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Аннотация. Около одной трети урожая выращиваемого в мире ячменя используется для переработки в солод для 
обеспечения нужд пивоваренной промышленности. В связи с этим изучение генетической основы пивоваренных 
признаков и селекция пивоваренных сортов ячменя, адаптивных к условиям их произрастания, актуальны как во 
всем мире, так и в Российской Федерации, где преобладают выращивание и использование зарубежных солодо-
вых сортов ячменя. К основным параметрам качества солода (искусственно пророщенного и высушенного зерна 
ячменя) относятся: экстрактивность, диастатическая сила, индекс Кольбаха, вязкость, содержание в зерне белка, 
β-глюкана, свободного аминного азота и растворимого белка. Большинство этих компонентов находится под конт
ролем локусов количественных признаков (quantitative trait loci, QTL) и подвержено влиянию условий среды, что 
осложняет их изучение и точную локализацию. Кроме того, фенотипическая оценка пивоваренных признаков – 
трудоемкий и дорогостоящий процесс. В настоящее время известно более 200 QTL, связанных с пивоваренными 
параметрами, выявленных с привлечением двуродительских картирующих популяций. Молекулярные маркеры 
широко применяются как для картирования QTL-локусов, ответственных за пивоваренные качества, так и для вы-
полнения работ по маркер-опосредованной селекции (МОС), что в комбинации с традиционными селекционными 
подходами дает возможность создавать эффективные стратегии, направленные на ускорение процесса получения 
новых перспективных генотипов. Тем не менее МОС пивоваренных признаков сталкивается с рядом трудностей, та-
ких как невысокая точность локализации QTL-локусов, их неэффективность при переносе в другую генотипическую 
среду, сцепленность с нежелательными признаками, что обуславливает необходимость валидации QTL и сцеплен-
ных с ними молекулярных маркеров. В обзоре приведены результаты работ по использованию МОС для улучшения 
пивоваренных качеств ячменя, а также рассматриваются исследования по поиску ассоциаций между генотипом и 
фенотипом, выполненные с помощью ПГАА-анализа (полногеномный поиск ассоциаций) на основе последних до-
стижений в области высокопроизводительного генотипирования (diversity array technology, DArT и single-nucleotide 
polymorphism, SNP маркеры).
Ключевые слова: Hordeum vulgare; пивоваренный ячмень; QTL; маркер-опосредованная селекция, полногеномный 
поиск ассоциаций.
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Abstract. About one-third of the world’s barley crop is used for malt production to meet the needs of the brewing indus-
try. In this regard, the study of the genetic basis of malting quality traits and the breeding of malting barley varieties that 
are adaptive to their growing conditions are relevant throughout the world, particularly in the Russian Federation, where 
the cultivation and use of foreign malting varieties of barley prevails. The main parameters of malting quality (artif icially 
germinated and dried barley grains) are malt extract, diastatic power, Kolbach index, viscosity, grain protein, wort β-glucan, 
free amino nitrogen, and soluble protein content. Most of these components are under the control of quantitative trait loci 
(QTLs) and are affected by environmental conditions, which complicates their study and precise localization. In addition, 
the phenotypic assessment of malting quality traits requires elaborate, expensive phenotypic analyses. Currently, there are 
more than 200 QTLs associated with malting parameters, which were identif ied using biparental mapping populations. 
Molecular markers are widely used both for mapping QTL loci responsible for malting quality traits and for performing 
marker-assisted selection (MAS), which, in combination with conventional breeding, makes it possible to create effective 
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strategies aimed at accelerating the process of obtaining new promising genotypes. Nevertheless, the MAS of malting 
quality traits faces a series of diff iculties, such as the low accuracy of localization of QTLs, their ineffectiveness when trans-
ferred to another genetic background, and linkage with undesirable traits, which makes it necessary to validate QTLs and 
the molecular markers linked to them. This review presents the results of studies that used MAS to improve the malting 
quality of barley, and it also considers studies that searched for associations between genotype and phenotype, carried out 
using GWAS (genome-wide association study) approaches based on the latest achievements of high-throughput geno
typing (diversity array technology (DArT) and single-nucleotide polymorphism markers (SNPs)). 
Key words: Hordeum vulgare; malting barley; QTL; marker-assisted selection; genome-wide association studies.
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Введение
Ячмень (Hordeum vulgare L.) занимает четвертое место 
в мире по производству зерна после пшеницы, риса и 
кукурузы и используется для производства кормов, про-
дуктов питания, а около 30 % зерна – для промышленной 
переработки в солод, большая часть которого применяется 
для пивоварения (Newton et al., 2011; Bond et al., 2015; 
http:// www.fao.org/faostat/ru/). 

Солод – это частично пророщенное зерно, у которого 
в процессе прорастания происходит образование гидро­
литических ферментов, расщепляющих крахмал в сбра-
живаемые сахара. Количество и состав появившихся при 
соложении ингредиентов (низкомолекулярных сахаров, 
аминокислот, жирных кислот, и ферментов) влияют на 
качество солода (Bamforth, 2009). Качество солода в основ­
ном определяется оптимальными значениями его экстрак­
тивности (суммы растворенных веществ, которые при 
затирании переходят в раствор, определяемый при изме­
рении его относительной плотности); диастатической 
силы (способность ферментов гидролизовать  крахмал 
до  простых сахаров); вязкости, отражающей раствори­
мость и скорость фильтрации солодового сусла; содер-
жания β-глюкана в сусле; индекса Кольбаха, выражаю-
щего растворимость солодового белка в пивном сусле; 
содержания свободного аминоазота, растворимого белка 
и белка в зерне (Меледина и др., 2013; Cu et al., 2016). 
При этом необходимо, чтобы зерно было подходящего 
пивоваренного сорта, обладало высокой прорастающей 
способностью и энергией, чувствительностью к водопо-
глощению, не имело примесей, не содержало микробных 
или химических загрязнителей (Stanca et al., 2016). 

Актуальным является направление селекции, ориенти-
рованное на получение сортов ячменя с высокими пиво-
варенными качествами и повышенной урожайностью (Li 
et al., 2009; Николаев и др., 2017). Соблюдение баланса 
между этими двумя параметрами – одна из серьезных проб­
лем, поскольку высокая урожайность, часто зависящая от 
применения азотных удобрений, ассоциирована с высо-
ким содержанием белка и β-глюкана, что нежелательно 
для получения высококачественного солода (Chen et al., 
2006). С точки зрения селекции не существует единого 
стандарта ячменя, который универсально подходил бы 
для описания пивоваренного сорта. В свое время указы-
валось, что для пивоварения во всем мире использовали 
двурядные сорта ячменя, кроме США и Мексики, где 
предпочитали шестирядные сорта (Riggs, Kirby, 1978). 
Лучшие пивоваренные сорта – яровые, однако из-за обед­
нения генетического разнообразия среди них (Laidò  et 

al., 2009; Меледина и др., 2013), а также изменения кли­
мата возрос интерес к озимым сортам, в связи с чем 
пивоваренные ассоциации Европы и США включили их 
в ряд рекомендованных сортов (http://www.ukmalt.com/
press-release-update-november-2019; https://ambainc.org/
amba-publications/recommended-malting-barley-varieties/).

По производству ячменя и занятым под этой культурой 
площадям первое место в мире занимает Российская Фе­
дерация (Сортовые ресурсы…, 2010; http://www.fao.org/
faostat/ru/). Однако особого развития селекция пивова-
ренного ячменя в России не получила, в результате чего 
80–90 % солода производят или из импортируемого сырья, 
или при выращивании солодовых сортов зарубежной 
селекции (Гончаров, Мордовин, 2019). Селекция и воз-
делывание российских сортов пивоваренного ячменя 
ведутся как в европейской части страны, так и в Запад-
ной Сибири и на Алтае (Сурин и др., 2014; Аниськов и 
др., 2016; Николаев и др., 2017; Мусалитин и др., 2019). 
Ввиду жестких стандартов со стороны пивоваренной 
промышленности и различий климатических условий в 
регионах Российской Федерации создание собственной 
сырьевой базы пивоваренного ячменя сталкивается с 
существенными трудностями (Сурин и др., 2014; Муса­
литин и др., 2019). Как правило, импортные сорта обла­
дают хорошими технологическими характеристиками, 
отвечающими требованиям современного пивоваренного 
производства, однако при выращивании их в российских 
регионах показатели произведенного из них солода и 
пива чаще всего не достигают заявленных характеристик 
(Аниськов и др., 2016; Николаев и др., 2017). Поэтому 
получение конкурентоспособных отечественных сортов 
пивоваренного ячменя, сочетающих в себе адаптивность 
к условиям выращивания с оптимальными технологиче-
скими параметрами, является актуальной задачей. 

Пивоваренные качества ячменя относятся к сложным 
количественным признакам и имеют полигенный контроль 
(Fox et al., 2003), в связи с чем изучение их с применением 
традиционных методов анализа затруднено. Привлечение 
молекулярных маркеров позволяет значительно расши-
рить возможности по хромосомной локализации генов 
и локусов количественных признаков (QTL – quantitative 
trait loci), детерминирующих признаки качества солода, и 
обеспечить селекционный процесс эффективным инстру-
ментом для ускоренного и направленного отбора растений 
(маркер-опосредованная селекция) (Han et al., 1997). 

В этом обзоре рассматриваются и обсуждаются основ-
ные проблемы, связанные с молекулярно-генетическим 
картированием пивоваренных признаков, и результаты ис-

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0523.2009.01636.x#b28
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пользования современных технологий высокопроизводи-
тельного генотипирования для прикладных исследований 
по созданию селекционного материала с улучшенными 
пивоваренными свойствами.

Особенности генетического контроля 
пивоваренных признаков
Фенотип, определяющий пивоваренное качество ячменя, 
представляет собой результат взаимодействия большо-
го количества параметров, каждый из которых имеет 
сложную генетическую основу (Molina-Cano et al., 1997; 
Fox et al., 2003). Большинство из них относятся к коли-
чественным признакам с относительно низким уровнем 
наследуемости, которые контролируются множеством 
генов (Fox et al., 2003). Например, значения наследуемости 
для экстрактивности, оцениваемые в F2 и F3 с помощью 
различных методов и в разных популяциях, варьировали 
от 8 до 70 %, а наследуемость активности α-амилазы у 
растений F2 и F5 варьировала от 37 до 65 % и от 39 до 
74 % соответственно (Foster et al., 1967). Кроме того, про-
явление количественных признаков зачастую зависит от 
условий выращивания, таких как состав почвы, темпера-
тура, полив и применение удобрений (Qi et al., 2005), взаи­
модействие генотип × среда (Coles et al., 1991), методов 
проведения лабораторного анализа (Cullis et al., 2003) и 
сложных взаимоотношений между компонентами, опре-
деляющими признаки качества солода. Все эти аспекты 
обуславливают сложности для точной локализации QTL, 
контролирующих пивоваренные качества.

В некоторых исследованиях QTL для определенных 
пивоваренных качеств были обнаружены в различных 
районах генома, что связано с влиянием разных геноти-
пов, задействованных в скрещивании популяций, и/или 
влиянием взаимодействий генотип × среда. Например, 
QTL, контролирующие содержание солодового экстрак-
та, были идентифицированы на хромосомах 1Н и 2Н в 
популяциях, полученных от двух североамериканских 
сортов (Marquez-Cedillo et al., 2000), и на хромосомах 1Н 
и 5Н в популяциях из австралийских и канадских сортов 
(Collins et al., 2003). Даже при одной и той же популяции 
(Blenheim × E224/3) QTL-локусы для солодового экстракта 
на хромосоме 2Н разные исследователи обнаружили в раз­
ном количестве и на разных позициях (Thomas et al., 1996; 
Powell et al., 1997). Поэтому возникает необходимость 
валидации QTL с использованием разных картирующих 
популяций, выращенных в различающихся условиях, для 
возможности оценки взаимодействия QTL со средой (Pa­
nozzo et al., 2007; Elía et al., 2010).

Тем не менее QTL-анализ на основе двуродительских 
картирующих популяций получил широкое распростра-
нение для идентификации и локализации QTL-локусов 
(Marquez-Cedillo et al., 2000; Collins et al., 2003; Edney, 
Mather, 2004; Emebiri et al., 2005; Panozzo et al., 2007; Rae 
et al., 2007). Гены или QTL, контролирующие пивоварен-
ные признаки, были идентифицированы на всех семи 
хромосомах ячменя, но большинство из них выявлены 
на хромосомах 1H, 4H, 5H и 7H (Schmalenbach, Pillen, 
2009; Wang et al., 2015). Значительная часть исследо-
ваний, посвященных изучению QTL, ответственных за 
пивоваренные качества, выполнена на основе данных 

генотипирования, полученных с применением различ-
ных молекулярных маркеров (Han et al., 1997; Mather et 
al., 1997; Coventry et al., 2003; Panozzo et al., 2007; Rae 
et al., 2007; Schmalenbach, Pillen, 2009; Szűcs et al., 2009; 
Castro et al., 2013). Кроме того, база маркеров ячменя зна­
чительно расширилась с развитием методов детекции од­
нонуклеотидного полиморфизма (SNP, single-nucleotide 
polymorphism) на основе технологии Illumina GoldenGate, 
что обеспечило возможность доступа к тысячам аллелей 
и привело к созданию высоконасыщенной консенсусной 
карты ячменя с 2943 локусами SNP (Close et al., 2009). 
Информация об этих SNP была скомбинирована с другими 
генетическими маркерами, такими как RFLP, AFLP, SSR 
и DArT, в объединенной базе пивоваренных QTL ячменя 
(Szűcs et al., 2009). Была составлена карта, насчитываю­
щая 154 QTL, ассоциированных с 18 пивоваренными 
признаками, локализованных на всех хромосомах ячменя. 

Известно не менее 268 пивоваренных QTL/генов, най-
денных в более чем 20 картирующих популяциях (Hayes 
et al., 2000; Zale et al., 2000; Fang et al., 2019). Однако ре-
зультаты этих исследований сложно применять напрямую 
в селекции по многим причинам. Например, большин-
ство картирующих популяций не включают генотипы, 
используемые для получения новых сортов; QTL могут 
быть специфичны для определенной популяции; жела-
тельные для пивоваренного качества аллели могут быть 
зафиксированы только в конкретных генотипах; неко-
торые QTL могут иметь низкую точность локализации 
из-за малого размера картирующих популяций (Sneller et 
al., 2009). Особая проблема для селекции – то, что QTL, 
идентифицированные в картирующих популяциях, мо-
гут не сегрегировать в селекционных популяциях, как, 
например, QTL для пивоваренных качеств на хромосо- 
мах 4H и 7H ячменя (Condon et al., 2008). Вследствие 
этого подчеркивается, что использование для картиро­
вания местных селекционных линий может быть более 
эффективным для выявления QTL, адекватных конкрет-
ным условиям выращивания и целям селекции (Pozniak 
et al., 2012).

Использование маркер-ориентированной 
селекции для улучшения пивоваренных качеств
Маркер-ориентированная селекция (МОС) ячменя пред-
ставляет особый интерес в плане получения генотипов 
с хорошими пивоваренными свойствами, так как фено-
типическая оценка качества солода с задействованием 
лабораторного оборудования – дорогостоящий процесс, 
требует больших объемов зерна. Эти признаки находятся 
под влиянием взаимодействия генотипа со средой. Мо-
лекулярные маркеры для оценки пивоваренных качеств 
могут обеспечить быстрый отбор растений на ранних 
этапах селекционных исследований и изучение популяций 
большого размера, тем самым увеличивая вероятность 
обнаружения желаемых генетических комбинаций (Igar­
tua et al., 2000).

Для количественных признаков, к которым относятся 
пивоваренные, МОС имеет два основных ограничения. 
Во-первых, по сравнению с моногенными признаками, 
количественные признаки характеризуются низкой на-
следуемостью, что влечет за собой менее точную оценку 
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их генетической локализации. В результате возникает 
необходимость отбора большого фрагмента хромосомы, 
что сопряжено с переносом многих потенциально нежела-
тельных генов. Во-вторых, многие из аллелей QTL трудно 
обнаружить при переносе в другую генотипическую 
среду (Rae et al., 2007). Большинство исследований по 
картированию QTL, отвечающих за качество солода, были 
основаны на скрещивании родителей, контрастных по 
пивоваренным качествам, например, пивоваренный сорт × 
кормовой сорт, что идет вразрез с общепринятой практи-
кой селекции пивоваренного ячменя, в которой обычно не 
используют кормовые генотипы. В связи с этим локусы 
количественных признаков, ответственные за пивова-
ренные качества, перед использованием в МОС должны 
быть проверены в селекционных программах. Кроме того, 
некоторые из идентифицированных QTL нельзя приме-
нять для МОС, поскольку они ассоциированы не только с 
целевыми, но и с нежелательными признаками. Так, один 
из таких QTL обнаружен на длинном плече хромосомы 3Н 
и ассоциирован не только с увеличением силы диастаза, 
но и с повышением вязкости сусла (Panozzo et al., 2007).

Одним из успешных примеров улучшения пивоварен­
ных качеств с использованием МОС служат работы, свя­
занные с ферментом β-амилазой, которая в основном опре­
деляет силу диастаза (Zhang et al., 2007). Локус Bmyl на 
хромосоме 4Н контролирует активность β-амилазы, со­
отношение свободного/связанного фермента и термо-
стабильность, а его аллели – различные изоферментные 
типы. Были разработаны ПЦР-маркеры, позволяющие 
проводить отбор различных аллелей β-амилазы, что дает 
возможность использовать эти маркеры в МОС в зависи-
мости от потребностей пивоварения (Erkkilä, 1999). На-
пример, в случае необходимости высокой диастатической 
силы и ферментативной активности нужно проводить 
отбор аллелей Sd2-H и Sd3. С помощью молекулярных 
маркеров и дигаплоидной технологии был осуществлен 
перенос аллеля Bmy1-Sd3 от Hordeum spontaneum L. в два 
коммерческих сорта культурного ячменя. В результате 
активность β-амилазы и диастатическая сила у этих сор­
тов увеличились в среднем на 30 % (Li et al., 2004). Ис-
пользование CAPS-маркера позволило перенести аллель 
Sd3 термостабильной β-амилазы от дикорастущего ячменя 
H. spontaneum в коммерческий сорт Gairdner и получить 
элитные линии с высокими пивоваренными качествами 
(Xu et al., 2018). Описание маркеров, использованных в 
работах, посвященных МОС пивоваренных признаков 
ячменя, приведено в Приложении1. 

Культурный ячмень содержит две изоформы фермента 
липоксигеназы, которая окисляет ненасыщенные жирные 
кислоты в соответствующие гидроксипероксиды. Одна 
из изоформ – LOX1 – способствует синтезу веществ, ухуд­
шающих вкусовую стабильность пива (Hirota et al., 2006). 
Установлено, что этот признак кодируется локусом на хро­
мосоме 4Н, а отсутствие данного белка вызвано однонук­
леотидной мутацией. Применение CAPS-маркера для 
отбора мутантов, лишенных изофермента LOX1, позво-
лило создать новые селекционные линии за три года, хотя 
обычно для этого требуется около десяти лет. Обнаружено, 
1 Приложение см. по адресу: 
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2021-25/appx4.pdf

что в пиве, приготовленном с использованием ячменя, не 
имеющего LOX1 (null-Lox сорта), содержание веществ, 
вызывающих застарелый вкус из-за окисления, было сни-
жено на 75 % по сравнению с пивом, приготовленным из 
обычного ячменного солода (Hirota et al., 2005). Один из 
показателей качества пива – стабильность пивной пены, 
которая зависит от совместного действия различных бел-
ков, изо-альфа-кислот, полисахаридов и ионов металлов, 
содержащихся в пиве. Для отбора гаплотипов белков Z4 
и Z7, ассоциированных с качеством пивной пены, были 
разработаны CAPS-маркеры и показана их эффективность 
при анализе 23 сортов пивоваренного ячменя (Iimure et 
al., 2011).

Представлена возможность использования МОС для 
отбора популяций с улучшенными пивоваренными каче-
ствами (Coventry et al., 2003). Например, было выявлено, 
что линии, несущие аллель, сцепленный с SSR-маркером 
EBmac501 на хромосоме 1Н, характеризуются повышен-
ными, по сравнению с другими линиями, значениями 
диастатической силы, β- и α-амилазы. Кроме того, этот 
маркерный локус ассоциирован с повышенным содер-
жанием солодового экстракта, поэтому рассматривается 
как перспективный для применения в МОС (Collins et al., 
2003). Использование МОС для отбора растений, несу-
щих целевые пивоваренные признаки, позволило создать 
перспективные селекционные линии при скрещивании 
кормового ячменя сорта Keel с тремя сортами-донорами, 
имевшими высокие показатели пивоваренного качества 
(Vassos et al., 2004). F. Han с коллегами (1997) провели 
сравнение эффективности селекции пивоваренных ка-
честв с помощью фенотипического подхода и маркер-ас-
социированной селекции с применением молекулярных 
маркеров, фланкирующих районы генома QTL1 и QTL2, 
ответственные за процент солодового экстракта, актив-
ность α-амилазы, силу диастаза и содержание β-глюкана в 
солоде. Установлено, что для QTL1 подход, основанный на 
комбинации МОС и оценки фенотипа, более эффективен, 
чем просто отбор по фенотипу, сопряженный с трудоем-
кими и дорогостоящими методами оценки компонентов 
солода. Процесс отбора желаемых генотипов может быть 
значительно облегчен с помощью ПЦР-маркеров, в связи 
с чем ряд RFLP-маркеров для пивоваренных QTL был 
конвертирован в ПЦР-маркеры (Lee, Penner, 1997). 

Известны также другие примеры использования МОС 
для работы с QTL, ассоциированными с пивоваренными 
признаками. Так, с помощью молекулярных маркеров 
была подтверждена локализация на хромосоме 5Н двух 
QTL, влияющих на пивоваренные качества. В дальнейшем 
отбор генотипов, несущих аллели от пивоваренного сор­
та Harrington, позволил получить дигаплоидные линии с 
улучшенными пивоваренными характеристиками, такими 
как низкое значение β-глюкана и содержание белка в зер­
не, высокая сила диастаза и солодового экстракта (Igartua 
et al., 2000). Применение ПЦР-маркеров к району QTL 
на хромосоме 5Н, влияющему на активность α-амилазы, 
дало возможность интрогрессировать этот признак от 
сорта пивоваренного ячменя Morex в кормовой ячмень 
Labelle (Ayoub et al., 2003). Это исследование показа-
ло, что МОС можно успешно привлекать для работы с 
QTL в популяциях, где только один из родителей (сорт 

https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-94-007-4682-4_6#CR131
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-94-007-4682-4_6#CR71
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Morex) использован для первоначальной идентификации 
и картирования QTL. Посредством SSR-маркеров была 
осуществлена интрогрессия QTL-районов, ответственных 
за содержание белка, показатели солодового экстракта и 
вязкости, от озимого сорта пивоваренного ячменя Nure в 
дигаплоидную популяцию, полученную от скрещивания 
Nure c яровым сортом Tremois (Laidò et al., 2009). Были 
созданы SSR-маркеры, фланкирующие QTL-локусы на 
хромосомах 2Н, 6Н и 7Н, имеющие значительный эф-
фект на содержание белка, которые, по мнению авторов, 
могут быть полезными при создании сортов с высоким 
содержанием белка (Fan et al., 2017). В работе с популя-
циями, полученными при скрещивании элитных пиво-
варенных сортов ячменя, было проведено картирование 
QTL-локусов, ответственных за пивоваренные качества, 
и определены два SSR-маркера, перcпективных для ис-
пользования в МОС (Panozzo et al., 2007).

Полногеномный анализ ассоциаций  
как перспектива развития молекулярной 
селекции пивоваренных качеств
С появлением более экономичных высокопроизводи-
тельных платформ генотипирования, таких как Diversity 
Array Technology (DArT) (Wenzl et al., 2004) и Ilumina’s 
GoldenGate Assay (Close et al., 2009), и усовершенствова-
нием методов статистического анализа и компьютерных 
программ полногеномный анализ ассоциаций – ПГАА 
(genome-wide association studies, GWAS) – стал много-
обещающей альтернативой традиционному QTL-анализу 
двуродительских популяций для обнаружения и точного 
картирования локусов количественных признаков. К пре-
имуществам этого метода относятся более широкий охват 
генетического разнообразия популяции, т. е. одновремен-
ного изучения большого числа аллелей, высокая разре- 
шающая способность картирования, вплоть до установле-
ния полиморфизма единичного нуклеотида, и сокращение 
времени исследования из-за отсутствия необходимости 
создавать картирующую популяцию (Rafalski, 2010).

Для эффективного применения имеющихся техноло-
гий рядом исследователей при выполнении ПГАА были 
использованы сведения, полученные в ходе длительных 
селекционных испытаний, что существенно снижает стои­
мость генетических исследований. Например, были ском­
бинированы данные по пивоваренным качествам из 97 
селекционных испытаний, проведенных на 1862 линиях, 
с результатами применения 3072 SNP-маркеров для ас-
социативного картирования. Выявлено, что этот подход 
обеспечивает повышенную точность для идентификации 
QTL, связанных с пивоваренными качествами, по сравне-
нию с предыдущими исследованиями по картированию 
(Mohammadi et al., 2014). Кроме того, метод ПГАА по-
зволяет идентифицировать гораздо большее количество 
молекулярных маркеров по сравнению с традиционным 
QTL-картированием (Cai et al., 2013). В другом иссле-
довании были использованы данные о фенотипических 
проявлениях 18 пивоваренных признаков, накопленные за 
25 лет для 174 европейских сортов ячменя, при изучении 
ПГАА с применением DArT-маркеров. 

Помимо подтверждения уже известных QTL на хромо-
сомах 1H, 2H и 5H, были обнаружены новые ассоциации, 

например маркеры, сцепленные с индексом пивоваренно-
го качества и вязкости (Matthies et al., 2014). Коллекция 
из 91 элитной линии ячменя была проанализирована с 
помощью ПГАА с целью поиска DArT-маркеров, ассоции­
рованных с семью пивоваренными качествами, опреде­
лено 19 предполагаемых маркерных экспрессирующихся 
последовательностей, ответственных за ассоциации мар-
кер-признак (Beattie et al., 2010). Изучение коллекции из 
224 яровых генотипов ячменя с использованием 1536 SNP 
позволило обнаружить 57 новых QTL, ответственных за 
хозяйственно ценные признаки, в том числе содержание 
крахмала и белка в зерне (Pasam et al., 2012). Таким об-
разом, установленные в рассмотренных исследованиях 
ассоциации между генотипом и фенотипом могут быть 
полезными для отбора родительских генотипов, несущих 
желаемые аллели, с целью моделирования будущих се-
лекционных исследований, хотя полученные результаты 
нуждаются в валидации в полевых условиях.

Заключение
Пивоваренное качество ячменя – результат сложного взаи­
модействия различных компонентов, контролируемых 
множеством генов. В связи с этим отбор по фенотипиче-
ским признакам является трудоемким и дорогостоящим 
процессом. Маркер-опосредованная селекция пивоварен­
ных признаков представляет собой эффективную альтер-
нативу или дополнение к традиционному подходу, однако 
требует детальной информации о генетической структу­
ре генов/QTL, отвечающих за целевые признаки. Анализ 
QTL широко используется для хромосомной локализации 
хозяйственно ценных признаков и выявления молекуляр-
ных маркеров. К настоящему времени идентифицировано 
большое число QTL, контролирующих пивоваренные 
признаки, а применение ассоциированных с ними моле-
кулярных маркеров и современных достижений, полу-
ченных в области высокоразрешающего генопирования, 
дает возможность проводить эффективный отбор желае-
мых генотипов для селекции сортов ячменя с высокими 
пивоваренными качествами.
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