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Аннотация. Урожайность и качество зерна яровой и озимой пшеницы в значительной степени зависят от устой-
чивости сортов к полеганию. Генетический контроль устойчивости к полеганию носит количественный характер 
и контролируется большим числом генных локусов, поэтому изучение генетической архитектуры данного при-
знака необходимо для создания и усовершенствования современных сортов. В работе представлены результаты 
по выявлению геномных районов, ассоциированных с устойчивостью к полеганию и сопряженными с ним при-
знаками «высота растения» и «диаметр верхнего междоузлия» у российских сортов яровой мягкой пшеницы. Фе-
нотипический скрининг 97 яровых сортов и селекционных линий мягкой пшеницы был проведен в полевых усло-
виях Западно-Сибирского региона в 2017–2019 гг. Установлено, что 54 % сортообразцов можно охарактеризовать 
как средне- и высокоустойчивые к полеганию, при этом отмечено варьирование признака по годам. Двенадцать 
сортов проявляли низкий уровень устойчивости во все годы проведения испытаний. Группировка растений по 
высоте показала, что 19 образцов относятся к полукарликам (60–84 см), остальные вошли в группу низкорослых 
растений (85–100 см). Картирование локусов было проведено с помощью полногеномного ассоциативного (GWA) 
анализа с использованием 9285 маркеров SNP. Для признаков «устойчивость к полеганию», «высота растения» и 
«диаметр верхнего междоузлия» найдено 26 значимых ассоциаций (–log p > 3) в хромосомах 1B, 2A, 3A, 3D, 4A, 5A, 
5B, 5D, 6A и 7B. Полученные результаты позволяют предположить, что районы 700–711 и 597–618 Mb хромосом 3А 
и 6А соответственно могут содержать кластеры генов, влияющих на устойчивость к полеганию и высоту растения. 
Не обнаружено районов хромосом с колокализацией локусов, ассоциированных с устойчивостью к полеганию и 
диаметром верхнего междоузлия. Данные GWA анализа могут иметь значение для разработки методов создания 
устойчивых к полеганию сортов с помощью маркер-ориентированной и геномной селекции.
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Abstract. The yield and grain quality of spring and winter wheat signif icantly depends on varieties’ resistance to lodg-
ing, the genetic basis of this trait being quantitative and controlled by a large number of loci. Therefore, the study of the 
genetic architecture of the trait becomes necessary for the creation and improvement of modern wheat varieties. Here we 
present the results of localization of the genomic regions associated with resistance to lodging, plant height, and upper 
internode diameter in Russian bread wheat varieties. Phenotypic screening of 97 spring varieties and breeding lines was 
carried out in the f ield conditions of the West Siberian region during 2017–2019. It was found that 54 % of the varieties 
could be characterized as medium and highly resistant to lodging. At the same time, it was noted that the trait varied 
over the years. Twelve varieties showed a low level of resistance in all years of evaluation. Plant height-based grouping 
of the varieties showed that 19 samples belonged to semi-dwarfs (60–84 cm), and the rest were included in the group 
of standard-height plants (85–100 cm). Quantitative trait loci (QTL) mapping was performed by means of genome-wide 
association study (GWAS) using 9285 SNP markers. For lodging resistance, plant height, and upper internode diameter, 
26 signif icant associations (–log p > 3) were found in chromosomes 1B, 2A, 3A, 3D, 4A, 5A, 5B, 5D, 6A, and 7B. The results 
obtained suggest that the regions of 700–711 and 597–618 Mb in chromosomes 3A and 6A, respectively, may contain 
clusters of genes that affect lodging resistance and plant height. No chromosome regions colocalized with the QTLs as-
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sociated with lodging resistance or upper internode diameter were found. The present GWAS results may be important for 
the development of approaches for creating lodging-resistant varieties through marker-assisted and genomic selection.
Key words: spring wheat; lodging; plant height; upper internode diameter; GWAS; QTL.

For citation: Leonova I.N., Ageeva E.V. Localization of the quantitative trait loci related to lodging resistance in spring bread 
wheat (Triticum aestivum L.). Vavilovskii Zhurnal Genetiki i Selektsii = Vavilov Journal of Genetics and Breeding. 2022;26(7): 
675-683. DOI 10.18699/VJGB-22-82

Введение
Яровая мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) относится 
к числу основных продовольственных культур, выра-
щиваемых в Западно-Сибирском регионе. Под сортами 
яровой пшеницы занято не менее 40 % всех площадей, 
что составляет около 5.5 млн га. По данным Росстата, в 
последние годы урожайность пшеницы в регионе растет 
и в среднем варьирует от 21 до 28 ц/га1. Полегание явля-
ется одним из важных факторов, приводящих к серьез-
ным потерям урожая и снижающих технологические ка-
чества зерна. В неблагоприятные годы потери урожая 
яровой мягкой пшеницы при раннем полегании, в фазе 
молочной спелости, доходят до 20–50 %, при позднем, в 
фазе восковой спелости – до 15 % (Stapper, Fischer, 1990; 
Жученко, 2004; Khobra et al., 2019). При полегании по-
севов возникают трудности механизированной уборки, 
что создает дополнительные потери при сборе урожая. 
Мониторинг погодных условий, проведенный в Западно-
Сибирском регионе за период с 1976 по 2016 г., показал, 
что происходит изменение климата в сторону экстремаль-
ности, повышения частоты шквалистых ветров, ливней, 
гроз, наносящих значительный ущерб посевам зерновых 
(Харюткина и др., 2019). С учетом неблагоприятных кли-
матических условий создание сортов с устойчивостью к 
полеганию стало особенно важной задачей. 

Устойчивость пшеницы к полеганию зависит от ком-
плекса признаков, наиболее важными из которых являют-
ся анатомо-морфологические особенности стебля. Уста-
новлено, что значительное влияние на устойчивость пше- 
 ницы к полеганию оказывает высота растения. Откры-
тие генов короткостебельности Rht (Reduced height) и 
интродукция наиболее эффективных генов и их аллелей 
(Rht-B1b, Rht-D1b, Rht8) в геном пшеницы привели к соз-
данию сортов с повышенной устойчивостью к полеганию 
(Khobra et al., 2019; Liu et al., 2022). Однако в ряде иссле-
дований было показано, что уменьшение длины стебля 
ниже оптимальной величины приводит к уменьшению 
размеров зерна, снижению массы 1000 зерен и урожай-
ности в целом (Miralles, Slafer, 1995; Flintham et al., 1997; 
Li et al., 2006). В неблагоприятных климатических усло-
виях аллели генов Rht-B1b и Rht-D1b могут негативно 
влиять на длину колеоптиля и размеры корневой систе-
мы, препятствуя укоренению растений и снижая устой-
чивость к засухе (Rebetzke et al., 1999; Ellis et al., 2004; 
Yan, Zhang, 2017). К нежелательным эффектам аллелей 
генов Rht можно отнести также уменьшение содержания 
азота в зерне и удлинение сроков «всходы–колошение», 
что в итоге снижает урожайность и ухудшает качество 
зерна (Casebow et al., 2016; Sukhikh et al., 2021). Помимо 
высоты растения, немаловажную роль играют другие па-
раметры стебля. Установлено, что диаметр соломины, ее 
1 Сельское хозяйство России. https://rosstat.gov.ru/folder/210/document/ 
13226

толстостенность и масса, количество сосудистых пучков 
и размеры механических тканей могут коррелировать с 
устойчивостью к полеганию (Berry et al., 2003; Захаров 
и др., 2014). 

Полегание носит количественный характер, проявле-
ние данного признака контролируется большим числом ге-
нов, что осложняет создание и отбор селекционных линий 
методами классической селекции и фенотипирования. По 
мнению многих исследователей, фенотипическая оценка 
устойчивости к полеганию может давать противоречивые 
результаты, поскольку полегание возникает на разных ста-
диях развития и под воздействием определенных условий 
внешней среды (Atkins, 1938; Hai et al., 2005). Методы 
маркерного анализа и идентификация геномных районов, 
ассоциированных с полеганием, могут быть использованы 
для непрямой селекции неполегающих сортов. 

Современные технологии для картирования генов и ло-
кусов количественных признаков (Quantitative Trait Loci, 
QTL) позволяют определить хромосомную и геномную 
локализацию целевых локусов и генетическую архитек-
туру количественных признаков. В настоящее время пол-
ногеномный поиск ассоциаций (Genome-Wide Asso ciated 
Study, GWAS) – это один из активно применяемых под-
ходов при картировании QTL хозяйственно важных при-
знаков. Эффективность метода была показана для выяв-
ления и локализации генов устойчивости к биотическим 
(Aoun et al., 2021; Kokhmetova et al., 2021) и абиотическим 
(Wang N. et al., 2019; Pshenichnikova et al., 2021) стрес-
совым факторам и локусов, контролирующих компонен-
ты урожайности (Luján Basile et al., 2019; Gahlaut et al., 
2021), содержание белка в зерне и хлебопекарные качества 
(Battenfield et al., 2018; Leonova et al., 2022). 

На данный момент имеется незначительное число ра-
бот, в которых использованы подходы полногеномного 
ассоциативного (GWA) анализа для картирования локу-
сов, коррелирующих с устойчивостью к полеганию либо 
с сопряженными с полеганием характеристиками стебля 
пшеницы (Cericola et al., 2017; Malik et al., 2019; Akram 
et al., 2021). Целью нашей работы были сравнительный 
скрининг коллекции сортов яровой мягкой пшеницы по 
устойчивости к полеганию, высоте растения и диаметру 
верхнего междоузлия (ДВМУ) и выявление потенциаль-
ных геномных районов, ассоциированных с полеганием 
и сопряженными с ним признаками с помощью ассоциа-
тивного картирования. 

Материалы и методы
Растительный материал и фенотипирование. В работе 
была использована коллекция из 97 сортов и селекци-
онных линий яровой мягкой пшеницы (T. aestivum L.), 
созданных в различных селекционных центрах Россий-
ской Федерации и рекомендованных для выращивания 
в регионах Западной Сибири. Подробная информация о 
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происхождении растительного материала представлена 
в Прил. 12. 

Растительный материал выращивали на поле 
 СибНИИРС – филиала ИЦиГ СО РАН (Новосибирская 
область, 54.9191° N, 82.9903° E) в течение трех сезонов 
вегетации (2017–2019 гг.). Образцы высевали вручную си-
стематическим методом в двух повторностях на делянках 
шириной 1 м, по 60 зерен в ряду, расстояние между рядами 
25 см. Полегание оценивали на стадии восковой спелости 
по методическим указаниям (Шаманин, Трущенко, 2006) 
по 5-балльной шкале, где балл 1 означает очень сильное 
полегание, механизированная уборка невозможна; 2 – 
сильное полегание; 3 – среднее полегание, наклон стебля 
к поверхности почвы под углом 45°; 4 – слабое полега-
ние, стебли слегка наклонены; 5 – полегание отсутствует. 
Группировку растений по высоте проводили согласно ме-
тодическим указаниям ВИР (Методические указания…, 
1987). Для измерения диаметра верхнего междоузлия по-
перечные срезы стебля фиксировали в 96 % этиловом 
спир те, окрашивали 1 % раствором сафранина (Safra nin O, 
ООО «Диаэм») и фотографировали с помощью стереоско-
пического микроскопа Альтами СМ0655 (ООО «Альта-
ми»), оборудованного камерой Альтами UCOS5100KPA. 
Для статистической обработки результатов использовали 
не менее 10 растений каждого образца.

Погодные условия в изучаемые годы в целом сложи-
лись благоприятно для формирования урожая (Прил. 2). 
В 2017 г. за летний период выпало 278 мм осадков, 
в 2018 г. – 380.3 мм, а в 2019 г. – 194.7 мм, тогда как 
среднемноголетнее значение составляет 220.0 мм. По 
данным агрометеорологической станции «Огурцово», 
вегетационный период 2017 г. был неустойчивым по 
температурному режиму, с частыми осадками. В мае и 
июне отмечено превышение температурного режима 
над его многолетним значением, с недостатком осадков 
в третьей декаде мая и второй декаде июня 10.5 мм (65 % 
нормы). Количество осадков в июле составило 101 мм, 
наиболее дождливой (49 мм) была первая декада месяца. 
Гидротермический коэффициент Г.Т. Селянинова (ГТК) 
равен 0.9. Метеоусловия августа были в пределах нормы, 
в третьей декаде наблюдался недостаток осадков 9.3 мм 
(40 % нормы). Средняя температура воздуха в летние 
месяцы составила 18.2 °С, что выше средней многолет-
ней на 0.6 °С. Вегетационный период 2018 г. отличался 
низкими температурами в мае (на 5 °С ниже нормы) и 
большим переувлажнением в мае–июне по сравнению 
с другими сезонами. За эти два месяца выпало 211.4 мм 
осадков, что составило более 80 % от общего количества 
осадков за сезон. В мае ГТК = 10.2, а в июне ГТК = 2.8. 
Температурный режим и количество осадков июля были 
на уровне многолетних значений, лишь в августе отмечен 
дефицит осадков – 33.3 мм (ГТК = 0.4). Погодные условия 
вегетационного периода 2019 г. были нестабильными 
из-за неравномерного выпадения осадков и колебания 
температуры во второй половине вегетации. В мае и июле 
наблюдалась дождливая погода (ГТК 2.3 и 1.4 соответ-
ственно), а в июне и августе – небольшая засуха (ГТК 0.7  
и 0.5). 
2 Приложения 1–4 см. по адресу: 
https://sites.icgbio.ru/vogis/download/pict-2022-26/appx12.pdf

Выделение ДНК, генотипирование и полногеном-
ный поиск ассоциаций. Экстракцию геномной ДНК про-
водили из 5–7-дневных проростков по модифицирован-
ному протоколу, как описано ранее (Kiseleva et al., 2016). 
Для генотипирования ДНК очищали на микроколонках 
Bio-Silica согласно протоколу производителя. Концен-
трацию ДНК определяли на приборе NanoDrop M2000 
(Thermo Scientific). Генотипирование осуществляли с 
помощью чипа Illumina Infinium 15K, состоящего из 
13 006 маркеров SNP, в компании TraitGenetics (Германия, 
www.traitgenetics.com).

Число полиморфных маркеров, использованных для 
проведения GWAS, составило 9235. Предварительно вы-
полняли фильтрацию: маркеры с частотой аллелей меньше 
5 % и маркеры, которые не амплифицировали фрагменты у 
20 % образцов и более, в анализ не включали. Ассоциации 
маркер–признак анализировали с помощью смешанной 
линейной модели (MLM) в программе TASSEL v. 5.2.70 
(Bradbury et al., 2007), с учетом структуры популяции 
(Q-матрикс) и генетического родства (K-матрикс). Q-мат-
рикс рассчитывали по байесовскому алгоритму, реали-
зованному в программе STRUCTURE 2.3.4 (Pritchard et 
al., 2000). Вероятное число субкластеров подсчитано на 
основании Delta K (ΔK) статистики (Evanno et al., 2005) 
с помощью web-программы Structure Harvester (Earl, 
vonHoldt, 2012). Генетическое родство (K-матрикс) рас-
считано в программе TASSEL v. 5.2.70. Для выявления 
достоверных ассоциаций использовали метод Бенджа- 
мини–Хохберга (Benjamini, Hochberg, 1995) и FDR-конт-
роль при p < 0.001. Хромосомную локализацию маркеров 
SNP определяли согласно аннотации IWGSC v. 1.0 (https://
triticeaetoolbox.org) и консенсусным генетическим картам 
хромосом пшеницы (Wang S. et al., 2014).

Статистическую обработку результатов проводили 
в программе STATISTICA v. 10 (http://statsoft.ru/). Для 
оценки достоверности различий между средними зна-
чениями двух выборочных совокупностей использовали 
t-критерий Стьюдента. Связь между устойчивостью к 
полеганию, высотой растения и ДВМУ определяли с по-
мощью коэффициентов корреляции Спирмена. Сравнение 
вклада генотипов, внешней среды и их взаимодействия в 
проявление признаков выполняли с помощью дисперси-
онного анализа, достоверность различий оценивали по 
критерию Фишера (F). Коэффициент наследуемости (H 2) 
рассчитывали по формуле

H 2 = 
σ2
   G

σ2
   G + 

σ 
2

   G×E
nE

 + 
σ 

2
   e
nE

,

где σ2
   G, σ 

2
   G×E, σ2

   e  – среднеквадратичные отклонения для 
генотипа, взаимодействия генотипа и среды и остаточной 
дисперсии соответственно; nE – число сезонов вегетации.

Результаты

Фенотипическая оценка признаков
Оценка устойчивости сортов к полеганию в течение трех 
лет показала, что 53 сорта из 97 проявляли умеренный и 
устойчивый тип (балл > 3.5), при этом отмечалось варьи-
рование признака по годам (табл. 1, рис. 1, а). Наиболее 

https://sites.icgbio.ru/vogis/download/pict-2022-26/appx12.pdf
https://sites.icgbio.ru/vogis/download/pict-2022-26/appx12.pdf
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высокая полегаемость наблюдалась в 2018 г., что связано 
с выпадением большого количества осадков в летний 
период. По результатам 2018 г. не отмечено сортов с 
максимальным уровнем устойчивости (балл 5). Восемь 
сортов (Новосибирская 29, Новосибирская 67, Новоси- 
бирская 91, Красноярская 90, Веснянка 8, Мариинка, 
Салимовка, Алешина) проявляли высокий уровень устой-
чивости (балл 4–5) во все годы проведения испытаний. 
Двенадцать сортов (Саратовская 29, Саратовская 42, 
Лютесценс 62, Алтайский простор, Росинка 2, Тулайков-
ская степная, Лютесценс 85, Сурента 6, Лютесценс 840, 
Кинельская 40, Латона и Волгоуральская), наоборот, 
характеризовались, низкой устойчивостью к полеганию 
(балл 1–3) по данным трехлетних наблюдений.

Высота растения и ДВМУ варьировали от 54 до 105 см 
и от 1.26 до 2.46 мм соответственно в зависимости от по-
левого сезона (см. табл. 1, рис. 1, б, в). В 2018 и 2019 гг. 
вариация по высоте растения была меньше, чем в 2017 г., 
что говорит о зависимости данного признака от почвен-
но- климатических условий. Группировка растений по 
 высоте, проведенная согласно методическим указаниям 
ВИР, показала, что 19 сортообразцов относятся к полу-
карликам (60–84 см), а остальные вошли в группу низко-
рослых растений (85–100 см).

По данным дисперсионного анализа, достоверный 
вклад в фенотипическое проявление изученных признаков 
оказывали генотип (G), факторы внешней среды (E) и их 
взаимодействие (G × E) (Прил. 3). Величина коэффициен-
та наследуемости для высоты растения составила 78 %, 
то гда как для устойчивости к полеганию и для ДВМУ – 
51 и 59 % соответственно, что свидетельствует о высоком 
влиянии факторов внешней среды на фенотипическое 
проявление этих признаков. Поскольку для всех признаков 
отсутствовал нормальный характер распределения, анализ 
корреляционных связей был проведен с применением 
ранговых корреляций Спирмена. Показаны достоверные 
отрицательные корреляции полегания с высотой растения 
(r = –0.48***) и положительные – с диаметром верхнего 
междоузлия (r = 0.35***), при этом корреляции между 
высотой растения и ДВМУ были слабыми (r = 0.20**).

Полногеномный поиск ассоциаций
Обработка результатов генотипирования с помощью про-
граммы STRUCTURE позволила разделить коллекцию 
сор тов на пять предполагаемых субкластеров, включаю-
щих 22, 7, 20, 25 и 23 генотипа соответственно (рис. 2). 
При этом группировка образцов не совпадала с их проис-
хождением от организаций-оригинаторов (см. Прил. 1). 

Таблица 1. Характеристика сортов яровой мягкой пшеницы по устойчивости к полеганию, высоте растения  
и диаметру верхнего междоузлия, основанная на результатах оценки признаков в 2017–2019 гг. 

Признак 2017 2018 2019

Среднее ± SD Диапазон Среднее ± SD Диапазон Среднее ± SD Диапазон

Устойчивость к полеганию 4.7 ± 0.75 1–5 2.6 ± 1.0 1–4 4.1 ± 0.86 2–5 

Высота растения, см 82.5 ± 9.4 54.0–101.4 81.8 ± 7.91 62.0–97.3 91.0 ± 6.85 71.9–104.6

ДВМУ, мм 1.68 ± 0.17 1.26–2.32 1.71 ± 0.17 1.37–2.46 1.79 ± 0.12 1.48–2.17

Примечание. SD – среднеквадратичное отклонение.

Рис. 1. Гистограммы и боксплоты, иллюстрирующие распределение 
сортов яровой мягкой пшеницы по устойчивости к полеганию (а), вы-
соте растения (б ) и диаметру верхнего междоузлия (в).
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Для выявления ассоциаций маркер–признак было ис-
пользовано 9235 полиморфных SNP-маркеров. Количе-
ство маркеров, картированных в хромосомах геномов A, 
B и D, значительно различалось, наименьшее их число 
было отмечено для хромосом 4-й гомеологической груп-
пы (Прил. 4). Для 607 маркеров данные о локализации на 
генетических и физических картах хромосом пшеницы 
отсутствуют. GWAS, выполненный по результатам оценок 
трех сезонов вегетаций, выявил 26 маркеров SNP, значимо 
( р < 0.001) ассоциированных с устойчивостью к полега-
нию, высотой растения и ДВМУ (табл. 2). Одиннадцать 
маркеров (GENE-3066_157, BS00076772_51, RAC875_ 
c103443_475, BS00011514_51, Tdurum_contig97342_274, 
BS00068710_51, Excalibur_c96921_206, Ex_c69054_723, 
Ra_c6429_1217, BobWhite_c12261_130, Excalibur_c8931_ 
432) проявляли ассоциации с изучаемыми признаками по 
результатам нескольких полевых сезонов (см. табл. 2). 

Для признака «устойчивость к полеганию» было найде-
но восемь достоверных SNP в пяти локусах, расположен-
ных в хромосомах 1В, 2А, 3А, 3D и 6А согласно данным 
физического картирования референсного генома пше-
ницы IWGSC RefSeq v1.0. Высокодостоверные ассоциа - 
ции (p < 0.00002) показаны для локусов QLdg.icg-1B и 
QLdg.icg-2A, находящихся в хромосомах 1B и 2А соот-
ветственно (см. табл. 2). Наличие благоприятных аллелей 
повышало устойчивость к полеганию в среднем на 0.4–
0.8 балла в зависимости от локуса (табл. 3). Для локусов 
в хромосоме 3А в районе 711.20 Мb и в хромосоме 6А в 
диапазоне 596.90–598.63 Mb отмечено, что повышение 
устойчивости сортов, содержащих благоприятные аллели, 
сопровождается снижением высоты растения на 3 см. Ло-
кус QLdg.icg-3D был картирован в диапазоне 1.25–1.27 Мb 
хромосомы 3D, при этом у восьми сортов (Саратовская 29, 
Саратовская 42, Лютесценс 62, Тулайковская белозерная, 
Волгоуральская, Лютесценс 80, Альбидум 73, Ильинская) 
выявлены неблагоприятные аллели марке ров Excalibur_
c19658_127 и Kukri_c24488_1603. Присутствие данных 
аллелей сопровождалось достоверным снижением устой-
чивости к полеганию и уменьшением ДВМУ (см. табл. 3).

Девять SNP, значимо ассоциированных с признаком 
«диаметр верхнего междоузлия», входят в состав четы-
рех локусов в хромосомах 5B, 5D, 4A и 7B (см. табл. 2). 
GWA анализ свидетельствует о том, что благоприятные 
аллели локусов с положительным эффектом содержатся 
в геноме не более чем у 10 % изученных сортов. Для при-
знака «высота растения» наиболее значимые ассоциации 

были идентифицированы в хромосомах 3А, 5А, 6А и 7В 
(см. табл. 2). В хромосоме 3А определены два локуса, один 
из которых (QHt.icg-3A-1) находится в районе 577.58 Мb, 
другой (QHt.icg-3A-2) – 700.94 Mb. Интерес представляет 
локус QHt.icg-3A-2, который одновременно со значитель-
ным снижением высоты, в среднем на 7.3 см, повышает 
устойчивость к полеганию. Благоприятные аллели локу-
сов в хромосомах 5А, 6А и 7В содержатся в геномах 11, 
90 и 12 % сортов соответственно и вызывают снижение 
высоты растения в среднем на 4–5 см.

Обсуждение
В исследовании проведен поиск генетических факторов, 
определяющих устойчивость к полеганию коллекции 
яровых сортов мягкой пшеницы российской селекции. 
На сегодняшний день лишь немногие работы посвящены 
выявлению генетических детерминант для устойчивости 
пшеницы к полеганию, в связи с тем, что данный признак 
имеет мультигенный характер и в значительной степени 
зависит от факторов внешней среды и стадии развития 
растения. Тем не менее за последние два десятилетия 
опубликованы результаты по идентификации QTL как 
для устойчивости к полеганию, так и для морфологиче-
ских и анатомических параметров стебля, которые могут 
влиять на полегаемость пшеницы. 

С помощью классического генетического картирования 
главные и минорные локусы для устойчивости к полега-
нию были обнаружены в большинстве хромосом мягкой 
пшеницы: 1B, 2A, 2D, 3A, 4A, 4B, 4D, 5A, 5B, 6A, 6B, 
6D, 7B, 7D (Keller et al., 1999; Hai et al., 2005; Berry P.M., 
Berry S.T., 2015; Dreccer et al., 2022). Определены маркеры, 
расположенные вблизи целевого локуса. Однако следует 
отметить значительную протяженность найденных райо-
нов локализации целевых QTL из-за ограниченного числа 
использованных для картирования маркеров (Börner et al., 
2002; Verma et al., 2005). 

Полногеномное ассоциативное картирование считается 
более эффективным методом для поиска целевых локусов, 
поскольку в анализе используются образцы с большим 
генетическим разнообразием в сравнении с двуродитель-
скими картирующими популяциями. Кроме того, высокое 
покрытие маркерами SNP позволяет более точно картиро-
вать локусы и сузить интервалы их локализации. В нашей 
работе с помощью GWA анализа выявлено пять локусов 
в хромосомах 1B, 2A, 3A, 3D и 6A, ассоциированных с 
устойчивостью сортов российской селекции к полега-
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Рис. 2. Популяционная структура сортов яровой мягкой пшеницы, рассчитанная на основании генотипирования марке-
рами SNP.
На вертикальной оси обозначены коэффициенты принадлежности образцов к субкластеру. Состав кластеров представлен в Прил. 1.
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Таблица 2. Список маркеров SNP, ассоциированных с устойчивостью к полеганию, диаметром верхнего междоузлия 
 и высотой растения у сортов яровой мягкой пшеницы

Признак Маркер Хромосома Позиция, Mb Аллель** Локус p R2 (%)

Полегание wsnp_JD_rep_c63201_40318622 1B 613.413276 T/C QLdg.icg-1B 1.69E–06 14.8

GENE-3066_157* 2A 726.025003 С/T QLdg.icg-2A 1.87E–06 22.8

GENE-0638_1119 2A 728.071406 A/C 5.07E–05 20.6

BS00076772_51* 3A 711.202928 C/A QLdg.icg-3A 8.68E–05 15.8

Excalibur_c19658_127 3D      1.253733 A/G QLdg.icg-3D 2.30E–04 18.7

Kukri_c24488_1603 3D      1.270574 G/A 3.91E–04 15.8

Tdurum_contig75700_411 6A 598.635440 G/A QLdg.icg-6A 2.41E–04 13.2

RAC875_c103443_475* 6A 596.903227 A/G 1.32E–04 14.2

ДВМУ BS00011514_51* 5B 572.547199 T/C QSd.icg-5B 3.01E–06 21.4

Tdurum_contig97342_274* 5B 558.118788 T/C 1.49E–05 22.3

BS00068710_51* 5B 558.120029 T/C 2.30E–04 16.1

D_GDS7LZN02I3554_251 5D 548.942211 A/G QSd.icg-5D 8.01E–05 15.1

BS00022267_51 5D 550.511075 С/T 9.67E–05 14.0

BS00025017_51 5D 551.059358 T/C 1.57E–04 10.8

Kukri_c15823_196 4A 615.446891 T/C QSd.icg-4A 2.80E–04 12.5

Excalibur_c30378_344 4A 615.437250 G/T 5.01E–04 12.1

RAC875_c21489_908 7B 634.387709 T/C QSd.icg-7B 1.72E–04 17.6

Высота 
растения

TA001128-1276 3A 577.576777 C/T QHt.icg-3A-1 3.25E–04 20.2

Excalibur_c5977_440 3A 577.576266 G/T 2.67E–04 16.7

Excalibur_c96921_206* 3A 700.946020 A/G QHt.icg-3A-2 2.02E–04 12.8

BS00022299_51 5A 679.740028 T/G QHt.icg-5A 4.36E–04 16.7

Ex_c69054_723* 6A 609.452924 C/T QHt.icg-6A 4.91E–04 16.2

Ra_c6429_1217* 6A 614.164297 C/T 5.37E–04 16.1

BobWhite_c12261_130* 6A 617.482504 C/T 5.37E–04 16.1

Excalibur_c8931_432* 7B 638.710248 C/T QHt.icg-7B 6.68E–04 17.5

wsnp_Ex_c45195_51056617 7B 645.131391 G/A 5.37E–04 17.3

  * Маркеры, для которых установлены ассоциации по данным не менее двух сезонов вегетации. 
** Жирным выделен благоприятный аллель.

Таблица 3. Устойчивость к полеганию, высота растения и диаметр верхнего междоузлия  
у яровых сортов мягкой пшеницы в зависимости от аллельного состояния локусов

Локус SNP Аллель Устойчивость  
к полеганию, баллов

Высота  
растения, см

Диаметр верхнего 
междоузлия, мм

QLdg.icg-1B wsnp_JD_rep_c63201_40318622 T 4.4 ± 0.28** 89.7 ± 4.8 1.73 ± 0.13

C 3.7 ± 0.65 85.6 ± 5.3 1.75 ± 0.12

QLdg.icg-2A GENE-3066_157 C 4.1 ± 0.44** 89.2 ± 5.1 1.75 ± 0.10

T 3.7 ± 0.73 89.5 ± 5.2 1.73 ± 0.13

QLdg.icg-3A BS00076772_51 C 3.9 ± 0.53** 87.2 ± 3.6* 1.74 ± 0.13**

A 3.1 ± 0.78 90.4 ± 4.1 1.63 ± 0.07

QLdg.icg-3D Excalibur_c19658_127 A 3.8 ± 0.56*** 89.8 ± 4.8 1.74 ± 0.13**

G 3.1 ± 0.93 88.4 ± 4.8 1.64 ± 0.10

QLdg.icg-6A Tdurum_contig75700_411 G 3.8 ± 0.67** 87.1 ± 4.5* 1.72 ± 0.12

A 3.3 ± 0.71 90.2 ± 3.8 1.73 ± 0.13

Примечание. Указаны средние значения со стандартным отклонением (X ± SD), рассчитанные по результатам оценок в 2017–2019 гг. Достоверность 
отличий между показателями признака для различных аллелей: * p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001.
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нию. К настоящему времени известно всего несколько 
публикаций, в которых данный подход применялся для 
детекции генетических факторов, ассоциированных как 
с устойчивостью пшеницы к полеганию, так и с анатоми-
ческими параметрами стебля. С использованием полно-
геномных исследований генетические детерминанты для 
устойчивости к полеганию обнаружены в хромосомах 1B, 
2A, 3A, 3D, 4B, 5B, 6D и 7А (Cericola et al., 2017; Singh 
et al., 2019; Akram et al., 2021). По данным (Malik et al., 
2019), проявление QTL и их хромосомная локализация 
зависели также от стадии развития растения: на ранних 
стадиях (колошение) ассоциации маркер–признак были 
обнаружены в хромосомах 1B, 4B, 5B и 7A, на поздних 
(созревание) – в хромосомах 1B, 2A, 3D, 4B, 5B и 6D.

Суммируя опубликованную информацию по генетиче-
скому и ассоциативному картированию, можно сделать 
вывод, что наиболее значимые ассоциации для устойчи-
вости к полеганию выявляются в хромосомах 3А, 2A и 1B, 
что совпадает с нашими данными. Различия заключаются 
только в позиции локусов на хромосомах, которые зависят 
от генетического бекграунда использованного сортового 
материала. Исходя из полученных нами результатов, сде-
лано предположение, что районы 700–711 и 597–618 Mb 
физических карт хромосом 3А и 6А соответственно могут 
содержать кластеры генов, ответственных за высоту рас-
тения и устойчивость к полеганию (см. табл. 2).

О том, что локусы, ответственные за устойчивость к по-
леганию, могут совпадать по локализации с локусами для 
анатомических параметров, известно из публикаций. По 
данным P.M. Berry и S.T. Berry (2015), район 53–82 сМ 
генетической карты хромосомы 3А содержит кластер 
генов, определяющих полегание, высоту растения, длину 
междоузлий, диаметр и толщину стебля. Другие авторы 
обнаружили колокализацию локусов для устойчивости 
к полеганию и для высоты растения (Keller et al., 1999; 
Verma et al., 2005; Malik et al., 2019). В настоящее время 
в каталоге генных символов задокументировано 25 генов 
Rht, детерминирующих высоту растений (https://shigen.
nig.ac.jp/wheat/komugi/genes/symbolClassList.jsp). Гены 
Rht-B1, Rht-D1, Rht-8 и их аллели, приводящие к значи-
тельному снижению высоты растения, картированы в хро-
мосомах 4BS, 4DS, 2DS соответственно (Gale et al., 1975; 
Korzun et al., 1998; Peng et al., 1999; Черноок и др., 2019). 
В нашем исследовании наиболее значимые ассоциации 
для признака «высота растения» были выявлены в хро-
мосомах 3А, 5А, 6А и 7В, что позволяет предположить 
отсутствие высокоэффективных генов короткостебель-
ности в геноме изученных сортов.

С использованием генетического картирования и 
GWA анализа показано, что в хромосомах 3A, 5А и 7В 
есть локусы, контролирующие высоту растения (Ain et 
al., 2015; Gao et al., 2015; Akram et al., 2021; Muhammad 
et al., 2021). Несколько генов было идентифицировано в 
хромосоме 6А; часть из них (Rht14, Rht16, Rht18, Rht25) 
находится в коротком плече, ген Rht24 – в длинном плече 
(Vikhe et al., 2017; Würschum et al., 2017; Ford et al., 2018; 
Mo et al., 2018). Полногеномное картирование Rht локу-
сов в хромосоме 6А свидетельствует о том, что в районе 
416–550 Mb физической карты псевдомолекулы находят-
ся гены Rht18 (Ford et al., 2018) и Rht24 (Würschum et al., 

2017), что соответствует приблизительному расположе-
нию локуса Qht. icg-6A в нашей работе. Детальные сведе-
ния об аллельном составе генов короткостебельности в 
геноме российских сортов яровой пшеницы отсутствуют. 
Для выявления связи между отдельными аллелями генов 
Rht и полеганием необходимы дополнительные исследова-
ния, в том числе тестирование коллекции на присутствие 
генов Rht с привлечением специфических молекулярных 
маркеров. 

Данные о связи между диаметром междоузлий и устой-
чивостью к полеганию неоднозначны. Некоторые авторы 
утверждают, что длина и диаметр как верхнего, так и 
нижнего междоузлия злаковых культур играют роль в 
устойчивости к полеганию (Berry P.M., Berry S.T., 2015; 
Packa et al., 2015; Дёмина, 2019). По другим сведениям, 
корреляции выявляются только для нижнего междоузлия 
либо не обнаруживаются вообще (Захаров и др., 2014; 
Зайцева, Щенникова, 2020). Нами не найдено районов 
хромосом с колокализацией локусов, ответственных за 
диаметр верхнего междоузлия и устойчивость к полега-
нию. Можно также отметить, что корреляционные связи 
между устойчивостью к полеганию и ДВМУ были сла-
быми. По всей видимости, диаметр верхнего междоузлия 
изученных сортов не влияет существенно на устойчивость 
к полеганию.

Заключение
Проведенное исследование показало, что GWA анализ 
может эффективно использоваться для изучения гене-
тической архитектуры сложных признаков. С помощью 
этого подхода был идентифицирован ряд маркеров, ас-
социированных с устойчивостью к полеганию, высотой 
растения и диаметром верхнего междоузлия у коллекции 
российских сортов яровой пшеницы. С одной стороны, 
полученные данные подтверждают выводы, сделанные 
предыдущими исследователями, о наиболее критических 
хромосомах, в которых содержатся локусы для устойчи-
вости к полеганию. С другой стороны, результаты могут 
иметь значение для выявления образцов, обладающих 
же лательным сочетанием аллелей по нескольким при-
знакам, с последующим включением этих образцов в се-
лекционные программы.
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