâàíèå ó ðàñ-
òåíèé îñíîâàíî íà âûÿâëåíèè íåðàâíîâåñíîãî ñöåïëåíèÿ (linkage disequi-
librium, LD), êîòîðîå ñóùåñòâóåò â åñòåñòâåííûõ è ñåëåêöèîííûõ ïîïóëÿ-
öèÿõ, â òîì ÷èñëå â êîëëåêöèÿõ íåðîäñòâåííûõ ãåíîòèïîâ, è ó÷åòå ñòðóêòó-
ðû ïîïóëÿöèé íà óðîâíå êàê îòäåëüíûõ ãåíîâ, òàê è öåëîãî ãåíîìà (17). Àñ-
ñîöèàöèè ìàðêåð—ïðèçíàê ìîãóò áûòü íàéäåíû, åñëè íåðàâíîâåñíîå ñöåï-
ëåíèå ìåæäó ìàðêåðîì è ãåíîì, êîíòðîëèðóþùèì ïðèçíàê, åùå íå ïîëíî-
ñòüþ ðàçðóøåíî ðåêîìáèíàöèåé (18). Ïðè òàêîì ïîäõîäå ãåíåòè÷åñêîå ðàç-
íîîáðàçèå, âûðàæåííîå ÷åðåç àëëåëüíûé ïîëèìîðôèçì, ñðàâíèâàåòñÿ ñ íà-
áëþäàåìûì ôåíîòèïè÷åñêèì âàðüèðîâàíèåì. Ïðåèìóùåñòâà ìåòîäà àññî-
öèàòèâíîãî êàðòèðîâàíèÿ ïåðåä QTL-àíàëèçîì ñëåäóþùèå: êàê ïðàâèëî, 
íàáëþäàåìàÿ èçìåí÷èâîñòü èçó÷àåìûõ ïðèçíàêîâ áîëüøå, íåò íåîáõîäè-
ìîñòè ñîçäàâàòü ðàñùåïëÿþùèåñÿ ïîïóëÿöèè, à ðàçðåøåíèå êàðòèðîâàíèÿ 
âûøå, ÷åì ïðè àíàëèçå ïîïóëÿöèé, ïîëó÷åííûõ îò êîíòðîëèðóåìûõ ñêðå-
ùèâàíèé (19, 20).   

 Â ïåðâîé ðàáîòå ïî àññîöèàòèâíîìó êàðòèðîâàíèþ B. rapa ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì êîëëåêöèè èç Íèäåðëàíäîâ áûëè íàéäåíû AFLP-ìàðêåðû 
(AFLP — amplified fragment length polymorphism), àññîöèèðîâàííûå ñ òðå-
ìÿ ìîðôîëîãè÷åñêèìè ïðèçíàêàìè ëèñòà, ñîäåðæàíèåì ôèòàòîâ è âðåìå-
íåì öâåòåíèÿ ïîñëå ÿðîâèçàöèè è áåç íåå (21). Åùå îäíà íàó÷íàÿ ïóáëè-
êàöèÿ ïîñâÿùåíà äèçàéíó ñòåðæíåâîé êîëëåêöèè B. rapa äëÿ àññîöèàòèâ-
íîãî êàðòèðîâàíèÿ íà ïðèìåðå âðåìåíè öâåòåíèÿ êàê ôåíîëîãè÷åñêîãî 
ïðèçíàêà (22).  

Â íàøåì èññëåäîâàíèè ìû âïåðâûå â Ðîññèè ïðåäïðèíÿëè ïîïûòêó 
âûÿâèòü ãåíåòè÷åñêèå ëîêóñû, îïðåäåëÿþùèå âðåìÿ ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ ó 
ãåíîòèïîâ â äâóðîäèòåëüñêîé ðàñùåïëÿþùåéñÿ ïîïóëÿöèè è ó îáðàçöîâ â 
ñòåðæíåâîé êîëëåêöèè ìåñòíûõ è ñåëåêöèîííûõ ñîðòîâ-ïîïóëÿöèé Brassica 
rapa, èñïîëüçóÿ äëÿ ýòîãî ðàçëè÷íûå òèïû ìîëåêóëÿðíûõ ìàðêåðîâ, à òàêæå 
ñðàâíèëè ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå ïðè QTL- è àññîöèàòèâíîì êàðòèðîâàíèè.  

Ìåòîäèêà. Ïðè QTL-àíàëèçå ìàòåðèàëîì äëÿ 3-ëåòíèõ èññëåäîâà-
íèé ñëóæèëà äâóðîäèòåëüñêàÿ ðàñùåïëÿþùàÿñÿ ïîïóëÿöèÿ ëèíèé äâîéíûõ 
ãàïëîèäîâ, ïîëó÷åííàÿ â Óíèâåðñèòåòå Âàãåíèíãåíà (Íèäåðëàíäû) îò ñêðå-
ùèâàíèÿ ëèñòîâîé/÷åðåøêîâîé êèòàéñêîé êàïóñòû è ìàñëè÷íîãî æåëòîãî 
ñàðñîíà (DH38, 68 ëèíèé). Äëÿ àññîöèàòèâíîãî êàðòèðîâàíèÿ èñïîëüçîâà-
ëè ñòåðæíåâóþ êîëëåêöèþ ÂÈÐ, ñîñòîÿùóþ èç 96 ñîðòîâ-ïîïóëÿöèé, â 
ýêñïåðèìåíòå ïî äèçàéíó åâðîïåéñêîé ñòåðæíåâîé êîëëåêöèè — 102 ñîð-
òà-ïîïóëÿöèè èç êîëëåêöèè ÂÈÐ è 137 îáðàçöîâ èç ñòåðæíåâîé êîëëåêöèè 
Óíèâåðñèòåòà Âàãåíèíãåíà (WUR), âêëþ÷àþùèå âñå áîòàíè÷åñêèå ïîäâè-
äû, ðàçíîâèäíîñòè è ìîðôîëîãè÷åñêèå òèïû B. rapa ðàçëè÷íîãî ýêîëîãî-
ãåîãðàôè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. 

Ïîëåâîå ôåíîòèïè÷åñêîå îïèñàíèå ëèíèé DH38 ïðîâîäèëè â Ïóø-
êèíñêîì ôèëèàëå ÂÈÐ (Ëåíèíãðàäñêàÿ îáë.) è íà Äàãåñòàíñêîé îïûòíîé 
ñòàíöèè ÂÈÐ (ã. Äåðáåíò), ñòåðæíåâîé êîëëåêöèè ÂÈÐ — â Ïóøêèíñêîì 
ôèëèàëå ÂÈÐ, êîëëåêöèè èç Íèäåðëàíäîâ — â Âàãåíèíãåíå. Äàòó ïîÿâëå-
íèÿ öâåòîíîñíîãî ñòåáëÿ ó 10 % ðàñòåíèé îòìå÷àëè êàê íà÷àëî âèäèìîãî 
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ïåðåõîäà â ðåïðîäóêòèâíóþ ñòàäèþ ðàçâèòèÿ; òàêæå ðåãèñòðèðîâàëè äàòû 
ïîÿâëåíèÿ öâåòîíîñà ó 75 % ðàñòåíèé îáðàçöà, íà÷àëà öâåòåíèÿ ëè-
íèè/îáðàçöà (öâåòåíèå ó 10 % ðàñòåíèé) è ïîëíîãî öâåòåíèÿ (öâåòåíèå ó 
75 % ðàñòåíèé) (23).   

Ëèíèè DH38 áûëè ãåíîòèïèðîâàíû 326 ìîëåêóëÿðíûìè AFLP- è 
SSR-ìàðêåðàìè (SSR — simple sequence repeats) (24). Äëÿ èññëåäîâàíèÿ ãå-
íîòèïè÷åñêîãî âàðüèðîâàíèÿ äâóõ ñòåðæíåâûõ êîëëåêöèé ïî ñòàíäàðòíîé 
ìåòîäèêå ÏÖÐ ïðèìåíèëè 13 ïàð ìèêðîñàòåëëèòíûõ ïðàéìåðîâ (22) è 
îäèí BrFLC1-ñïåöèôè÷íûé CAPS-ìàðêåð (CAPS — cleaved amplified poly-
morphic sequence), êîòîðûå ïðåäñòàâëÿëè ãåíåòè÷åñêèå ëîêóñû äëÿ âñåõ 
10 ãðóïï ñöåïëåíèÿ ó âèäà, òî åñòü îáåñïå÷èëè õîðîøåå ïîêðûòèå ãåíîìà. 
Äëÿ àññîöèàòèâíîãî êàðòèðîâàíèÿ ïðèçíàêà âðåìåíè öâåòåíèÿ â äâóõ êîë-
ëåêöèÿõ ñ âûÿâëåíèåì ãåíîâ-êàíäèäàòîâ èñïîëüçîâàëè áèàëëåëüíûé CAPS-
ìàðêåð BrFLC1 (15), ëîêàëèçîâàííûé â 10-é ãðóïïå ñöåïëåíèÿ, è ìóëüòè-
àëëåëüíûé SSR-ìàðêåð BRH04D11-BrFLC2 (16 àëëåëåé), êàðòèðîâàííûé 
âî 2-é ãðóïïå ñöåïëåíèÿ. Äëÿ îòäåëüíîãî ãåíîòèïèðîâàíèÿ ñòåðæíåâîé êîë-
ëåêöèè ÂÈÐ (96 îáðàçöîâ) è ïîèñêà â íåé àññîöèàöèé ñ àíàëèçèðóåìûì 
ïðèçíàêîì ïðèìåíÿëè ñòàíäàðòíûå ìåòîäû SSR è AFLP è íàáîð ïðàéìå-
ðîâ, âêëþ÷àþùèé 21 ïàðó SSR-ïðàéìåðîâ, 1 CAPS-ìàðêåð è 12 ïàð S-SAP-
ïðàéìåðîâ, ñîçäàííûõ íà îñíîâå ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìîáèëüíûõ ãåíåòè÷å-
ñêèõ ýëåìåíòîâ II êëàññà ÑÀÑÒÀ. ÑÀÑÒÀ-ñïåöèôè÷íûìè ñëóæèëè ïðàéìå-
ðû, ñîçäàííûå íà îñíîâå TIR äëèíîé 17 è 19 ï.í., êîòîðûå îïèñàíû K. Alix 
ñ ñîàâò. (25): BoB029L16 (CACTACAAGAAAACAGC) è ÷àñòü BoB048N13 
(CACTACAAGAAAACAGCGA). Äëÿ ñåëåêòèâíîé àìïëèôèêàöèè èñïîëüçî-
âàëè Mse-CAC, Mse-CAT+CAG, Mse-CCG, Mse-CCT, Mse-CGT è Eco-
ACA, êîòîðûå áûëè âûáðàíû â ïðåäâàðèòåëüíûõ òåñòîâûõ èñïûòàíèÿõ.   

Äëÿ QTL-àíàëèçà ïðèìåíÿëè êîìïüþòåðíóþ ïðîãðàììó MAPQTL 
6.0 (26), ñ ïîìîùüþ êîòîðîé óñòàíîâèëè ïðèñóòñòâèå è ðàñïîëîæåíèå QTL 
(êàíäèäàòîâ) â ãðóïïå ñöåïëåíèÿ (èíòåðâàë êàðòèðîâàíèÿ 5 ñÌ), çíà÷åíèÿ 
LOD (logarithm of odds — äåñÿòè÷íûé ëîãàðèôì øàíñîâ) (P = 0,05) è 
ñòåïåíü âàðüèðîâàíèÿ ïðèçíàêîâ, êîòîðûå îáúÿñíÿþòñÿ ñîîòâåòñòâóþùèì 
QTL äëÿ êàæäîãî ïðèçíàêà è ïîïóëÿöèè. Çíà÷èìîñòü êàæäîãî LOD óñòà-
íàâëèâàëè â òåñòå ïåðìóòàöèè (1000 ïîâòîðåíèé). Àíàëèç ñòðóêòóðû ïî-
ïóëÿöèè ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû Structure 2.2 
(http://pritch.bsd.uchicago.edu/software). Äëÿ âèçóàëèçàöèè èçìåí÷èâîñòè 
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ â êîëëåêöèÿõ è îáúåäèíåíèÿ îáðàçöîâ ïî 
ôåíîòèïó âûïîëíÿëè àíàëèç ãëàâíûõ êîìïîíåíò. Äèñïåðñèîííûé àíàëèç 
(ANOVA) èñïîëüçîâàëè äëÿ ðàñ÷åòà àññîöèàöèè SSR-àëëåëåé BRH04D11-
BrFLC2 ñî âðåìåíåì öâåòåíèÿ.  

Ïðè àíàëèçå àññîöèàöèé íà ìàòåðèàëå ñòåðæíåâîé êîëëåêöèè B. rapa 
ÂÈÐ ïðîâåëè ñòàíäàðòèçàöèþ äàííûõ, ïðè êîòîðîé ïðèìåíÿëè ìîëåêó-
ëÿðíóþ ìàòðèöó (1 — íàëè÷èå, 0 — îòñóòñòâèå ìàðêåðà), à ôåíîëîãè÷åñêèì 
ïîêàçàòåëÿì, ñâÿçàííûì ñî âðåìåíåì öâåòåíèÿ (íà÷àëî ñòåáëåâàíèÿ, ïîëíîå 
ñòåáëåâàíèå è öâåòåíèå), ïðèñâàèâàëè ðàçìåðíîñòü îò 0 äî 1, à çàòåì ðàí-
æèðîâàëè. Ðàñ÷åò ãåíåòè÷åñêîé äèñòàíöèè è àíàëèç ïîäîáèÿ âûïîëíÿëè ñ 
èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû NTSYSpc, êëàñòåðíûé àíàëèç — ìåòîäîì 
neighbor joining (NJ). Â ðåçóëüòàòå èçó÷àåìûå ïðèçíàêè áûëè èíòåãðèðîâà-
íû â äåíäðîãðàììó, à êëàñòåðèçîâàííûå ðÿäîì ñ íèìè ìîëåêóëÿðíûå ôðàã-
ìåíòû ïðåäñòàâëÿëè ñîáîé èñêîìûå ìàðêåðû äëÿ ýòèõ ïðèçíàêîâ.  

Ðåçóëüòàòû. Âàðüèðîâàíèå ïî ïðèçíàêó íà÷àëà ïåðåõîäà ê öâåòå-
íèþ ìåæäó ëèíèÿìè ðàñùåïëÿþùåéñÿ ïîïóëÿöèè DH38 áûëî çíà÷èòåëü-
íûì è çàâèñåëî îò ãîäà èñïûòàíèé. Òàê, â 2007 ãîäó ïîêàçàòåëè ñîñòàâèëè 
32-64, â 2008 ãîäó — 76-89, â 2009 ãîäó — 33-55 ñóò. Íàìè âûäåëåíû ëèíèè 
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DH38 (íîìåðà 46, 69, 77, 87, 142), óñòîé÷èâûå ê ðàííåìó ïåðåõîäó â ãåíåðà-
òèâíóþ ôàçó, ÷òî êîððåëèðîâàëî ñ âûñîêîé ïðîäóêòèâíîñòüþ, áîëåå ÷åì íà 
50 % ïðåâîñõîäÿùåé ñðåäíþþ äëÿ ïîïóëÿöèè.  

Â ðåçóëüòàòå àíàëèçà íàáëþäàåìîãî ïî ãîäàì èçìåíåíèÿ ïîçèöèè 
õðîìîñîìíûõ ëîêóñîâ (QTL), îïðåäåëÿþùèõ âðåìÿ ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ â 
ïîïóëÿöèè DH38, ìû îáíàðóæèëè AFLP- è SSR-ìàðêåðû, ñöåïëåííûå ñ 
ýòèìè ëîêóñàìè. Áûëè âûÿâëåíû QTL, âõîäÿùèå âî 2-þ ãðóïïó ñöåïëå-
íèÿ, ïðè÷åì â 2007-2008 ãîäàõ áîëüøîé QTL ðàñïîëàãàëñÿ íà âåðøèíå 
ãðóïïû, òî åñòü òàì, ãäå ëîêàëèçóåòñÿ ãëàâíûé QTL ñ BrFLC2 êàê ãåíîì-
êàíäèäàòîì, ó÷àñòâóþùèì â êîíòðîëå âðåìåíè öâåòåíèÿ è îòâåòå íà ÿðî-
âèçàöèþ, ýôôåêò êîòîðîãî ÿâíî ñíèæàåòñÿ ïîä âëèÿíèåì ÿðîâèçèðóþùèõ 
òåìïåðàòóð (16) (òàáë. 1). Ýòèì ýôôåêòîì îáúÿñíÿåòñÿ îòñóòñòâèå óêàçàí-
íîãî QTL â ïðîõëàäíûé 2009 ãîä. Òàêæå óñòàíîâëåí QTL, íàõîäÿùèéñÿ â 
ñåðåäèíå 2-é ãðóïïû ñöåïëåíèÿ (åãî äåéñòâèå îòìå÷àëè âñå 3 ãîäà èññëå-
äîâàíèé) è QTL ñ íåâûñîêèìè çíà÷åíèÿìè LOD (0,52-2,02), îòíîñÿùèåñÿ 
ê 7-é ãðóïïå ñöåïëåíèÿ, èç êîòîðûõ îäèí, ðàñïîëîæåííûé â ñåðåäèíå 
ãðóïïû, ïðîÿâëÿëñÿ â òå÷åíèå 3 ëåò â óñëîâèÿõ Ïóøêèíñêîãî ôèëèàëà 
ÂÈÐ (ñì. òàáë. 1), à òàêæå â Äàãåñòàíå. Â èññëåäîâàíèÿõ, ïðîâåäåííûõ â 
Íèäåðëàíäàõ, QTL â R07 (7-ÿ ãðóïïà ñöåïëåíèÿ) îáíàðóæèëè â ïîïóëÿöèè 
F2, ïîëó÷åííîé ïðè èñïîëüçîâàíèè òîé æå ðîäèòåëüñêîé ïàðû. Êðîìå òî-
ãî, QTL â 2008-2009 ãîäàõ âûÿâëÿëè â 3-é, 5-é è 10-é ãðóïïàõ ñöåïëåíèÿ, 
à â 2007 è 2009 ãîäàõ — â 4-é ãðóïïå ñöåïëåíèÿ (â áëèçêèõ ïîçèöèÿõ èëè 
íà ðàññòîÿíèè äðóã îò äðóãà), ÷òî ñîãëàñóåòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè, ïîëó÷åííû-
ìè äëÿ òîé æå êàðòèðóþùåé ïîïóëÿöèè â Íèäåðëàíäàõ (14, 21). Â 2009 ãî-
äó â óñëîâèÿõ Äåðáåíòà QTL, êîíòðîëèðóþùèå âðåìÿ íà÷àëà ïîÿâëåíèÿ 
öâåòîíîñíîãî ñòåáëÿ, áûëè íàéäåíû âî 2-é, 3-é, 6-é, 7-é, 8-é è 10-é ãðóï-
ïàõ ñöåïëåíèÿ. Èíòåðåñíî îòìåòèòü ñîâïàäàþùèå èëè î÷åíü áëèçêèå ïî-
çèöèè ìàðêåðîâ â íèæíåé ÷àñòè R02, â âåðõíåé è ñðåäíåé ÷àñòè R07 è â 
íèæíåé ÷àñòè R10 ïðè àíàëèçå â Ïóøêèíñêîì ôèëèàëå ÂÈÐ è íà Äàãå-
ñòàíñêîé îïûòíîé ñòàíöèè ÂÈÐ. Òàêèì îáðàçîì, ïî íàøèì äàííûì, çäåñü 
ðàñïîëîæåíû íàèáîëåå ñòàáèëüíûå ãåíîìíûå ðàéîíû, ñâÿçàííûå ñî âðå-
ìåíåì ïåðåõîäà â ãåíåðàòèâíóþ ôàçó. 

Àíàëèç óñëîâèé âåãåòàöèè 
â ïåðèîä èññëåäîâàíèé â îáåèõ 
ãåîãðàôè÷åñêèõ çîíàõ çàñòàâëÿåò 
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî äåéñòâèå QTL, 
ðàñïîëîæåííîãî íà âåðøèíå 2-é 
ãðóïïû ñöåïëåíèÿ, ïðîÿâëÿåòñÿ â 
îòíîñèòåëüíî æàðêóþ ïîãîäó ïðè 
îòñóòñòâèè ÿðîâèçèðóþùèõ òåì-
ïåðàòóð. Ýòî ñîãëàñóåòñÿ ñ äàí-
íûìè J. Zhao ñ ñîàâò. (16), îïè-
ñàâøèõ, êàê óæå îòìå÷àëîñü, ñíè-
æåíèå ýôôåêòà ãëàâíîãî QTL ñ 
BrFLC2 íà âåðøèíå R02 ïðè 
ÿðîâèçàöèè. Îíè íàáëþäàëè, ÷òî 

íà âñåõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé è âî âñåõ òêàíÿõ óðîâåíü òðàíñêðèïöèè 
BrFLC2 âûøå ó ïîçäíîöâåòóùèõ DH ëèíèé ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàíîöâåòóùè-
ìè. Ðåäóêöèÿ ýêñïðåññèè QTL ñ BrFLC2 ó ðàíî- è ïîçäíîöâåòóùèõ ëè-
íèé áûëà íàèáîëåå ñèëüíîé ïðè ÿðîâèçàöèè â ñòàäèè ïðîðîñòêà, ñëåäî-
âàòåëüíî, ñðîê ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ îïðåäåëÿåòñÿ â îíòîãåíåçå î÷åíü 
ðàíî. Àâòîðû ðàññìàòðèâàþò BrFLC2 â êà÷åñòâå ãåíà-êàíäèäàòà â ñâÿçè ñ 
êîíòðîëåì âðåìåíè öâåòåíèÿ è îòâåòà íà ÿðîâèçàöèþ ó B. rapa (16).  

Ðèñ. 1. QTL âðåìåíè ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ (2-ÿ ãðóïïà 
ñöåïëåíèÿ) ó âèäà Ârassica rapa L. LOD — äåñÿòè÷-
íûé ëîãàðèôì øàíñîâ (ã. Ñàíêò-Ïåòåðáóðã—Ïóø-
êèí, 2008 ãîä). 



 
 

1. Ðàñïîëîæåíèå QTL, êîíòðîëèðóþùèõ âðåìÿ íà÷àëà ïåðåõîäà â ðåïðîäóêòèâíóþ ôàçó â ïîïóëÿöèè DH38 ëèíèé äâîéíûõ ãàïëîèäîâ Bras-
sica rapa L. ïî ãîäàì èññëåäîâàíèé (ã. Ñàíêò-Ïåòåðáóðã—Ïóøêèí) 

2007 ãîä 2008  ãîä 2009 ãîä 
Ãðóïïà 
ñöåïëåíèÿ 

LOD/èçìåí-
÷èâîñòü, % 

Ìàðêåð/ïîçèöèÿ, ñÌ 
Ãðóïïà 
ñöåïëåíèÿ

LOD/èçìåí-
÷èâîñòü, % 

Ìàðêåð/ïîçèöèÿ, ñÌ 
Ãðóïïà 
ñöåïëåíèÿ

LOD/èçìåí-
÷èâîñòü, % 

Ìàðêåð/ïîçèöèÿ, ñÌ 

1,01/8,9 Ks50030/0 2,34/17,4 Ks50030-/0 2,31/19,9 P23M47115.6/35,439 
1,14/9,9 E34M16M122.2Y/46,260 9,95/82,0 /31,409 1,61/14,3 E34M15143.3/44,676 
  7,66/50,9 R11/34,84 0,86/7,9 E32M52136.7y/66,497 
  5,03/34,3 P23M47M115.6-/43,455   
  2,11/15,7 E32M52M317.7-/57,449   

R02 

  

R02 

1,54/11,9 Br326t/69,076 

R02 

  
  2,81/20,3 P23M48M149.0t/3,998 0,80/7,4 E34M16M105.9y/69,414 
  1,05/8,4 E39M22M274.3-/13,283   

 

  1,16/8,9 E34M15M245.7-/16,505   
   

R03 

1,04/8,1 BRMS-043t/18,900 

R03 

  
1,26/11,0 Na10D09R04/11,860   1,11/10,1 P21M47178.6/47,165 R04 
1,11/9,7 E34M15456.4/19,427 

 
  

R04 
  

  2,86/21,6 P23M48M63.6t/41,966 2,47/21,1 P23M4864.7y/8,495 
  1,56/11,8 Myb2Hae3M263.7t/53,916 1,68/14,9 E44M2077.9/24,969 
  1,58/12,0 E44M20M89.8-/62,735 1,75/15,5 E36M15M153.9/40,740 

 

  

R05 

  

R05 

1,92/16,8 E44M16M181.3/50,826 
R06 1,71/14,6 E34M15446.7y/0       

0,52/4,7 E39M22290.7y/50,198 1,16/9,5 P23M48M221.9t/41,742 1,46/13,0 P23M50339.1/3,000 
    0,89/8,2 E32M16409.0/27,318 

R07 

  

R07 

  

R07 

2,02/17,6 E39M20294.4/57,741 
1,52/13,1 E32M16188.3y/32,004     
2,10/17,6 E32M16177.4Y/39,052     

R09 

1,38/12,0 E34M16M366.9Y/51,784 

 

  

 

  
  1,55/11,9 E44M21M190.7-/43,222 0,90/8,3 FLC1/21,427 
  1,23/9,6 E34M16M204.0-/61,355 0,73/6,7 E44M21190.7/40,002 

 

  

R10 

1,60/12,9 BRH80A08flc1t/73,081 

R10 

  
Ï ð è ì å ÷ à í è å. LOD — äåñÿòè÷íûé ëîãàðèôì øàíñîâ. 
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Â ïîïóëÿöèè DH38 ìû âûÿâèëè QTL, êîòîðûå õàðàêòåðèçîâàëèñü 
âûñîêèìè çíà÷åíèÿìè LOD â îòäåëüíûå ãîäû è êîíòðîëèðîâàëè îäíîâðå-
ìåííî íåñêîëüêî âàæíûõ ïðèçíàêîâ. Íàïðèìåð, QTL, ðàñïîëîæåííûé â 
ñåðåäèíå 2-é ãðóïïû ñöåïëåíèÿ, â 2008 ãîäó îáúÿñíÿë äî 82 % âàðüèðîâà-
íèÿ ñðîêà ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ (LOD — 9,95) (ðèñ. 1), 35 % èçìåí÷èâîñòè 
äèàìåòðà ëèñòîâîé ðîçåòêè (LOD — 4,67), 18 % èçìåí÷èâîñòè ìàññû ðàñòå-
íèÿ, 31-40 % èçìåí÷èâîñòè äëèíû ÷åðåøêà, à òàêæå äëèíû è øèðèíû ëèñ-
òîâîé ïëàñòèíêè, ïðè÷åì AFLP-ìàðêåð R11 ìàðêèðîâàë âñå ýòè ïðèçíàêè. 
Â 7-é ãðóïïå ñöåïëåíèÿ íàõîäèëñÿ QTL, êîíòðîëèðóþùèé äèàìåòð ñòåáëÿ, 
âûñîòó è ìàññó ðàñòåíèÿ (ñîîòâåòñòâåííî 24, 25 è 11 % âàðüèðîâàíèÿ ïðè-
çíàêîâ). Â 10-é ãðóïïå ñöåïëåíèÿ èìåëñÿ åùå îäèí QTL, êîíòðîëèðóþùèé 
äèàìåòð ñòåáëÿ è ãàáèòóñ ðàñòåíèÿ, òèï ëèñòà, äëèíó ÷åðåøêà, äëèíó è 
øèðèíó ëèñòîâîé ïëàñòèíêè (LOD — 1,61-3,67). Íàøè äàííûå ïîäòâåðæäàþò 
èçâåñòíûé ôàêò î ñèëüíîé êîððåëÿöèîííîé çàâèñèìîñòè ìåæäó ðàçìåðàìè 
ðàñòåíèÿ è âðåìåíåì ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ ó ëèñòîâûõ êóëüòóð B. rapa.     

Òàêèì îáðàçîì, ôîðìèðîâàíèå ñëîæíîãî êîëè÷åñòâåííîãî ïðèçíà-
êà îáû÷íî íàõîäèòñÿ ïîä êîíòðîëåì íåñêîëüêèõ QTL, ðàñïîëîæåííûõ â 
ðàçíûõ ãðóïïàõ ñöåïëåíèÿ. Â ïîïóëÿöèè DH38 QTL, äåòåðìèíèðóþùèå 
êîìïëåêñ ïðèçíàêîâ (âðåìÿ ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ, ðàçìåðû ðàñòåíèÿ è åãî 
ïðîäóêòèâíûõ îðãàíîâ — ÷åðåøêà è ëèñòîâîé ïëàñòèíêè), íàõîäÿòñÿ â îñ-
íîâíîì âî 2-é, 3-é, 7-é è 10-é ãðóïïàõ ñöåïëåíèÿ è ôîðìèðóþò áëîêè 
êîàäàïòèðîâàííûõ ãåíîâ è êîàäàïòèðîâàííûå áëîêè ãåíîâ (18), ÷òî ïîä-
÷åðêèâàåò âàæíîñòü âêëàäà ýòèõ ëîêóñîâ â îíòîãåíåç ðàñòåíèÿ. 

Íàìè âûÿâëåíû õðîìîñîìíûå ëîêóñû, ýêñïðåññèÿ êîòîðûõ ëèáî 
çàâèñèò, ëèáî íå çàâèñèò îò óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû. Âî âòîðîì ñëó÷àå 
ïîçèöèÿ QTL â ãðóïïå ñöåïëåíèÿ ñîõðàíÿëàñü â òå÷åíèå âñåõ ëåò èñïûòà-
íèÿ, íî âåëè÷èíà LOD ïðè ýòîì ìîãëà âàðüèðîâàòü. Áûëè òàêæå îáíàðóæå-
íû QTL, ïîçèöèè êîòîðûõ ïî ãîäàì ìåíÿþòñÿ íå áîëåå ÷åì íà 1-6 ñÌ, è 
õîòÿ ïðè ýòîì ó íèõ ðàçíûå ìàðêåðû, òàêèå ëîêóñû ìîæíî ðàññìàòðèâàòü 
êàê íåèçìåííûå. ×àñòî êîíñòàíòíûå QTL èìåëè íåâûñîêèå çíà÷åíèÿ LOD 
è èõ âêëàä â èçìåí÷èâîñòü ïðèçíàêîâ ñîñòàâëÿë 10-20 %. Ïî âñåé âåðîÿò-
íîñòè, èìåííî ñ íèìè ñâÿçàíà ñòàáèëüíîñòü òèïè÷íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ 
ïðèçíàêîâ ðàñòåíèÿ, à âîçìîæíî, è ïîâûøåííàÿ àäàïòàöèîííàÿ ñïîñîá-
íîñòü. Íàïðîòèâ, QTL, ïðîÿâëÿþùèå äåéñòâèå òîëüêî â îòäåëüíûå ãîäû, 
÷àñòî õàðàêòåðèçîâàëèñü âûñîêèìè LOD è â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îïðå-
äåëÿëè èçìåí÷èâîñòü ïðèçíàêîâ ðàñòåíèé â êîíêðåòíûõ óñëîâèÿõ. Îáû÷íî 
â ñëó÷àå íåçàâèñèìûõ îò âëèÿíèÿ ôàêòîðîâ ñðåäû QTL îòìå÷àþòñÿ âûñî-
êèå ïîëîæèòåëüíûå àääèòèâíûå ýôôåêòû ãåíîâ.  

Ïðè ïîèñêå àññîöèàöèé ìåæäó ìîëåêóëÿðíûìè ìàðêåðàìè è ïðè-
çíàêàìè â åñòåñòâåííûõ ãåòåðîçèãîòíûõ è ãåòåðîãåííûõ ïîïóëÿöèÿõ ðàñòå-
íèé èç äâóõ ñòåðæíåâûõ êîëëåêöèé, ïðåäñòàâëÿþùèõ âèä Brassica rapa, ãå-
íåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå, âûðàæåííîå ÷åðåç àëëåëüíûé ïîëèìîðôèçì íà-
áîðà ìàðêåðîâ, ñîîòíîñèëè ñ íàáëþäàåìûì ôåíîòèïè÷åñêèì âàðüèðîâàíè-
åì ïðèçíàêîâ ëèñòà è ñòðó÷êà, àðõèòåêòîíèêîé ðàñòåíèé, âðåìåíåì öâåòå-
íèÿ. Ôåíîòèïè÷åñêàÿ è ãåíîòèïè÷åñêàÿ âàðèàöèÿ ó îñíîâíûõ ãðóïï êóëü-
òóð îêàçàëàñü ñðàâíèìà äëÿ îáåèõ êîëëåêöèé. Ïðè ãåíîòèïèðîâàíèè îáíà-
ðóæèëè 88 ïîëèìîðôíûõ ìàðêåðîâ, èç íèõ 86 SSR-ìàðêåðîâ è BrFLC1-
ñïåöèôè÷íûé CAPS-ìàðêåð, êîòîðûå èñïîëüçîâàëè äëÿ àíàëèçà ñòðóêòóðû 
ïîïóëÿöèè; ÷èñëî àëëåëåé íà ìàðêåð âàðüèðîâàëî îò 2 äî 16. Ïðè àíàëèçå 
ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû áûëà èñïîëüçîâàíà ìîäåëü, êîòîðàÿ äîïóñêàåò 
ñìåøàííîå (ãèáðèäíîå) ïðîèñõîæäåíèå ãåíîòèïîâ è íàëè÷èå íåçàâèñèìîé 
÷àñòîòû àëëåëåé ìåæäó ïîäãðóïïàìè. Àëëåëüíîå ðàçíîîáðàçèå, âûðàæåííîå 
îáùèì ÷èñëîì àëëåëåé â êàæäîé êóëüòóðå/ãðóïïå êóëüòóð (ïåêèíñêàÿ êà-
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ïóñòà, êèòàéñêàÿ êàïóñòà, ÿïîíñêèå ëèñòîâûå îâîùíûå, ðåïà, áðîêêîëåòòî, 
îçèìàÿ è ÿðîâàÿ ñóðåïèöà, êèòàéñêèå ìàñëè÷íûå), îêàçàëîñü ñõîäíûì â 
äâóõ êîëëåêöèÿõ. Ôåíîòèïè÷åñêîå âàðüèðîâàíèå âíóòðè ïîäâèäîâ ìåæäó 
äâóìÿ êîëëåêöèÿìè òàêæå ìàëî ðàçëè÷àëîñü, ñëåäîâàòåëüíî, ìîðôîëîãè÷å-
ñêèå òèïû áûëè õîðîøî ïðåäñòàâëåíû â îáåèõ êîëëåêöèÿõ.    

 

Ðèñ. 2. Ñòðóêòóðà îáúåäèíåííîé êîëëåêöèè Brassica rapa L. ïî ÷àñòîòå âñòðå÷àåìîñòè 88 ïîëè-
ìîðôíûõ ìàðêåðîâ: S1 — 19 îáðàçöîâ ÿðîâûõ ìàñëè÷íûõ èç êîëëåêöèè WUR (Óíèâåðñèòåò 
Âàãåíèíãåíà, Íèäåðëàíäû); S2 — 67 îáðàçöîâ ïåêèíñêîé êàïóñòû èç îáåèõ êîëëåêöèé; S3 —
50 îáðàçöîâ (ãëàâíûì îáðàçîì, êèòàéñêàÿ êàïóñòà) èç îáåèõ êîëëåêöèé, ïî 2 îáðàçöà ïåêèí-
ñêîé êàïóñòû, êèòàéñêèõ ìàñëè÷íûõ è 3 îáðàçöà ÿïîíñêèõ ëèñòîâûõ îâîùíûõ; S4 — 70 îá-
ðàçöîâ åâðîïåéñêîé ðåïû èç îáåèõ êîëëåêöèé, áðîêêîëåòòî, íåñêîëüêî ìàñëè÷íûõ òèïîâ, à 
òàêæå êèòàéñêèå è èíäèéñêèå ìàñëè÷íûå èç êîëëåêöèè ÂÈÐ (Âñåðîññèéñêèé ÍÈÈ ðàñòå-
íèåâîäñòâà èì. Í.È. Âàâèëîâà, ã. Ñàíêò-Ïåòåðáóðã); S5 — 33 îáðàçöà (ãëàâíûì îáðàçîì, ìàñ-
ëè÷íûå òèïû èç êîëëåêöèè ÂÈÐ, à òàêæå ìàñëè÷íûå èç Ïàêèñòàíà è ÿïîíñêàÿ ðåïà). 

 

Àíàëèç ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû ïîêàçàë íàëè÷èå â îáúåäèíåí-
íîé êîëëåêöèè ïÿòè ïîäãðóïï (ðèñ. 2). Ìàñëè÷íûå êóëüòóðû èç êîëëåêöèè 
ÂÈÐ îáðàçîâàëè â íåé îòäåëüíóþ, î÷åíü ðàçíîîáðàçíóþ ãðóïïó, íå ïðåä-
ñòàâëåííóþ â êîëëåêöèè WUR, ïîñëóæèâ öåííûì äîïîëíåíèåì ïîñëåä-
íåé. Â òî æå âðåìÿ ñðåäè îáðàçöîâ èç êîëëåêöèè ÂÈÐ îòñóòñòâîâàëè 
áðîêêîëåòòî è ÿïîíñêàÿ ðåïà. Ñëåäóåò òàêæå îòìåòèòü, ÷òî â ñôîðìèðî-
âàííîé êîëëåêöèè ñòðóêòóðíûå ïîäãðóïïû îêàçàëèñü ìíîãî÷èñëåííåå, ÷òî 
è òðåáóåòñÿ äëÿ áîëåå òî÷íîé àññîöèàöèè ìàðêåðîâ ñ ïðèçíàêàìè.   

2. ×àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè (%) àëëåëåé ãåíà BrFLC1 ó ðàçëè÷íûõ êóëüòóð 
Brassica rapa L. 

Êóëüòóðà 500 ï.í. 500 ï.í. è 800 ï.í. 800 ï.í. 
Ïåêèíñêàÿ êàïóñòà 7,0 49,3 43,7 
Êèòàéñêàÿ êàïóñòà 2,6 28,2 69,2 
Áðîêêîëåòòî 100 0 0 
ßïîíñêèå ëèñòîâûå îâîùíûå  35,7 35,7 28,6 
Ðåïà 75,0 8,3 16,7 
Ìàñëè÷íûå èç êîëëåêöèè ÂÈÐ 37,0 51,9 11,1 
Êèòàéñêèå ìàñëè÷íûå 0 0 100 
ßðîâûå ìàñëè÷íûå 18,2 9,1 72,7 
Îçèìûå ìàñëè÷íûå 66,7 0 33,3 

  

Ïðè àññîöèàòèâíîì êàðòèðîâàíèè ñ èñïîëüçîâàíèåì CAPS-ìàðêå-
ðà äëÿ ãåíà-êàíäèäàòà BrFLC1 îáíàðóæèëè, ÷òî åãî àëëåëè ðàçìåðîì 500 ï.í. 
è 800 ï.í., à òàêæå èõ ñîâìåñòíîå ïðèñóòñòâèå çíà÷èòåëüíî àññîöèèðîâàíû 
ñî âðåìåíåì öâåòåíèÿ ó êèòàéñêîé êàïóñòû, ÿïîíñêèõ ëèñòîâûõ îâîùåé è 
ÿðîâûõ ìàñëè÷íûõ èç êîëëåêöèè ÂÈÐ (òàáë. 2). Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî 
äëÿ ÿïîíñêèõ ëèñòîâûõ îâîùåé è ìàñëè÷íûõ èç êîëëåêöèè ÂÈÐ ýôôåêò 
àëëåëåé áûë àääèòèâíûì, â òî âðåìÿ êàê ó êèòàéñêîé êàïóñòû è ðåïû ãå-
òåðîçèãîòû ïîêàçàëè ñâåðõäîìèíèðîâàíèå. Äëÿ ïåêèíñêîé êàïóñòû è ÿðî-
âûõ ìàñëè÷íûõ èç Íèäåðëàíäîâ îáíàðóæèëè òîëüêî ñëàáûé ýôôåêò àññî-
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öèàöèè ðàçëè÷íûõ àëëåëåé ñ èçó÷àåìûì ïðèçíàêîì ó ãåòåðîçèãîò â îäèí ãîä 
èñïûòàíèé. Ñ èñïîëüçîâàííûì CAPS-ìàðêåðîì áûë âèçóàëèçèðîâàí ëèøü 
åäèíè÷íûé ïîëèìîðôèçì, îäíàêî â èçó÷åííûõ îáðàçöàõ, âèäèìî, ïðèñóòñò-
âîâàëî áîëüøåå ÷èñëî àëëåëåé ñ ôóíêöèîíàëüíûìè ðàçëè÷èÿìè. Ñëåäîâà-
òåëüíî, ñóùåñòâóåò âåðîÿòíîñòü âçàèìîäåéñòâèé ñ äðóãèìè àëëåëÿìè èëè äðó-
ãèìè ãåíàìè ðåàëèçàöèè öâåòåíèÿ, ÷òî îáúÿñíÿåò íåîäèíàêîâóþ ñòåïåíü ïðî-
ÿâëåíèÿ ïðèçíàêà â ãåòåðîçèãîòå ó ðàçíûõ êóëüòóð. Êàê è îæèäàëîñü, ýôôåêò 
BrFLC1 â ÿðîâèçèðóþùèõ óñëîâèÿõ ïàäàë, ïîñêîëüêó âîçäåéñòâèå íèçêèõ 
òåìïåðàòóð âåäåò ê äåãðàäàöèè ýêñïðåññèè ãåíà (10, 16). Êîðíåïëîäíàÿ ðåïà 
òðåáóåò ïðîäîëæèòåëüíîãî âîçäåéñòâèÿ íèçêèõ òåìïåðàòóð äëÿ ñîêðàùåíèÿ 
âðåìåíè äî öâåòåíèÿ, è äåéñòâèòåëüíî, ó ðåïû äàæå ïîñëå ÿðîâèçàöèè 
BrFLC1-ñïåöèôè÷íûé CAPS-ìàðêåð åùå áûë àññîöèèðîâàí ñî âðåìåíåì 
öâåòåíèÿ. Â èññëåäîâàíèÿõ Y.X. Yuan ñ ñîàâò. (15) òàêæå óñòàíîâëåíî, ÷òî 
BrFLC1 çàäåðæèâàë âðåìÿ öâåòåíèÿ â êîëëåêöèè èç 121 ëèíèè â ñðåäíåì íà 
15 ñóò. Äëÿ òî÷íîãî ïîíèìàíèÿ ðîëè ãåíà BrFLC1 â ðåãóëÿöèè âðåìåíè öâå-
òåíèÿ íåîáõîäèìî èñïîëüçîâàíèå íåñêîëüêèõ SNP-ìàðêåðîâ (SNP — single 
nucleotide polymorphism) äëÿ èäåíòèôèêàöèè ðàçëè÷íûõ ãàïëîòèïîâ.  

 

Ðèñ. 3. Ôðàãìåíò NJ-äåíäðîãðàììû (NJ — neighbor joining), ïîêàçûâàþùåé âçàèìîîòíîøåíèÿ 
ìåæäó SSR- è S-SAP-ìàðêåðàìè, ñ âûäåëåíèåì êëàñòåðà ìàðêåðîâ, àññîöèèðîâàííûõ ñ ïðèçíà-
êàìè ðàííåãî íà÷àëà ñòåáëåâàíèÿ (early start bolting) (1), ðàííåãî ïîëíîãî ñòåáëåâàíèÿ (early to-
tal bolting) (2) è ðàííåãî öâåòåíèÿ (early total flowering) (3) ó Brassica rapa L. 

 

Ïðè ñêðèíèíãå àëëåëüíîé âàðèàöèè BrFLC2 ñïåöèàëüíî ñîçäàííûì 
SSR-ìàðêåðîì BrH04D11-BrFLC2 çíà÷èòåëüíóþ àññîöèàöèþ ñî âðåìåíåì 
öâåòåíèÿ íàøëè ó òðåõ (211, 213 è 215 ï.í.) èç 16 àëëåëåé BrFLC2, êîòîðûå 
áûëè îòíîñèòåëüíî ÷àñòû ó êîðíåïëîäíîé ðåïû, íî â íåêîòîðûõ êóëüòóðàõ 
âñòðå÷àëèñü ñ íèçêîé ÷àñòîòîé èëè îòñóòñòâîâàëè. Ñõîäíûì îáðàçîì ýòè 
àëëåëè ñåãðåãèðóþò â ïîïóëÿöèè ëèíèé äâîéíûõ ãàïëîèäîâ DH38, ÷òî 
ïðîèëëþñòðèðîâàëî îáíàðóæåíèå ãëàâíîãî QTL â ëîêóñå BrFLC2 (14). Çà-
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äåðæêà ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ ó îáðàçöîâ ðåïû ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ ýòèìè 
«ïîçäíèìè» àëëåëÿìè, ÷òî ïðåäñòàâëÿåòñÿ ïîëåçíûì äëÿ ïðàêòè÷åñêîé ñå-
ëåêöèè. Ñ ïîìîùüþ óñòàíîâëåííûõ ìàðêåðîâ ìîãóò áûòü âûáðàíû îáðàç-
öû äëÿ ñêðåùèâàíèÿ ðàçëè÷íûõ êóëüòóð/òèïîâ ñ öåëüþ óâåëè÷åíèÿ ïðî-
äîëæèòåëüíîñòè âðåìåíè äî ïåðåõîäà â ãåíåðàòèâíóþ ôàçó. Ïîëó÷åííûå 
äàííûå òàêæå îáúÿñíÿþò ïðè÷èíó îáíàðóæåíèÿ ïàðàëîãîâ BrFLC â êà÷å-
ñòâå ãåíîâ-êàíäèäàòîâ ïðè èçó÷åíèè ðàçëè÷íîãî ìàòåðèàëà (â äâóðîäè-
òåëüñêèõ ñêðåùèâàíèÿõ ó÷àñòâóþò àëëåëè òîëüêî äâóõ èñõîäíûõ ôîðì) (13, 
14). Ñåêâåíèðîâàíèå àëëåëåé BrFLC2 ó îáðàçöîâ ñ íåîäèíàêîâûìè SSR-
àëëåëÿìè ïîçâîëèò óñòàíîâèòü, ìîãóò ëè ýòè àëëåëè ñëóæèòü íàäåæíûìè 
ìàðêåðàìè ãàïëîòèïîâ BrFLC2 èëè â õîäå ýâîëþöèè ìàðêåðíûå àëëåëè è 
ãàïëîòèïû èñïûòûâàþò íåîäèíàêîâîå äàâëåíèå îòáîðà è ñåãðåãèðóþò íå-
çàâèñèìî äðóã îò äðóãà, ÷òî ðàçðóøàåò ýòó ñâÿçü.  

 

Ðèñ. 4. Ôðàãìåíò NJ-äåíäðîãðàììû (NJ — neighbor joining), ïîêàçûâàþùåé âçàèìîîòíîøåíèÿ 
ìåæäó SSR- è S-SAP-ìàðêåðàìè, ñ âûäåëåíèåì êëàñòåðà ìàðêåðîâ, àññîöèèðîâàííûõ ñ ïðèçíà-
êàìè ïîçäíåãî íà÷àëà ñòåáëåâàíèÿ (late start bolting) (1), ïîçäíåãî ïîëíîãî ñòåáëåâàíèÿ (late to-
tal bolting) (2) è ïîçäíåãî öâåòåíèÿ (late total flowering) (3) ó Brassica rapa L.  

 

Òàêèì îáðàçîì, îáà ìàðêåðà (CAPS è SSR) â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè 
àññîöèèðîâàíû ñî âðåìåíåì öâåòåíèÿ, íî èõ ýôôåêòû îãðàíè÷åíû íåñêîëü-
êèìè êóëüòóðàìè è/èëè àëëåëÿìè. Ïîýòîìó ïðè àññîöèàòèâíîì êàðòèðîâà-
íèè ïîïóëÿöèÿ (êîëëåêöèÿ) ñîãëàñíî ñòàòèñòè÷åñêèì ðàñ÷åòàì äîëæíà áûòü 
÷èñëåííî óâåëè÷åíà äî 400 îáðàçöîâ, à äëÿ îáëåã÷åíèÿ ôåíîòèïèðîâàíèÿ 
è ãåíîòèïèðîâàíèÿ íåîáõîäèìî ôèêñèðîâàòü ãåòåðîãåííûå îáðàçöû ÷åðåç 
ñîçäàíèå ãîìîçèãîòíûõ ëèíèé ñ èñïîëüçîâàíèåì êóëüòóðû ìèêðîñïîð. 

Âàðüèðîâàíèå ïðèçíàêà íà÷àëà ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ ìåæäó 96 îá-
ðàçöàìè ñòåðæíåâîé êîëëåêöèè ÂÈÐ â óñëîâèÿõ Ïóøêèíñêîãî ôèëèàëà 
ÂÈÐ áûëî âåëèêî, íî äèàïàçîí èçìåí÷èâîñòè â çàâèñèìîñòè îò ãîäà èñïû-
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òàíèé ìåíÿëñÿ íåçíà÷èòåëüíî è ñîñòàâèë â ñðåäíåì 19-85 ñóò. Îáðàçöû 
êîðíåïëîäíîé ðåïû, îçèìîé ñóðåïèöû è ÿïîíñêîé êàïóñòû ðàçâèâàëèñü 
ïî äâóëåòíåìó òèïó, è ó íèõ íà÷àëî ïîÿâëåíèÿ öâåòîíîñíîãî ñòåáëÿ îòìå-
÷àëè íà 210-245-å ñóò.   

Ïðè àíàëèçå àññîöèàöèé ñî âðåìåíåì öâåòåíèÿ íà ìàòåðèàëå B. rapa 
èç êîëëåêöèè ÂÈÐ îáíàðóæèëè òðè SSR-ìàðêåðà: äëÿ ðàííåãî öâåòåíèÿ — 
àëëåëü 165 ï.í. áèàëëåëüíîãî ìàðêåðà Br372, ëîêàëèçîâàííîãî â 7-é ãðóïïå 
ñöåïëåíèÿ, äëÿ ïîçäíåãî — àëëåëü 195 ï.í. ìóëüòèàëëåëüíîãî ìàðêåðà ÂÑ89 
(9 àëëåëåé) â 6-é ãðóïïå ñöåïëåíèÿ è, ÷òî î÷åíü èíòåðåñíî, àëëåëü 202 ï.í. 
ìóëüòèàëëåëüíîãî ìàðêåðà BrH04D11-FLC2 (16 àëëåëåé) âî 2-é ãðóïïå 
ñöåïëåíèÿ. Èç ìîëåêóëÿðíûõ ìàðêåðîâ, ïîëó÷åííûõ íà îñíîâå ìîáèëüíûõ 
ýëåìåíòîâ II êëàññà ÑÀÑÒÀ, ñ ðàííèì öâåòåíèåì áûëè ñâÿçàíû äâà (ëîêà-
ëèçàöèÿ â ãåíîìå íåèçâåñòíà) (ðèñ. 3, 4). Â ñðåäíåì ïî ãðóïïå îáðàçöîâ, 
íåñóùèõ ìàðêåð ðàííåãî ïåðåõîäà â ãåíåðàòèâíóþ ñòàäèþ ðàçâèòèÿ Br372-
165, ôàçà ñòåáëåâàíèÿ íà÷àëàñü íà 52-å ñóò, ó îáðàçöîâ áåç ìàðêåðà — íà 
112-å ñóò, ó îáðàçöîâ ñ ìàðêåðîì CAT-CAG-700-88 — íà 58-å ñóò, áåç ýòîãî 
ìàðêåðà — íà 27 ñóò ïîçæå, ñ ìàðêåðîì CGT-700-480 è áåç íåãî — ñîîò-
âåòñòâåííî íà 53-è è 108-å ñóò (òàáë. 3). Ìàðêåð ïîçäíåãî âñòóïëåíèÿ â 
ðåïðîäóêòèâíóþ ñòàäèþ ÂÑ89-195 ïîçâîëèë âûäåëèòü ãðóïïó ïîçäíèõ ãå-
íîòèïîâ ñ íà÷àëîì ñòåáëåâàíèÿ íà 137-å ñóò, â òî âðåìÿ êàê îáðàçöû áåç 
ìàðêåðà ïåðåøëè â ýòó ôàçó íà 45-å ñóò, à ìàðêåð BrH04D11-FLC2 — ãðóï-
ïó îáðàçöîâ, ó êîòîðûõ îíà íà÷èíàëàñü ñîîòâåòñòâåííî íà 77-å è 59-å ñóò. 
Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ýòè ìîëåêóëÿðíûå SSR- è ÑÀÑÒÀ-ìàðêåðû ïî-
ñëóæàò ýôôåêòèâíûì ãåíåòè÷åñêèì è ñåëåêöèîííûì èíñòðóìåíòîì.  

3. Ñðåäíÿÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ôåíîôàç ãåíåðàòèâíîãî ïåðèîäà (ñóò) è èõ àññî-
öèàöèÿ ñ ìàðêåðàìè ó îáðàçöîâ Brassica rapa L. èç êîëëåêöèè ÂÈÐ 

Ôåíîôàçà  Ïðèñóòñòâèå ìàðêåðà Îòñóòñòâèå ìàðêåðà 
SSR Br372(e66), 165 ï.í. 

Íà÷àëî ñòðåëêîâàíèÿ 51,8 112,3 
Ïîëíîå ñòðåëêîâàíèå 74,0 121,8 
Öâåòåíèå 82,5 131,3 

S-SAP CAT-CAG-700, 88 ï.í. 
Íà÷àëî ñòðåëêîâàíèÿ 58,0 85,4 
Ïîëíîå ñòðåëêîâàíèå 73,1 118,6 
Öâåòåíèå 82,3 128,3 

S-SAP CGT-700, 480 ï.í. 
Íà÷àëî ñòðåëêîâàíèÿ 52,6 108,8 
Ïîëíîå ñòðåëêîâàíèå 70,8 174,0 
Öâåòåíèå 79,8 183,3 

SSR BC189, 195 ï.í. 
Íà÷àëî ñòðåëêîâàíèÿ 137,3 45,2 
Ïîëíîå ñòðåëêîâàíèå 160,7 71,4 
Öâåòåíèå 170,3 74,8 

SSR BrH04D11-FLC2 (P94), 202 ï.í. 
Íà÷àëî ñòðåëêîâàíèÿ 77,1 58,6 
Ïîëíîå ñòðåëêîâàíèå 103,1 75,2 
Öâåòåíèå 112,6 84,7 

 

Èòàê, èñïîëüçîâàíèå èñêóññòâåííûõ äâóðîäèòåëüñêèõ ñåãðåãèðóþ-
ùèõ è åñòåñòâåííûõ ïîïóëÿöèé äëÿ ïîèñêà àññîöèàöèé ìåæäó ðàçëè÷íûìè 
òèïàìè ìîëåêóëÿðíûõ ìàðêåðîâ è ñðîêîì ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ ïðèâåëî ê 
ñõîäíûì ðåçóëüòàòàì è ïîçâîëèëî îáíàðóæèòü è êàðòèðîâàòü õðîìîñîìíûå 
ëîêóñû, ðàñïîëîæåííûå âî 2-é, 3-é, 5-é, 6-é, 7-é è 10-é ãðóïïàõ ñöåïëå-
íèÿ ó Brassica rapa, à òàêæå óñòàíîâèòü AFLP-, SSR- è S-SAP-ìàðêåðû, 
ñöåïëåííûå ñî âðåìåíåì íà÷àëà öâåòåíèÿ. Ïðèìåíåíèå ýòèõ ìàðêåðîâ (â 
îñîáåííîñòè ïðîñòûõ äëÿ îïðåäåëåíèÿ ìèêðîñàòåëëèòíûõ ìàðêåðîâ) ïî-
çâîëèò îñóùåñòâëÿòü ìàññîâûé ñêðèíèíã êîëëåêöèîííûõ îáðàçöîâ âèäà, â 
òîì ÷èñëå ïðè ïðåáðèäèíãîâûõ èññëåäîâàíèÿõ.  

 

Âûðàæàåì èñêðåííþþ áëàãîäàðíîñòü Í.Â. Êî÷åðèíîé çà ïîìîùü ïðè ìàòåìà-
òè÷åñêîé îáðàáîòêå äàííûõ QTL-àíàëèçà, Ã.Ë. ×óäîâîé è Ê.À. Àðòåìüåâîé çà ïîìîùü 
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â âûïîëíåíèè àãðîòåõíè÷åñêèõ ðàáîò ñ êîëëåêöèÿìè. 
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S u m m a r y 
 

The authors studied the chromosomal loci, associated with blossom-time, in two-parental 
splitting population of double haploid and in pivotal collection of native and breeding varieties-populations 
of B. rapa, using the different types of molecular markers. Utilizing the techniques of QTL-analysis and 
association mapping the authors identified and mapped the chromosomal loci, situated in linkage group 2, 
3, 5, 6, 7 and 10, and established the AFLP-, SSR- and S-SAP-markers, linked with blossom-time. 
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öâåòîâîäñòâà è ñóáòðîïè÷åñêèõ êóëüòóð (ã. Ñî÷è) ñîñòîÿ-
ëàñü Âòîðàÿ Âñåðîññèéñêàÿ íàó÷íî-ïðàêòè÷åñêàÿ êîíôå-
ðåíöèÿ ñ ìåæäóíàðîäíûì ó÷àñòèåì «Äåêîðàòèâíîå ñàäîâîä-
ñòâî Ðîññèè: ñîñòîÿíèå, ïðîáëåìû, ïåðñïåêòèâû».  

Íà êîíôåðåíöèè îáñóæäàëèñü äîñòèæåíèÿ è ïðî-
áëåìíûå âîïðîñû â îáëàñòè öâåòîâîäñòâà è äåêîðàòèâíîãî 
ñàäîâîäñòâà. Ê ÷èñëó îñíîâíûõ ïðîáëåì îòíîñèòñÿ ôîð-
ìèðîâàíèå àññîðòèìåíòà êóëüòóð äëÿ íàðóæíîãî è âíóò-
ðåííåãî öâåòî÷íî-äåêîðàòèâíîãî îôîðìëåíèÿ ïîìåùåíèé, 
êðóïíûõ ðåêðåàöèîííûõ, ïðîèçâîäñòâåííûõ è æèëûõ êîì-

ïëåêñîâ. Èññëåäîâàíèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè â ïîñëåäíåå âðåìÿ äîñòàòî÷íî àêòóàëüíû, òàê êàê ñó-
ùåñòâóþùèé àññîðòèìåíò ðàñòåíèé èëè âåñüìà ñêóäåí, èëè ôîðìèðóåòñÿ èç ìàëîèçâåñòíîãî è 
ñëó÷àéíî ïðèîáðåòåííîãî ïîñàäî÷íîãî ìàòåðèàëà. Â îçåëåíåíèè íàñåëåííûõ ïóíêòîâ è ãîðîäîâ 
èñïîëüçóåòñÿ ïîñàäî÷íûé ìàòåðèàë, ïðåäëàãàåìûé èíîñòðàííûìè ôèðìàìè, êîòîðûé, áåçóñëîâíî, 
îáëàäàåò âûñîêèìè äåêîðàòèâíûìè êà÷åñòâàìè, íî çà÷àñòóþ íèçêîé ïðèñïîñîáëåííîñòüþ ê êîí-
êðåòíûì êëèìàòè÷åñêèì óñëîâèÿì. Ýòà ïðîáëåìà àêòóàëüíà äëÿ êàæäîãî ðåãèîíà.  

Ê íåîáõîäèìûì óñëîâèÿì ïîääåðæàíèÿ è ðàçâè-
òèÿ îòå÷åñòâåííîãî öâåòîâîäñòâà è äåêîðàòèâíîãî ñàäî-
âîäñòâà îòíîñèòñÿ ñîçäàíèå àâòîìàòèçèðîâàííûõ áàç äàí-
íûõ ãåíåòè÷åñêèõ ðåñóðñîâ öâåòî÷íî-äåêîðàòèâíûõ ðàñòå-
íèé. Àêòóàëüíûìè îñòàþòñÿ âîïðîñû ïîäãîòîâêè ñïåöèà-
ëèñòîâ â îáëàñòè äåêîðàòèâíîãî ñàäîâîäñòâà. Â ïîãîíå çà 
ïðåñòèæíîñòüþ ñïåöèàëüíîñòè ïîäãîòîâêó ñïåöèàëèñòîâ 
ïî ýòîìó íàïðàâëåíèþ îñóùåñòâëÿþò è êîììåð÷åñêèå ó÷-
ðåæäåíèÿ âûñøåãî ïðîôåññèîíàëüíîãî îáðàçîâàíèÿ, íå 
èìåþùèå ñîîòâåòñòâóþùåãî ïðîôåññîðñêî-ïðåïîäàâàòåëüñêîãî 
ñîñòàâà è ó÷åáíî-ýêñïåðèìåíòàëüíîé áàçû. Áàçîâûìè ïëîùàäêàìè äëÿ ïîäãîòîâêè ñïåöèàëèñòîâ 
äîëæíû áûòü îïûòíûå ïîëÿ íàó÷íûõ ó÷ðåæäåíèé, à ê ïðåïîäàâàòåëüñêîé äåÿòåëüíîñòè ïî ïðî-
ôèëüíûì íàïðàâëåíèÿì ñëåäóåò ïðèâëåêàòü íàó÷íûõ ñîòðóäíèêîâ.  
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Áåëãîðîäà, Âîëãîãðàäà, Ðîñòîâà-íà-Äîíó, Êðàñíîäàðà, Êðûìñêà, Ñàíêò-Ïåòåðáóðãà, Ñî÷è. 


