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Аннотация. Сохранение генетического разнообразия растений, в том числе хозяйственно значимых 
культур, является основой продовольственной безопасности. В мире около 90 % генетического разно
образия культурных растений сохраняется в виде семян в генных банках. В процессе хранения в семенах 
накапливаются свободные радикалы, в первую очередь активные формы кислорода (АФК). Повышение 
уровня АФК вызывает окислительный стресс, который негативно влияет на качество семян и может при-
вести к полной потере их жизнеспособности. В обзоре обобщены сведения о биохимических процессах, 
влияющих на продолжительность жизни семян. Проанализированы данные о деструктивном действии 
свободных радикалов по отношению к макромолекулам клетки растения и пути устранения избыточного 
количества АФК в растениях, наиболее важным из которых является аскорбат-глутатионовый путь. Рас-
сматривается вопрос взаимосвязи периода покоя и длительности сохранения семян. В исследованиях 
на семенах разных видов растений была выявлена отрицательная корреляция между периодом покоя и 
долголетием семян, тогда как в работах с семенами Arabidopsis различные авторы выявили как положи-
тельную корреляцию между периодом покоя и длительностью сохранения семян, так и отрицательную. 
Отрицательная корреляция между периодом покоя и жизнеспособностью, вероятно, свидетельствует о 
способности семян адаптироваться к изменяющимся условиям окружающей среды. Нами проанализи-
рована информация по генам Arabidopsis, связанным с жизнеспособностью семян. В настоящее время 
выделено значительное количество локусов и генов, влияющих на долголетие семян. Статья знакомит с 
современными исследованиями жизнеспособности семян ячменя. Локусы количественных признаков 
(QTL), связанные с долголетием семян ячменя, были определены на хромосомах 2Н, 5Н и 7Н. В изученных 
областях QTL выявлены гены Zeo1, Ale, nud, nadp-me и HvGR. Однако вопрос о том, какие гены являются 
маркерами жизнеспособности семян растений определенного вида, остается открытым.
Ключевые слова: семена; ячмень; QТL; гены долголетия семян; генетические маркеры; биохимические 
маркеры.
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Abstract. Conservation of plant genetic diversity, including economically important crops, is the foundation 
for food safety. About 90 % of the world’s crop genetic diversity is stored as seeds in genebanks. During storage 
seeds suffer physiological stress consequences, one of which is the accumulation of free radicals, primarily reac-
tive oxygen species (ROS). An increase in ROS leads to oxidative stress, which negatively affects the quality of 
seeds and can lead to a complete loss of their viability. The review summarizes data on biochemical processes 
that affect seed longevity. The data on the destructive effect of free radicals towards plant cell macromolecules 
are analyzed, and the ways to eliminate excessive ROS in plants, the most important of which is the glutathione-
ascorbate pathway, are discussed. The relationship between seed dormancy and seed longevity is examined. 
Studying seeds of different plant species revealed a negative correlation between seed dormancy and longevi
ty, while various authors who researched Arabidopsis seeds reported both positive and negative correlations 
between dormancy and seed longevity. A negative correlation between seed dormancy and viability probably 
means that seeds are able to adapt to changing environmental conditions. This review provides a summary of 
Arabidopsis genes associated with seed viability. By now, a significant number of loci and genes affecting seed 
longevity have been identified. This review contains a synopsis of modern studies on the viability of barley 
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seeds. QTLs associated with barley seed longevity were identified on chromosomes 2H, 5H and 7H. In the QTL 
regions studied, the Zeo1, Ale, nud, nadp-me, and HvGR genes were identified. However, there is still no definite 
answer as to which genes would serve as markers of seed viability in a certain plant species.
Key words: seeds; barley; QТL; seed longevity genes; genetic markers; biochemical markers.
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Введение
Сохранение генетического разнообразия растений, в том 
числе хозяйственно значимых культур, является задачей 
первостепенной важности. С конца прошлого века по все­
му миру начали создавать генные банки растений. В на­
стоящее время около 90 % образцов сельскохозяйственных 
культур сохраняется в виде семян в генных банках (Li, 
Pritchard, 2009; http://www.fao.org). Во Всероссийском ин­
ституте генетических ресурсов растений им. Н.И. Вави­
лова (ВИР) поддерживается в живом виде более 320 тыс. 
образцов генетических ресурсов культурных растений и 
их диких родичей, из них более 250 тыс. образцов семян 
сохраняется в Кубанском генбанке, основанном в 1976 г. 
(Лоскутов, 2009; Силаева, 2012).

Семена представляют собой стадию жизненного цик­
ла, в которой растения испытывают особенно высокий 
уровень генотоксического стресса, приводящего к  не­
стабильности генома (Waterworth et al., 2011). Старение 
семян рассматривают как накопление структурных и 
метаболических повреждений, вызывающих нарушение 
функций и снижение устойчивости к неблагоприятным 
внешним условиям, вплоть до потери жизнеспособности 
(McDonald, 1999; Смоликова, 2014). По поведению при 
хранении семена классифицируются на ортодоксальные и 
рекальцитрантные (Walters, 2015). Ортодоксальные семе­
на в конце периода созревания, как правило, теряют воду 
и высыхают до влажности около 10 %; в таком состоянии 
они могут храниться многие годы без потери всхожести. 
Это свойство ортодоксальных семян получило название 
«устойчивость к высыханию» (desiccation tolerance) (Dek­
kers et al., 2015). Потеря же воды рекальцитрантными 
семенами приводит к снижению их всхожести и гибели, 
поэтому они считаются чувствительными к высыханию 
(desiccation sensitive). Перед закладкой на хранение в ген­
банк рекальцитрантные семена в основном не подвергают 
высушиванию, ортодоксальные же семена высушивают до 
уровня влажности 5 % и менее или замораживают. Дли­
тельность хранения ортодоксальных семян в генбанках, 
как правило, увеличивается за счет содержания семян 
при пониженных влажности и температуре (Bewley et al., 
2013). Так, семена ячменя сохраняют всхожесть от полу­
года до 7–9 лет при температуре воздуха +20 °C и отно­
сительной влажности 50 % (Priestley et al., 1985; Nagel, 
Börner, 2010), тогда как при отрицательной температуре 
(–18 °C) и влажности 4–8 % сохранение всхожести семян, 
согласно прогнозному расчету, может составить более 
80 лет (Walters et al., 2005).

Помимо экологических факторов – влажности, темпера­
туры, света, отсутствия патогенных организмов (Schmidt, 
2000), скорость старения семян зависит от генетических 
факторов, определяющих цвет и массу семени, а также 

влияющих на активность протекания процессов нефер­
ментативного гликирования белков, перекисного окисле­
ния липидов, структуру клеточной мембраны, генерацию 
активных форм кислорода (АФК) и свободных радикалов 
и их нейтрализацию и другие процессы (Wettlaufer, Leo­
pold, 1991; Ponquett et al., 1992; Khan et al., 1996; Wojtyla 
et al., 2016; Frolov et al., 2018; Antonova et al., 2019).

Причины снижения всхожести и гибели семян не до 
конца понятны, поскольку в этом задействовано множе­
ство процессов, включая повреждение макромолекул 
(таких как ДНК, липиды и белки) в результате реакций, 
вызванных АФК. Данный вопрос изучали многие ис­
следователи. На примерах различных видов растений 
показано, что скорость, с которой происходит процесс 
старения семян, зависит от механизмов защиты от стресса 
и способности семян противостоять изменениям, вы­
званным АФК. У разных видов растений антиоксиданты 
по-разному участвуют в устранении избытков АФК. Так, 
у масличных более высокую роль играют липофильные 
антиоксиданты (Bailly, 2004;  Bahin et al., 2011; Waterworth 
et al., 2011; Jeevan Kumar et al., 2015; Kong et al., 2015). 
Исследования, проведенные с использованием материалов 
генных банков IPK (Германия) и USDA (США), показа­
ли, что продолжительность жизни семян различается не 
только у разных видов растений, но и у разных генотипов 
внутри одного и того же вида; при этом межвидовые от­
личия по длительности хранения семян были выше, чем 
внутривидовые. Подобные исследования были выполнены 
для различных видов растений: ячменя, пшеницы, рапса 
и др. (Walters et al., 2005; Nagel et al., 2009; Nagel, Börner, 
2010; Rehman Arif et al., 2017; Rehman Arif, Börner, 2019). 
Выявленное авторами указанных работ различие в про­
должительности жизни семян между генотипами внутри 
одного и того же вида может служить основой для гене­
тического анализа долголетия семян.

Период покоя  
и продолжительность жизни семян
Покой семян – это физиологическое состояние, при кото­
ром у семян временно отсутствует способность к прорас­
танию независимо от внешних условий (Николаева, 1982; 
Nikolaeva, 1999; Baskin J., Baskin C., 2007). Покой является 
адаптивным признаком, позволяющим семенам пережить 
длительные периоды неблагоприятных условий (Bewley et 
al., 2013; Sliwinska, Bewley, 2014). Чтобы оптимизировать 
прорастание и поддерживать длительные периоды небла­
гоприятных условий, семена переходят в состояние покоя 
(Rajjou, Debeaujon, 2008). Регуляция периода покоя семян 
осуществляется с участием абсцизовой кислоты (АБК) и 
других биологически активных веществ, таких как фито­
гормоны гиббереллины, цитокинины и этилен (Nonogaki, 
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2017). Переход семян в состояние покоя сопровождается 
значительным увеличением содержания АБК, а выход из 
покоя, наоборот, связан со снижением содержания АБК.

Вопрос взаимосвязи периода покоя и длительности 
сохранения семян изучался многими авторами на протя­
жении десятилетий, и выводы, сделанные в ходе этих ис­
следований, носят противоречивый характер. Так, Clerkx 
с соавторами (Clerkx et al., 2004) изучали этот вопрос 
на растениях Arabidopsis с мутациями в определенных 
путях развития и биохимических путях. Уменьшение 
продолжительности жизни семян было продемонстри­
ровано ими на мутантах, нечувствительных к абсцизовой 
кислоте 3 (abi3), и на растениях с мутацией, связанной с 
недостаточной выработкой абсцизовой кислоты 1 (aba1). 
Данные мутации вызывали и сокращение периода покоя 
семян у abi3 и aba1. Таким образом, авторы предположили 
положительную корреляцию между долголетием семян 
и периодом покоя. Miura с коллегами (Miura et al., 2002), 
исследуя взаимосвязь между периодом покоя и жизнеспо­
собностью семян на рисе, пришли к обратному заключе­
нию, что эти два физиологических состояния контролиру­
ются различными генетическими факторами. QTL-анализ 
показал, что локусы долголетия семян расположены на 
хромосомах 2, 4 и 9, в то время как QTL, связанные с 
периодом покоя семян, выявлены на хромосомах 1, 3, 5, 7 
и 11. Nguyen с соавторами на растениях Arabidopsis тоже 
наблюдали отрицательную корреляцию между продолжи­
тельностью жизни семян и периодом покоя (Nguyen et al., 
2012). В шести популяциях рекомбинантных инбредных 
линий (RIL) они выявили пять локусов – GAAS1–GAAS5, 
связанных со способностью прорастания семян после 
хранения. Обнаружено, что локусы GAAS коррелируют с 
локусами покоя семян, т. е. локусами DOG. Корреляция 
при этом носила отрицательный характер. Детальный 
анализ QTL GAAS5 и DOG1 показал, что локус DOG1 
сокращает продолжительность жизни семян и одновре­
менно увеличивает период их покоя (Nguyen et al., 2012). 
Гомолог данного гена был аннотирован в работе (Nagel 
et al., 2019) на хромосоме  3H ячменя. Авторы в своем 
исследовании выявили,  что локус DOG1 играет роль в 
увеличении периода покоя семян ячменя, хотя и менее 
значимую, чем в случае арабидопсиса.

Таким образом, взаимосвязь между периодом покоя 
и длительностью сохранения семян трактуется неодно­
значно и необходимо дальнейшее изучение данного во­
проса. Наличие локусов, которые увеличивают либо про­
должительность жизни, либо продолжительность периода 
покоя семян в пределах одного образца, может обеспечить 
адаптивную пластичность, что приведет к проявлению 
оптимального фенотипа в различных условиях окружа­
ющей среды.

Биохимические процессы, влияющие  
на продолжительность жизни семян
В процессе хранения в семенах накапливаются свободные 
радикалы, в первую очередь активные формы кислорода. 
Повышение уровня АФК вызывает окислительный стресс. 
В ходе окислительного стресса в большинстве  случаев 
происходит образование супероксидного анион-радика­
ла (супероксид-радикал, O2·), который быстро превраща­

ется в другие формы АФК – пероксид водорода (H2O2) и 
гидроксильный радикал (гидроксил-радикал, · OH). По­
вреждения, вызванные свободными радикалами, влекут за 
собой нарушения целостности генома в ядре, что в свою 
очередь может стать причиной полной потери жизнеспо­
собности семян (Bailly, 2004; Kranner et al., 2006; Bailly, 
Kranner, 2011). Действие свободных радикалов и перекис­
ное окисление липидов приводят к деградации структуры 
мембран и целостности ДНК, а также сопровождаются 
снижением активности большинства ферментов в клетке. 
Одной из причин такого снижения активности могут быть 
разрушение ферментов либо нарушения в работе белок­
синтезирующего комплекса под действием свободных ра­
дикалов в целом. Для устранения избыточного количества 
АФК растения имеют универсальный механизм предот­
вращения окислительного стресса. Важную роль в систе­
ме антиоксидантной защиты клетки играют ферменты 
супероксиддисмутазы (СОД). Основная функция данных 
ферментов – это превращение супероксидного радикала 
в H2O2 и кислород (Jajic et al., 2015). В клетках растений 
выявлено три изоформы СОД, которые различаются по 
металлам, входящим в состав активного центра: Fe-СОД 
(хлоропласт), Mn-СОД (митохондрии, пероксисомы) и 
Cu-Zn-СОД (цитоплазма, хлоропласт, пероксисомы). Пер­
оксид водорода, в свою очередь, разлагается под действи­
ем каталазы (КAT), которая находится в глиоксисомах и 
пероксисомах (Willekens et al., 1995), за исключением  
митохондриальной изоформы (Scandalios et al., 1997). 
Глутатионпероксидаза  (GPX) также устраняет избыток 
H2O2 и гидропероксидов (Eshdat et al., 1997).

Значительную роль в антиоксидантной защите клетки 
играет аскорбат-глутатионовый путь Фойер – Холливе­
ла –Асада (Bailly, 2004; Foyer, Noctor, 2005) (см. рисунок). 
В этом цикле восстановление H2O2 с образованием воды 
катализирует аскорбатпероксидаза. При этом происходит 
окисление аскорбата до монодегидроаскорбата (МДАК), 
который может быть восстановлен МДГА-редуктазой 
до аскорбата за счет НАДФН. Из МДАК в результате 
спонтанной окислительно-восстановительной реакции 
может быть образован дегидроаскорбат, который восста­
навливается до аскорбата за счет окисления глутатиона. 
Завершается этот цикл восстановлением окисленной 
формы глутатиона с участием НАДФН (Медведев, 2013).

Окислительно-восстановительный потенциал водо­
растворимого антиоксиданта глутатиона (GSH) является 
особенно важным регулирующим фактором окисли­

H2O

H2O H2O2КАТ АК GSSG

GSHДГА

МДАК

НАДФН

НАДФ

СОД АП ДГАР

МДГАР

O2 ·

ГР
e–

Аскорбат-глутатионовый путь: КАТ – каталаза; СОД – супероксиддис
мутаза; AП  – аскорбатпероксидаза; МДГАР  – монодегидроаскорбат
редуктаза; ДГАР – дегидроаскорбатредуктаза, ГР – глутатионредукта- 
за; AК – аскорбат; MДАК – монодегидроаскорбат; ДГА – дегидроаскор-
бат; GSSG – окисленный глутатион; GSH – восстановленный глутатион.
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тельно-восстановительного потенциала клетки в случае 
ортодоксальных семян (Schafer, Buettner, 2001; Noctor et 
al., 2011). Поскольку ортодоксальные семена содержат 
незначительное количество аскорбата (Kranner et al., 
2006), была выдвинута гипотеза о том, что глутатион – это 
основной и, вероятно, наиболее древний окислительно-
восстановительный буфер, а изменение его окислитель­
но-восстановительного потенциала в GSSG/GSH служит 
универсальным маркером жизнеспособности семян (Mit­
tler, 2002; Kranner et al., 2006). Помимо водорастворимых, 
в семенах растений присутствуют жирорастворимые 
(гидрофобные) антиоксиданты – α-, β-, γ-, σ-токоферолы и 
каротиноиды (Шарова, 2016), их вклад в антиоксидантную 
защиту клетки зависит от вида растений. Так, жирорас­
творимые антиоксиданты более значимы для масличных 
культур, семена которых богаты жирными кислотами. 

На долголетие семян влияют и некоторые другие со­
единения, такие как полифенолы, флавоноиды и перокси­
редоксины, имеющие антиоксидантную функцию (Landry 
et al., 1995; Sattler et al., 2004; Шарова, 2016). Необходи­
мо отметить, что антиоксидантные механизмы клетки 
контролируют содержание АФК, но не устраняют их 
полностью. Это связано с тем, что в небольшом количе­
стве АФК являются важными сигнальными молекулами, 
участвующими в росте растений, развитии и реакции на 
стресс. В семенах АФК играют важную роль, связанную 
с жизнеспособностью и преодолением периода покоя. Из­
быток АФК приводит к потере жизнеспособности семян, 
однако выработка АФК необходима для выхода семян из 
периода покоя и способствует их прорастанию (Bailly, 
2004; Oracz et al., 2009).

Таким образом, АФК выполняют двоякую роль в физио­
логии семени. С одной стороны, они обладают чрезвычай­
но высокой реакционной способностью: способны инду­
цировать цепные реакции и окислять практически любые 
органические соединения, приводить к необратимым 
окислительным повреждениям важнейшие биомолекулы, 
такие как белки, липиды и ДНК. С другой стороны, АФК 
участвуют в регулировании роста клеток, обеспечении 
защиты от патогенов и контроле окислительно-восста­
новительного статуса клеток. АФК действуют также как 
положительный сигнал в высвобождении покоя семян и их 
прорастании (Bahin et al., 2011; Jeevan Kumar et al., 2015).

Гены-кандидаты продолжительности жизни 
семян, выявленные у Arabidopsis thaliana (L.)
Роль важных факторов, влияющих на продолжительность 
жизни семян, анализировали с использованием мутантов 
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. и трансгенных линий. Из­
вестно, что созревание семян генетически контролируется 
четырьмя основными регуляторами:  ABI3 (ABSCISIC 
ACID INSENSITIVE3), LEC1, LEC2 (LEAFY COTYLEDON 1 
и 2) и FUS3 (FUSCA3) (Raz et al., 2001). Мутации в этих 
ключевых регуляторах приводят к быстрой потере жиз­
неспособности семян при хранении. Так, мутанты аbi3, 
lec1 и fus3 демонстрировали снижение продолжитель­
ности жизни семян (Ooms et al., 1993; Clerkx et al., 2004). 
К значительному сокращению продолжительности жиз­
ни семян приводят и мутации семенной оболочки. Семен­
ная оболочка выступает в качестве структурного барьера 

для защиты от биотических и абиотических стрессов. 
Например, мутанты tt (transparent testa), ttg (transparent 
testa glabra) и ats (aberrant testa shape) имели более низ­
кую продолжительность жизни семян по сравнению с 
контрольными растениями (Debeaujon et al., 2000; Clerkx 
et al., 2004). Снижение продолжительности жизни семян 
продемонстрировали мутанты vte1 и vte2, вовлеченные в 
биосинтез витамина  Е (липофильный антиоксидант), а 
также те, у которых полностью отсутствовали токоферолы 
(Sattler et al., 2004).

Мутанты арабидопсиса с дефицитом биосинтеза флаво­
ноидов после воздействия обнаружили увеличение уровня 
перекисного окисления липидов на 60 %, что коррелирует 
с уменьшением жизнеспособности семян (Landry et аl., 
1995). Содержание некоторых олигосахаридов, таких как 
галактинол, коррелирует с продолжительностью жизни 
семян (Obendorf, 1997). Исследования, проведенные на 
арабидопсисе, капусте и томатах, выявили положитель­
ную корреляцию между содержанием галактинола и про­
должительностью жизни семян этих культур (de Souza 
Vidigal et al., 2016). Низкую жизнеспособность семян по 
сравнению с растениями дикого типа имели мутанты 
Arabidopsis, лишенные функционального фермента малат­
дегидрогеназы (Yazdanpanah et al., 2019). Авторы этого 
исследования предполагают, что деятельность NADP-ME1 
требуется для защиты семян от окисления при длительном 
хранении. Окислительный стресс негативно влияет на ка­
чество семян, о чем свидетельствует снижение всхожести 
мутанта fro1, который конституционально накапливает 
АФК (Lee et al., 2002; Clerkx et al., 2004). В то же время 
в исследованиях Clerkx с коллегами не выявлено досто­
верного снижения всхожести семян для двух мутантов, 
задействованных в антиоксидантных механизмах защиты 
от АФК: мутанта с дефицитом витамина С1-1 (vtc1-1) и 
мутанта, чувствительного к кадмию (cad2-1), у которого 
проявляется дефицит глутатиона.

В настоящее время выделено значительное количество 
локусов и генов, связанных с долголетием семян араби­
допсиса. По механизмам действия на жизнеспособность 
семян гены можно объединить в несколько групп. Наи­
более значимыми являются группы генов, механизмы 
действия которых связаны с фитогормонами, такими как 
абсцизовая и гибберелловая кислоты, а также с окисли­
тельно-восстановительными процессами. 

Гены-кандидаты продолжительности жизни 
семян, выявленные у Hordeum vulgare (L.)
Исследования продолжительности жизни семян, про­
веденные для различных видов растений: арабидопсиса 
(Clerkx et al., 2004; Bentsink et al., 2006), ячменя (Nagel 
et al., 2009), пшеницы (Landjeva et al., 2010; Rehman Arif, 
Börner, 2019), риса (Miura et al., 2002), эгилопса (Lan­
djeva et al., 2010), кукурузы (Revilla et al., 2009), салата 
(Schwember, Bradford, 2010) и др., показали, что долго­
летие семян контролируется несколькими генетическими 
факторами, что позволяет обнаруживать локусы количе­
ственных признаков (QTL). QTL для продолжительности 
жизни семян были определены в ряде работ на разных 
видах растений с использованием методов естественного 
и искусственного старения. Методики искусственного 
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старения семян предназначены для прогнозирования 
способности образцов семян к длительному хранению 
(Cафина, Филипенко, 2013; Смоликова, 2014). Суть их 
состоит в искусственном ускорении процесса старения 
путем экспозиции семян в течение непродолжительного 
времени при повышенной температуре и влажности, близ­
кой к критической для данной культуры. Общепринятыми 
являются два метода искусственного старения семян: 
АА (accelerated aging) и CD (controlled deterioration). Со­
гласно тесту АА, семена подвергаются в течение коротко­
го периода времени воздействию высоких температуры и 
относительной влажности (100 %). Тест CD отличается от 
АА тем, что семена короткое время хранятся при высокой 
влажности (MC) (18–20 %) и температуре запечатанны­
ми в пакеты из алюминиевой фольги (Nagel et al., 2009, 
2015). По стандартам ISTA (International Seed Testing 
Association), предписывается определенное значение MC 
для теста CD в соответствии со следующей формулой:

mH2O = 
100 – smc1 (%)
100 – smct (%)

 × m1,

где mH2O – количество добавленной воды, г; smc1 и smct – 
первоначальная и конечная влажность семян, %; m1 – 
первоначальная навеска семян, г.

Необходимо отметить, что при искусственном старе­
нии семена находятся в условиях высоких влажности и 
температуры воздуха. В такой ситуации основными не­
гативными процессами, протекающими в семенах, будут 
перекисное окисление липидов и потеря мембранами 
фосфолипидов. В случае же длительного хранения сухих 
семян будут происходить в основном неферментативные 
реакции, не требующие присутствия большого количества 
воды (Walters, 1998; Murthy et al., 2003; Веселовский, 
Веселова, 2012; Frolov et al., 2018; Antonova et al., 2019). 
Поэтому вопрос о том, насколько процессы, происходящие 
в семенах при искусственном старении, будут совпадать 
с процессами долговременного старения при длительном 
хранении, остается открытым (Agacka-Mołdoch et al., 
2016; Bankin et al., 2018). Тем не менее методы искусствен­
ного старения широко применяются различными авторами 
в работах по изучению жизнеспособности семян.

Развитие новых технологий секвенирования, достиже­
ния в области широкого спектра аналитических техно­
логий и появление процедур биоинформатики способ­
ствовали повышению качества исследований не только 
на модельных видах, но и на сельскохозяйственных рас­
тениях. Несколько существенных особенностей ячменя 
H.  vulgare  (L.), такие как диплоидный характер генома 
сортового ячменя с высокой степенью самоопыления, 
небольшое количество достаточно крупных хромосом 
(2n = 14), легкость скрещивания и простота выращива­
ния в широком диапазоне климатических условий, спо­
собствуют широкому использованию этой культуры в 
генетических исследованиях. С помощью современных 
ДНК-технологий на различных образцах ячменя были 
определены возможные гены-кандидаты, ответственные 
за увеличение срока жизни семян. Так, Nagel и сотрудники 
(Nagel et al., 2009) при помощи методов искусственного 
старения AA и CD идентифицировали QTL, коррелирую­
щие с долголетием семян ячменя, с использованием сле­

дующих популяций растений: OWB, S × M (‘Steptoe’ × ‘Mo­
rex’) и W766. Исследователи обнаружили, что наибольшее 
количество QTL, коррелирующих с долголетием семян, 
расположено на хромосомах 2Н, 5H и 7Н. Один значимый 
QTL был найден в дистальной области хромосомы 2H, 
связанной с локусом гена Zeo1 (Zeocriton  1). Ген Zeo1 
определяет высоту растения и компактность колоса. Из­
вестно, что такие растения отличаются низкой фертильно­
стью. Ген Ale (Aleurain), кодирующий тиоловую протеазу, 
был выявлен в QTL, расположенном в проксимальной 
области длинного плеча хромосомы 5H. Экспрессия Ale 
регулируется гибберелловой и абсцизовой кислотами, 
которые играют важную роль в прорастании семян (Nagel 
et al., 2009). Ген nud, определяющий голозерность/пленча­
тость зерна, был идентифицирован как ген-кандидат для 
QTL на хромосоме 7H. В 2016 г. Nagel с коллегами провели 
дополнительные исследования по изучению долголетия 
семян. Большинство QTL, связанных с долголетием семян, 
как и в работе 2009 г., были обнаружены в двух областях: 
на хромосоме 2Н на участке, расположенном в диапазоне 
между 110 и 172 сМ – место локализации гена Zeo1, а 
также в центромерной области хромосомы 7H на участке 
от 73 до 95 сМ, включающем ген nud. 

Дальнейшая аннотация функций генов в изученных 
областях QTL выявила нахождение в этой области фер­
мента глутатионредуктазы, что указывает на связь с 
окислительным стрессом (Meyer, Hell, 2005; Rouhier et al., 
2008; Nagel et al., 2016). Bahin с соавторами в работе по 
изучению жизнеспособности семян подсолнечника и яч­
меня установили, что в процессе хранения семян ячменя, 
в отличие от подсолнечника, не происходит накопления 
АФК (Bahin et al., 2011). Авторы предполагают, что из­
быток АФК нейтрализует антиоксидант глутатион (GSH), 
который мог бы быть маркером для исследований долго­
летия семян ячменя. Wozny с коллегами в работе 2018 г. 
предлагает использовать в качестве гена-кандидата для 
дальнейших исследований долголетия семян ячменя фер­
мент NADP-зависимую малатдегидрогеназу (NADP-ME) 
(Wozny et al., 2018). Местонахождение данного фермента 
было определено на хромосоме 2Н ячменя в области QTL, 
коррелирующих с продолжительностью жизни семян для 
изученных образцов ячменя.

Таким образом, большинство QTL, связанных с долго­
летием семян ячменя, были определены на хромосомах 
2Н, 5Н и  7Н. В изученных областях QTL обнаружены 
гены Zeo1, Alе, nud, nadp-me, HvGR. Различные авторы 
предлагают разные гены-кандидаты для дальнейших ис­
следований долголетия семян ячменя. Однако какого-либо 
надежного универсального маркера потери жизнеспо­
собности семян ячменя в настоящее время не выявлено. 
Генетические маркеры, связанные с долголетием семян, 
которые были бы удобны для определения оптимальной 
частоты репродуцирования образцов, пока до конца не 
установлены.

Заключение
Механизмы снижения всхожести семян и их гибели в 
результате длительного хранения у разных видов расте­
ний могут различаться. У ячменя они установлены лишь 
частично. Имеющиеся на сегодняшний день данные по 



N.А. Shvachko 
E.K. Khlestkina

456

Molecular genetic bases of seed resistance 
to oxidative stress during storage

Вавиловский журнал генетики и селекции / Vavilov Journal of Genetics and Breeding • 2020 • 24 • 5

выявлению генов, связанных с долголетием семян ячменя, 
получены с использованием методов искусственного ста­
рения семян, которые, как известно, не совсем точно мо­
делируют естественное старение. Генетические маркеры, 
связанные с долголетием семян, которые были бы удобны 
для определения оптимальной частоты репродуцирования 
образцов, пока до конца не установлены. В качестве ге­
на-кандидата для дальнейших исследований долголетия 
семян ячменя может быть предложена глутатионредук­
таза. Этот фермент напрямую участвует в нейтрализации 
избытков АФК в растениях, в антиоксидантной защите и 
клеточном сигналинге.
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