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Аннотация. Создание сортов яблони, обладающих высоким уровнем плотности мякоти и лежкоспособности 
плодов, является одной из важных задач в селекции. Среди генов, контролирующих данные признаки, установ-
лена роль гена контроля биосинтеза эндогенного этилена Md-ACS1 и генов экспансина Md-Exp7 и полигалак-
туроназы Md-PG1. Применение ДНК-маркерного анализа для решения задач в селекции на признаки качества 
плодов позволяет не только отслеживать одновременно несколько целевых генов, но и проводить выбраковку 
растений с нежелательными аллелями, не дожидаясь вступления гибридов в плодоношение, благодаря чему 
можно ускорить процесс отбора селекционно ценных форм. В целях отбора доноров по комплексу селекци-
онно приоритетных аллелей с использованием мультиплексной ПЦР была выполнена молекулярно-генетиче-
ская идентификация генов Md-Exp7 и Md-PG1 у 256 селекционных форм, которые содержат ген устойчивости к 
парше Rvi6 и аллельные варианты гена Md-ACS-1: 90 образцов – Md-ACS1 (2/2) и 166 образцов – Md-ACS1 (1/2). 
Анализ родительских сортов яблони (Ренет Симиренко, Моди, Смеральда, Ренуар, Фулжион и Грени Смит), ис-
пользованных при получении гибридных форм, выявил три аллеля длиной 198, 202, 214 п. н. по ДНК-маркеру, 
разработанному для гена Md-Exp7. SSR-маркер для гена Md-PG1 амплифицировал три аллеля (289, 292, 298 п. н.) 
в геноме родительских сортов. Генотипирование гибридных форм яблони позволило обнаружить образцы, 
содержащие сочетание приоритетных аллелей генов Md-Exp7, Md-PG1 и Md-ACS-1. В качестве доноров ценных 
аллелей отобрано 46 образцов, несущих комбинацию Md-Exp7 (202:202) + Md-ACS1 (2/2). Среди изученных ги-
бридов обнаружен 21 образец, содержащий аллели генов Md-PG1 (292:292) и Md-ACS1 (2/2). Образцы с раз-
личным сочетанием селекционно ценных аллелей генов Md-Exp7, Md-PG1, Md-ACS-1 и Rvi6 рекомендуются для 
создания сортов с высоким уровнем лежкоспособности плодов и устойчивостью к парше.
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Abstract. The creation of apple varieties with a high level of f lesh f irmness and long shelf life is one of the important 
goals in breeding. Among the genes controlling these traits, the role of the endogenous ethylene biosynthesis control 
gene, Md-ACS1, the expansin gene, Md-Exp7, and the polygalacturonase gene, Md-PG1, has been established. The use 
of DNA marker analysis to solve problems in breeding for fruit quality traits allows one not only to track several target 
genes simultaneously, but also to cull plants with undesirable alleles at the early stages of development. In order to se-
lect complex donors of breeding traits, molecular genetic identif ication of the genes that determine the quality traits 
of apple fruits Md-Exp7 and Md-PG1 was performed in 256 breeding selections carrying the scab resistance gene Rvi6 
and valuable allelic variants of the Md-ACS-1 gene, which determines the endogenous synthesis of ethylene in fruits: 
90 samples with the Md-ACS1 allele (2/2) and 166 samples with Md-ACS1 (1/2). As a result of the study, an allelic com-
bination for the Md-Exp7 and Md-PG1 genes was established. Analysis of the parental cultivars (Renet Simirenko, Modi, 
Smeralda, Renoir, Fulzhion and Granny Smith) used to obtain hybrid selections revealed three alleles 198, 202, 214 bp 
according to the DNA marker of the Md-Exp7 gene. The SSR marker for the Md-PG1 gene amplif ied three alleles (289, 
292, 298 bp) on the abovementioned cultivars. Within the 256 breeding selections samples that have the most prio-
rity for breeding alleles of the desired genes in combination with the Rvi6 gene and/or with selection-priority allelic 
variants of the Md-ACS-1 gene were identif ied. Of the most valuable for breeding, 46 accessions carrying the combi-
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nation Md-Exp7 (202:202) + Md-ACS1 (2/2) were distinguished. Hybrids with alleles Md-PG1 (292:292) + Md- ACS1 (2/2)  
are also most valuable for use in breeding and as donors of selection-valuable alleles; 21 samples were identif ied. Ac-
cessions with a complex of breeding-valuable target alleles are valuable complex donors, as well as valuable breeding 
material for creating varieties with improved fruit quality characteristics and scab resistance.
Key words: apple; breeding; marker-assisted selection; fruit quality; scab resistance; Md-Exp7; Md-PG1; Md-ACS1; Rvi6; 
complex donors; gene pyramiding.
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Введение
К одним из наиболее важных признаков качества плодов 
у яблони можно отнести плотность мякоти и ее поддер-
жание при хранении плодов. Данный признак не только 
формирует потребительскую привлекательность, но и 
обеспечивает повышение экономической эффективности 
отрасли за счет улучшения лежкоспособности плодов и 
их транспортабельности. В связи с этим создание сортов, 
обладающих плотной текстурой мякоти и сохранением 
таковой при хранении, является важным направлением 
в селекции. Изменение структуры мякоти плода при со-
зревании и последующем хранении регулируется различ-
ными физиолого-биохимическими процессами. Среди них 
важную роль играет процесс эндогенного синтеза этилена, 
повышение интенсивности которого ведет к размягчению 
мякоти, в том числе за счет активации разных фермента-
тивных систем, влияющих на плотность клеточной стенки 
(Ji, Wang, 2021).

Среди генов контроля биосинтеза эндогенного этиле на 
у яблони одними из ключевых являются гены Md- ACS1 
и Md-ACO1, кодирующие ферменты 1-аминоцик ло про-
пан-1-карбоксилат синтазу (АЦК-синтаза-1) и 1-амино-
циклопропан-1-карбоксилат оксидазу (АЦК-окси даза-1), 
которые последовательно, в цепи реакций преобразуют 
S-аденозил-метионин в этилен (Dong et al., 1991, 1992; 
Kende, 1993). Данные гены яблони картированы, уста-
новлено влияние аллельных вариантов генов на уровень 
синтеза эндогенного этилена в плодах и, соответственно, 
на лежкоспособность плодов, а также разработаны эф-
фективные ДНК-маркеры для идентификации аллелей 
(Sunako et al., 1999; Oraguzie et al., 2004; Costa et al., 2005). 
С использованием этих маркеров в мире проведена оценка 
аллельных комбинаций в селекционном материале и кол-
лекционных образцах яблони (Oraguzie et al., 2007; Zhu, 
Barritt, 2008; Nybom et al., 2012; Супрун, Токмаков, 2013; 
Савельев и др., 2014б; Лыжин, Савельева, 2020; Шамшин 
и др., 2020). Также выявлено влияние гена Md-ACS3а на 
синтез эндогенного этилена в плодах (Bai et al., 2012). 
Однако вклад этого гена в формирование данного при-
знака ниже, нежели у Md-ACS1 (Dougherty et al., 2016).

Наряду с вышеуказанными генами, в контроле физио-
лого-биохимических процессов, связанных с формиро-
ванием структуры мякоти и сохранением ее плотности в 
процессе хранения у яблони, участвуют ген экспансина – 
Md-Exp7 и ген полигалактуроназы – Md-PG1. Экспан-
син – белок, участвующий в ферментативной перестройке 
клеточных стенок за счет разрыва нековалентных связей 
между гемицеллюлозной матрицей и микрофибрилла-
ми целлюлозы, что повышает восприимчивость этого 
структурного полимера к действию других ферментов 

(Cosgrove, 2000). Активность этилензависимого фермента 
полигалактуроназы способствует разрушению структуры 
клеточного полимера пектина путем биохимического ката-
лиза гидролитического расщепления (1–4) галактуронана 
(Brummell, Harpster, 2001).

В генетических исследованиях генов Md-Exp7 и 
Md- PG1 были выявлены микросателлитные маркеры, 
косегрегирующие с ними. Для микросателитного маркера 
Md-Exp7SSR гена Md-Exp7, локализованного в первой 
группе сцепления, установлено, что увеличение размера 
продукта амплификации коррелирует с уровнем размяг-
чения мякоти плодов в процессе хранения: для фрагмента 
198 п. н. характерен низкий уровень размягчения, для 
202 п. н. – средний, а для 214 п. н. – наиболее высокий 
(Costa et al., 2008). В работе (Nybom et al., 2012) cделан 
предварительный вывод о возможно более существенном 
влиянии аллеля с размером продукта амплификации по 
микросателлитному локусу Md-Exp7SSR в 202 п. н. в 
сравнении с аллелем 198 п. н. (Nybom et al., 2012). Ген по-
лигалактуроназы – Md-PG1, картированный на расстоянии 
37 сM от гена Md-ACO1 в группе сцепления 10, вносит 
более выраженный вклад в фенотипическое варьирова-
ние изменения плотности мякоти при хранении плодов 
при значениях температуры, близких к комнатной, а не 
в холодильных камерах в диапазоне температур 2–4 °С 
(Costa et al., 2010). Это имеет большое значение для со-
хранения коммерческой привлекательности плодов при 
транспортировке без соблюдения температурного режима, 
нахождении их на складах временного хранения торговых 
комплексов, в логистических центрах. В результате ис-
следований был выявлен ряд ДНК-маркеров, тесно сцеп-
ленных с данным геном (Costa et al., 2010), в том числе 
микросателлитный маркер Md-PG110kd, который является 
наиболее информативным (Longhi et al., 2013b). Анализ 
аллельных вариантов данного ДНК-маркера показал, что 
наличие аллеля с размером фрагмента 298 п. н. нежела-
тельно для селекции сортов с улучшенными показателями 
сохранения плотности мякоти без специальных условий 
хранения. При этом гомозиготный вариант по аллелю 
298 п. н. наименее перспективен для использования в 
селекции (Longhi et al., 2013a).

Примечательно, что высокий уровень влияния на фе-
нотипическое проявление признака при температурах, 
близких к комнатной (Costa et al., 2010), был установлен 
не только для гена Md-PG1, но также для гена Md-ACS1. 
При сопоставлении данных об аллельных вариантах генов 
Md-PG1, Md-ACS1 и Md-ACO1 и уровня плотности мякоти 
плодов у 108 сортов яблони на этапе съемной зрелости и 
спустя 20 дней хранения (при температуре 20–25 °С) по-
сле сбора плодов была установлена взаимосвязь между 
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аллельными вариантами генов Md-PG1 и Md-ACS1 и сте-
пенью снижения плотности мякоти плодов (Kwon et al., 
2020). С использованием ДНК-маркеров генов Md- PG1 
и Md-Exp7 выполнен ряд работ по идентификации их 
аллелей, включая культурные сорта и видовые образцы 
рода Malus (Costa et al., 2008; Longhi et al., 2013a, b; Ny-
bom et al., 2013; Савельев и др., 2014а; Шамшин и др., 
2018; Савельева, Лыжин, 2019; Должикова и др., 2020), 
для решения селекционных задач и в рамках изучения 
аллельного разнообразия этих генов в пределах рода 
Malus. Для генов Md-PG1 и Md-ACS1 разработаны также 
аллель-специфичные SNP-маркеры, интегрированные 
в состав SNP-чипа (SNP-array) для MAS-селекции – In-
ternational RosBREED SNP Consortium OpenArray v1.0, 
позволяющего суммарно проводить детекцию аллелей 
11 генов (Chagné et al., 2019).

Очевидно, что наличие ДНК-маркеров к генам, детер-
минирующим такие хозяйственно ценные признаки, как 
плотность мякоти и сохранение ее характеристик при 
хранении, позволяет повысить эффективность селек-
ционного процесса, а также предселекционной работы 
для более эффективного подбора родительских пар для 
скрещиваний. Особенно актуален вопрос использования 
ДНК-маркеров для анализа аллельного состава генов, 
детерминирующих признаки качества в связи с полиген-
ным контролем данного признака и различным вкладом 
в фенотипическое проявление признака в зависимости от 
комбинаций аллелей разных генов: Md-ACS1, Md-ACO1, 
Md-PG1 и Md-Exp7. Немаловажным преимуществом 
маркер-опосредованного отбора является возможность 
отслеживания одновременно нескольких генов, контро-
лирующих не только один, а разные признаки, включая 
устойчивость к патогенам. 

В рамках выполненной ранее работы нами с приме-
нением ДНК-маркерного анализа был создан широкий 
перечень селекционных форм яблони, несущих ген устой-
чивости к парше Rvi6 в сочетании с различными аллелями 
гена Md-ACS1. Очевидно, что расширение набора прио-
ритетных генов, для которых будут идентифицированы 
аллели у созданных гибридных форм, позволит отобрать 
наиболее ценный для селекционной работы материал. 
В связи с этим в представленном исследовании была по-
ставлена задача провести идентификацию аллелей генов 
Md-PG1 и Md-Exp7 у образцов яблони, несущих ген Rvi6 
и селекционно ценные варианты аллелей гена Md-ACS1 
(1/2, 2/2), для создания сортов, сочетающих комплекс 
хозяйственно ценных признаков.

Материалы и методы 
Объектом исследований послужили 256 отборных гибрид-
ных форм яблони из шести комбинаций скрещивания: 
1) Ренет Симиренко/Моди (62 шт.); 2) Ренет Симиренко/
Смеральда (65 шт.); 3) Ренет Симиренко/Ренуар (33 шт.); 
4) Ренет Симиренко/Фуджион (22 шт.); 5) Ренуар/Гренни 
Смит (9 шт.); 6) Моди/Гренни Смит (65 шт.). Гибриды 
были получены ранее в рамках программы по маркер-опо-
средованной селекции, направленной на создание устой-
чивых к парше яблони сортов, обладающих повышенными 
характеристиками качества плодов. Для всех изу чен ных 
образцов ранее с применением ДНК-маркерного анали-

за было установлено наличие гена устойчивости к пар-
ше Rvi6 (Супрун и др., 2018), а также селекционно пер-
спективных аллелей гена Md-ACS1, детерминирующего 
эндогенный синтез этилена в плодах. 

Экстракцию ДНК осуществляли методом CTAB (Mur-
ray, Thompson, 1980). Молекулярно-генетическую иден-
тификацию аллелей генов Md-PG1 и Md-Exp7 проводили 
с применением микросателлитных маркеров Md-PG110kd 
и Md-Exp7SSR соответственно (Costa et al., 2008; Longhi 
et al., 2013b). Анализ выполняли по двум маркерам одно-
временно в одной реакции ПЦР, которая включала: 20 нг 
ДНК, 1.5 мМ dNTPs, 10 пМ каждого праймера, 1 ед. Taq-
полимеразы и 2.5 мМ 10× стандартного ПЦР-буфера. 
ПЦР программа: 94 °C – 150 с; 32 цикла: 60 °C – 45 с, 
72 °C – 60 с, 94 °C – 30 с; 1 цикл 72 °C – 10 мин. Электро-
форез продуктов ПЦР проводили на автоматическом ге-
нетическом анализаторе «Нанофор-05». Данные анали-
зировали в программе GeneMarker V3.0.1.

Результаты 
Отсутствие перекрывания диапазонов размеров ампли-
фицированных фрагментов по целевым ДНК-маркерам 
(198–214 п. н для маркера Md-Exp7SSR и 289–302 п. н. 
для Md-PG110kd) позволило применить мультиплексную 
идентификацию (рис. 1).

При анализе родительских форм, использованных при 
получении гибридных образцов яблони, обнаружены три 
фрагмента размером 198, 202 и 214 п. н. по маркеру гена 
Md-Exp7, в то время как по SSR-маркеру гена Md-PG1 
были идентифицированы фрагменты длиной 289, 292 и 
298 п. н. (табл. 1).

Оценка гибридных растений выявила различные ком-
бинации аллелей по ДНК-маркерам. Поскольку по мар-
керу Md-Exp7SSR у родительских сортов аллель с раз-
мером амплифицируемого фрагмента 202 п. н. наиболее 
распространен (представлен у всех сортов, а у сортов 
Ренет Симиренко, Смеральда и Ренуар в гомозиготном 
состоянии), закономерно его наличие у всех гибридных 
образцов, за исключением 21 гибрида из комбинации 6 
(Моди/Гренни Смит), несущего аллельную комбинацию 
198:214. При этом аллель 202 п. н. в гомозиготе пред-
ставлен у 113 образцов. Аллельные комбинации 198:202 
и 202:214 обнаружены у 7 и 115 гибридных растений 
соответственно. Идентификация аллелей маркера гена 
Md-PG1 показала, что наиболее распространен аллель с 
размером продукта 292 п. н., при этом у 65 образцов он 
присутствовал в гомозиготе. Наряду с аллельным вариан-
том 292:292 установили наличие аллельных комбинаций 
289:292 (7 образцов); 292:298 (129 образцов); 289:298 
(38 образцов) и 298:298 (17 образцов).

Обсуждение
Молекулярно-генетический анализ родительских сортов 
по ДНК-маркерам генов Md-Exp7 и Md-PG1 позволил 
для некоторых из них впервые идентифицировать аллель-
ные комбинации, а также подтвердить уже имеющуюся 
науч ную информацию для сортов Гренни Смит и Моди. 
Согласно данным (Longhi et al., 2013b), Гренни Смит 
имеет аллель 292 п. н. в гомозиготе по ДНК-маркеру гена 
Md- PG1. Сорт Моди характеризуется аналогичным ал-
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лельным вариантом (Longhi et al., 2013а). По ДНК-маркеру 
Md-Exp7SSR известно о наличии аллельного варианта 
198:202 п. н. для сорта Гренни Смит (Costa et al., 2008), 
что было подтверждено и в нашей работе. 

Из сортов, послуживших родительскими формами для 
получения гибридных растений, к генотипам с наиболее 
селекционно ценными комбинациями аллельных вариан-
тов одновременно двух генов можно отнести сорта Сме-
ральда и Гренни Смит. По маркеру Md-PG110kd наименее 
селекционно ценный аллель 298 п. н. выявлен у сортов 
Ренуар (289:298) и Ренет Симиренко (298:298). При этом 
по маркеру гена Md-Exp7 у них идентифицирован аллель-
ный вариант, представляющий ценность для селекции 
202:202, что, вероятно, может компенсировать негативное 
влияние аллельных вариантов по гену Md-PG1. В пользу 
этого говорит тот факт, что сорт Ренет Симиренко, хотя и 
уступает Гренни Смит по лежкоспособности, проявляет 
достаточно высокий уровень этого признака. Также для 

него характерно резкое снижение плотности мякоти пло-
да при повышении температуры хранения, чего нельзя 
сказать о сорте Гренни Смит, имеющем самые высокие 
показатели лежкоспособности плодов (Причко, 2018; 
Причко и др., 2019). Можно предположить, что таким об-
разом у сорта Ренет Симиренко проявляется негативное 
влияние аллельного варианта 298:298 по ДНК-маркеру 
гена Md- PG1, поскольку, как сказано выше, данный ген 
вносит более выраженный вклад в фенотипическое ва-
рьирование изменения плотности мякоти при хранении 
плодов при значениях температуры, близких к комнатной 
(Costa et al., 2010). В целом наличие информации об ал-
лельных комбинациях ДНК-маркеров целевых генов дает 
возможность корректировать пары скрещиваний для по-
вышения выхода гибридов с приоритетными аллельными 
комбинациями. 

Рассматривая распределение аллелей по ДНК-маркеру 
гена Md-Exp7, можно отметить гибридные семьи 2 и 3, 
в которых все образцы имеют гомозиготу по аллелю 
202 п. н., что соответствует аллельным вариантам роди-
тельских сортов (202:202 у всех родительских форм в этих 
комбинациях). В гибридной комбинации 5, по которой 
было проанализировано девять растений, идентифици-
рованы аллельные варианты 198:202 и 202:202, что со-
ответствует аллелям родительских сортов. Малый объем 
выборки не позволяет достоверно оценить отклонение 
распределения от ожидаемого 1:1 – (198:202) : (202:202). 
Специфическое распределение наблюдалось в гибрид- 
ных семьях 1, 4 и 6. В этих гибридных популяциях пре-
обладают растения, имеющие аллель 214 п. н. (аллель-
ные варианты 202:214 и 198:214) (табл. 2). Однако, учи-
тывая ал лели по ДНК-маркеру этого гена у родительских 
сор тов, соотношение растений, несущих аллельный ва-

Exp

1

а

б

в

2

Exp

Exp

PG

PG

PG

160

160

160

140

140

140

180

180

180

200

200

200

220

220

220

240

240

240

260

260

260

280

280

280

300

300

300

320

320

320

340

340

340

360

360

360

Рис. 1. Мультиплексный фрагментный анализ продуктов амплификации по ДНК-маркерам генов Md-Exp7 (1) и Md-PG1 (2).
На электрофореграмме приведены примеры результатов анализа образца, гомозиготного по Md-Exp7SSR и гетерозиготного по Md-PG110kd (а); гетеро-
зиготного по Md-Exp7SSR и гомозиготного по Md-PG110kd (б ) и гетерозиготного одновременно по двум целевым локусам (в).

Таблица 1. Размер фрагментов амплификации  
ДНК-маркеров для генов Md-Exp7 и Md-PG1  
у родительских сортов яблони

Родительский сорт Md-Exp7SSR Md-PG110kd

Ренет Симиренко 202 202 298 298

Моди 202 214 292 292

Смеральда 202 202 292 292

Ренуар 202 202 289 298

Фуджион 202 214 289 289

Гренни Смит 198 202 292 292
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риант 202:214, к растениям с аллелем 202 в гомозиготе 
(т. е. 202:202) в гибридных комбинациях 1 и 4 должно 
быть близким к распределению 1:1, а в выборке растений, 
полученных в комбинации 6, ожидаемым является рас-
пределение 1:1:1:1 по аллельным комбинациям 198:202, 
198:214, 202:202, 202:214. Очевидно существенное пре-
обладание растений, несущих аллель 214 п. н. 

Причиной отклонения в распределении аллельных 
вариантов является локализация гена Md-Exp7 и гена 
устойчивости к парше Rvi6 в первой хромосоме; при этом 
дистанция между ними составляет около 9 сМ (Costa et al., 
2008). В этом исследовании картирование гена Md-Exp7 
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Таблица 2. Аллельные комбинации ДНК-маркеров  
генов Md-Exp7 и Md-PG1 в сочетании с аллелями гена Md-ACS1

Md-ACS1* Md-Exp7SSR Md-PG110kd Кол-во образцов  
(номер комбинации) 

1/2 198 202 289 292 4 (семья № 5)

292 292 1 (№ 6)

292 298 2 (№ 5)

214 292 292 14 (№ 6)

202 202 289 292 2 (№ 5)

289 298 13 (№ 3 – 12 образцов,  
       № 4 – 1 образец)

292 292 2 (№ 6)

292 298 37 (№ 1 – 6 образцов,  
       № 2 – 31 образец)

298 298 13 (№ 3)

214 289 298 9 (№ 4)

202 214 292 292 27 (№ 6)

202 214 292 298 42 (№ 1)

2/2 198 214 292 292 7 (№ 6)

202 202 289 292 1 (№ 5)

289 298 4 (№ 3)

292 298 37 (№ 1 – 3 образца,  
       № 2 – 34 образца)

298 298 4 (№ 3)

214 289 298 12 (№ 4)

292 292 14 (№ 6)

292 298 11 (№ 1)

* Указаны аллельные варианты гена Md-ACS1 согласно нумерации, пред-
ложенной в (Sunako et al., 1999).

Рис. 2. Соотношение аллельных вариантов генов Md-Exp7 (а, в) и Md-PG1 (б, г) у гибридных растений с разными аллельными вариантами гена 
Md-ACS1: 1/2 (а, б ) и 2/2 (в, г). 

проводилось на гибридной популяции, полученной в ком-
бинации скрещивания сортов Прима (202:214), Rvi6rvi6 / 
Фиеста (202:202), rvi6/rvi6, что позволило установить 
дистанцию между данными генами.

В нашем исследовании в гибридных комбинациях 1, 4 
и 6 в качестве донора гена устойчивости к парше исполь-
зовался сорт Моди, имеющий аллельную комбинацию 
202:214 п. н. по ДНК-маркеру Md-Exp7SSR. В своей рабо-
те мы анализировали растения, несущие доминантный ал-
лель гена Rvi6, поэтому можно говорить о закономерности 
полученного результата и о подтверждении генетической 
дистанции между генами Md-Exp7 и Rvi6. Суммирование 
всех растений их трех гибридных комбинаций 1, 4 и 6 по-
казывает, что аллель 214 п. н. представлен у 136 растений 
из 149, а число растений без него составляет 13 (около 9 % 
от общего количества), что согласуется с генетической 
дистанцией между генами Md-Exp7 и Rvi6.

Для дополнительной проверки отсутствия ошибочно 
интерпретируемых результатов мы выполнили молеку-
лярно-генетический анализ по ДНК-маркеру Md-Exp7SSR 
для всех гибридных растений наиболее крупной гибрид-
ной семьи 1 (из трех семей, по которым наблюдалось 
отклонение наблюдаемого распределения аллелей от 
ожидаемого), независимо от наличия доминантного ал-
леля гена Rvi6. Установили, что 113 из 231 гибридного 
растения имеют аллельный вариант 202:214, а 118 рас-
тений – аллельный вариант 202:202. Таким образом, зна-
чимого отклонения от соотношения 1:1 не наблюдается 
(χ2 (1:1) = 0.11 при χ2   крит.= 3.8).

Распределение аллелей по ДНК-маркеру гена Md-PG1 
соответствует аллельным вариантам у родительских 
сортов: в комбинациях 1, 2, 4 и 6 гибридное потомство 
единообразно и имеет аллельные варианты 292:298, 
292:298, 289:298 и 292:292 соответственно. В гибридных 
комбинациях 3 и 5 представлено по два типа аллельных 
комбинаций, согласующихся с аллельными вариантами 
родительских сортов.

Рассматривая комбинации аллельных вариантов генов 
Md-Exp7 и Md-PG1 с аллелями гена Md-ACS1, присутству-
ющими в генотипе изучаемых гибридных образцов ябло-
ни, можно увидеть преобладание аллельного варианта 
202:202 п. н. по ДНК-маркеру гена Md-Exp7 и 292:298 п. н. 
по ДНК-маркеру гена Md-PG1 как в выборке гибридов с 
аллельным вариантом 1/2, так и в выборке гомозиготных 
по аллелю 2 гена Md-ACS1 гибридных образцов яблони 
(рис. 2).
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Необходимо также отметить высокую долю растений 
с аллельным набором 202:214 по ДНК-маркеру гена 
Md- Exp7 и 292:292 по ДНК-маркеру гена Md-PG1. 

Приоритетными для селекции являются образцы, не-
сущие комбинацию Md-Exp7 (202:202) + Md-ACS1 (2/2). 
Идентифицировано 46 таких образцов. Образцы, несущие 
комбинации аллелей Md-PG1 (292:292) + Md-ACS1 (2/2), 
тоже перспективны для использования в селекции и в 
качестве доноров селекционно ценных аллелей – иден-
тифицирован 21 образец. 

Однако, учитывая тот факт, что гомозиготных образцов 
по аллели 214 маркера гена Md-Exp7 не было идентифи-
цировано, а образцов с аллельным вариантом 298:298 
(наименее приоритетный для селекции) по ДНК-маркеру 
гена Md-PG1 выявлено незначительное количество – 
17 образцов из 256 растений, вошедших в изучаемую 
выборку, можно говорить о наличии широкого перечня 
селекционных форм, представляющих ценность как для 
дальнейшей селекции, так и для применения в качестве 
доноров устойчивости к парше (ген Rvi6) и комплекса 
селекционно важных аллелей одновременно нескольких 
генов, детерминирующих плотность мякоти, – Md-Exp7, 
Md-PG1 и Md-ACS1. В пользу этого свидетельствует и тот 
факт, что среди современных промышленных сортов, ак-
тивно используемых в мировом садоводстве, варианты ал-
лелей, обусловливающие средний уровень проявления це-
левого признака, имеют широкое распространение (Costa 
et al., 2008, 2010; Nybom et al., 2012; Longhi et al., 2013а, b), 
что, очевидно, обусловлено полигенным конт ролем при-
знака, при котором присутствие «средних» по селекци-
онной ценности аллелей одновременно по локусам не-
скольких генов дает желаемый фенотипический эффект.

Заключение
Таким образом, выполненная работа позволила определить 
группы образцов с различными комбинациями аллелей 
генов Md-Exp7 и Md-PG1 среди гибридных форм, несу-
щих ген устойчивости к парше Rvi6 и обладающих селек-
ционно ценными аллельными вариантами гена Md- ACS1.  
Выделены доноры с комплексом приоритетных аллелей 
для дальнейшего использования в селекции с целью соз-
дания сортов нового поколения, устойчивых к парше и 
об ладающих высоким уровнем лежкоспособности плодов.
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