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В обзоре рассмотрены перспективы использования ДНК-маркеров в селекции ячменя на устойчивость 

к токсичности ионов алюминия, бора, марганца и кадмия. В настоящее время идентифицировано достаточно 

много генов и локусов количественных признаков (QTLs), связанных с ионоустойчивостью ячменя. Стандартными 

ген-специфичными маркерами устойчивости к ионам алюминия признаны маркеры 1kb-insertion и HvMATE-

21indel, которые сцеплены с геном HvAACT1. Известные QTLs пока требуют валидации, но в перспективе могут 

служить основой для пирамидирования нескольких локусов устойчивости к ионам алюминия в одном генотипе. 

Также разработаны молекулярные маркеры, специфичные к генам устойчивости ячменя к бору (HvBot1, HvNIP2;1 

и HvBot2), выявлен и валидирован QTL устойчивости ячменя к ионной токсичности марганца QSur.yf.3, иденти-

фицированы QTLs, гены и маркеры, связанные с низким накоплением в растениях ячменя кадмия. Основное внима-

ние в большинстве исследований уделено скорее поиску и разработке маркеров, сцепленных с ионоустойчивостью, 

чем их практическому применению в селекции новых линий и сортов. Тем не менее, в селекционных программах 

уже используются маркеры, связанные с устойчивостью ячменя к высоким концентрациям ионов алюминия 

и бора. Маркер-вспомогательная селекция (MAS) имеет высокий потенциал, а достижения научного прогресса 

с течением времени делают ее технологии доступнее, проще и дешевле. 
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The review presents the perspectives of using DNA-markers in barley breeding for resistance to toxicity of aluminum, 

boron, manganese and cadmium ions. Currently, there have been identified quite a number of ion-resistance genes and quan-

titative trait loci (QTLs). Markers 1 kb-insertion and HvMATE-21indel that are linked to the HvAACT1 gene are recognized 

as standard gene-specific markers of aluminum resistance. Loci QTLs still require validation, but in the future they can serve 

as a basis for pyramiding several loci of aluminum tolerance in a single genotype. Molecular markers specific to the boron 

resistance genes of barley (HvBot1, HvNIP2;1 and HvBot2), and the QTL of barley resistance to the manganese toxicity 

(QSur.yf.3H) have also been developed. QTLs, genes, and markers related to low cadmium accumulation were identified in 

barley. Most studies focus on finding and developing markers linked to ion resistance rather than on their practical applica-

tion in plant selection. However, breeding programs have already used markers related to the resistance of barley to high 

concentrations of aluminium and boron ions. Marker-assisted selection has high potential, and in course of time advances in 

science make its technologies more accessible, easier, and less expensive. 
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Маркер-вспомогательная селекция (MAS) 

– селекция, использующая отбор с помощью 

молекулярных маркеров (или ДНК-маркеров), 

тесно сцепленных с целевым геном. Примене-

ние ДНК-маркеров позволяет сократить время 

и объем работы по созданию новых сортов, 

т. к. растения для анализа можно отбирать на 

любых стадиях развития, в том числе на ран-

них, изымая из селекционного процесса значи-

тельное количество материала. 
На данный момент существует большое 

разнообразие типов молекулярных маркеров. 
Первыми ДНК-маркерами, использовавшими-

ся в работах по генетике растений, были 
RFLP-маркеры, или маркеры полиморфизма 

длины рестрикционных фрагментов. Развитию 
исследований по картированию генов и локу-

сов способствовало появление ПЦР-маркеров, 
более дешевых и удобных в работе, чем пре-

дыдущее поколение ДНК-маркеров. Полиме-

разная цепная реакция (ПЦР) – универсальный 
метод анализа, который широко применяется 

и постоянно совершенствуется. Среди ПЦР-
маркеров востребованными и подходящими 

для идентификации генов проявили себя мик-
росателлитные маркеры (SSR-маркеры). Они 

предназначены для выявления в генотипе  
гипервариабельных последовательностей,  

состоящих из простых повторов (микросател-
литов). Следующей ступенью эволюции моле-

кулярных маркеров являются различные тех-
нологии на основе использования ДНК-чипов, 

такие как монолокусные SNP-маркеры (мар-
керы однонуклеотидного полиморфизма) и 

мультилокусные DArT-маркеры (маркеры 
ДНК-чип технологии для изучения разнообра-

зия) [1]. К SNP-маркерам относятся чипы 

GoldenGate и маркеры KASP (конкурентной 
аллель-специфичной ПЦР). Важной характе-

ристикой молекулярных маркеров является 
их пропускная способность. Она зависит, 

во-первых, от максимального количества 
локусов, которые могут быть исследованы в 

ходе анализа, во-вторых, от максимального 
количества линий или образцов, которые мо-

гут быть проанализированы в рамках одного 
эксперимента без потери экономической эф-

фективности. Вышеперечисленные ДНК-мар-
керы имеют различную пропускную способ-

ность анализа: от низкой (RFLP-маркеры) до 
средней (SSR-маркеры) и высокой (SNP- и 

DArT-маркеры). В настоящее время выделяют 
также маркерные системы с ультравысокой 

пропускной способностью анализа (англ. ultra 

high-troughput). К ним относятся GBS-маркеры 

(маркеры для генотипирования посредством 

секвенирования) [2]. 

Создание устойчивых к абиотическому 

стрессу сортов – важная задача селекции 

ячменя. Одним из факторов абиотического 

стресса является ионная токсичность почвы. 

Ионная токсичность приводит к нарушению 

физиологических процессов, происходящих 

в растениях, что в итоге служит причиной 

снижения урожайности и ухудшения качества 

растениеводческой продукции [3, 4, 5, 6, 7, 8, 

9, 10, 11]. Применение ДНК-маркеров, сцеп-

ленных с генами и локусами устойчивости 

к данному фактору, может способствовать 

оптимизации схемы селекции, уменьшению 

времени и трудозатрат, необходимых для соз-

дания нового сорта.  

Цель работы – рассмотреть перспекти-

вы использования молекулярных маркеров 

в селекции сортов ячменя на устойчивость 

к токсичности ионов алюминия, бора, марганца 

и кадмия; и на основании анализа накопленного 

за последние 50 лет мирового опыта относи-

тельно генетической детерминации устойчиво-

сти ячменя к ионной токсичности выявить наи-

более эффективные мишени и разработанные 

к ним ПЦР-маркеры для дальнейшего внедре-

ния в практическую селекцию ячменя. 

Повышение устойчивости ячменя к 

ионам алюминия. Алюминий занимает третье 

место по распространенности в литосфере по-

сле кислорода и кремния. Преобладающим 

компонентом большинства почвообразующих 

пород являются алюмосиликаты. Обычно 

алюминий находится в почве в виде трудно-

растворимых соединений, однако может быть 

и в обменно-поглощенном состоянии. Его сво-

бодные ионы в токсических концентрациях 

наносят значительный вред культурным рас-

тениям [3]. Наиболее высокая токсичность 

ионов алюминия проявляется на кислых поч-

вах, при рН ниже 4. К высокой миграционной 

и реакционной способности алюминия также 

приводит избыточное увлажнение почвы [4]. 

Из-за избытка ионов алюминия наруша-

ется минеральное питание растений. В частно-

сти, ингибируется поглощение кальция, 

транспорт фосфора в надземные органы, 

подавляется усвоение и обмен азота. Продук-

ты взаимодействия ионов алюминия с расте-

нием могут вызвать структурные и функцио-

нальные повреждения тканей. Токсичность 

алюминия затрагивает фотосинтетический ап-

парат растений: уменьшается содержание хло-
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рофилла, разрушаются хлоропласты, снижается 

интенсивность фотосинтеза. Кроме того, может 

происходить образование активных форм ки-

слорода в тканях растений, что приводит к 

окислительному повреждению биологических 

мембран, изменениям в работе антиоксидант-

ных ферментов и дисбалансу метаболитов, уча-

ствующих в окислительных реакциях. Высокие 

концентрации алюминия также влияют на вод-

ный режим, снижают всхожесть семян, тормо-

зят рост корневой системы, уменьшают длину 

и массу корней. В целом, происходит угнетение 

роста и развития сельскохозяйственных куль-

тур, снижается их урожайность [3, 4, 5]. 

В ряде зарубежных исследований был 

показан моногенный характер наследования 

алюмоустойчивости ячменя [12, 13, 14, 15, 16]. 

Еще в начале 70-х гг. прошлого века в США 

был определен локус Alp, контролирующий 

толерантность растений ячменя к алюминию 

[17]. Позднее E. Minella и M. Sorrels [13], ра-

ботая с сортом Dayton, установили располо-

жение локуса Alp на хромосоме 4 (табл. 1); 

а Y. Tang с соавторами определили RFLP-мар-

керы, тесно сцепленные с локусом Alp [14], 

благодаря чему появилась возможность отби-

рать нужные для селекции алюмоустойчивых 

сортов генотипы. 
 

Таблица 1 ‒ Гены и локусы алюмоустойчивости ячменя / 

Table 1 ‒ Genes and loci of barley aluminum resistance 
 

Локус или ген / 

Locus or gene 

Источник гена / 

Source of the gene 

Хромосомная локализация / 

Chromosomal localization 

Ссылка / 

Reference 

Alp Dayton 4HL [13, 17] 

Alt (Alp2) WB229 4HL [15, 18] 

Alp3 Brindabella 4HL [18] 

HvAACT1 (HvMATE) Murasakimochi, Dayton 4HL [19, 20] 

QTLs - 1H, 2H, 3H, 4H, 5H, 6H, 7H [21, 22, 23, 24] 

 

Однако использование RFLP-маркеров 

связано с применением радиоактивно меченых 

проб и имеет высокую стоимость [1]. В рабо-

тах группы австралийских ученых [15, 18] 

были выделены локусы толерантности к алю-

минию Alt (Alp2) у сорта WB229 и Alp3 у сорта 

Brindabella. В дальнейшем исследователи 

пришли к выводу, что Alp, Alp2 и Alp 3 явля-

ются одним и тем же локусом, вероятно с 

несколькими аллелями, контролирующими 

разную степень проявления признака, т. к. 

устойчивость к алюминию у сорта Dayton про-

является сильнее, чем у сортов WB229 и 

Brindabella [16]. 

Позднее были разработаны SSR-мар-

керы, сцепленные с локусом алюмоустойчиво-

сти ячменя. По сравнению с RFLP-маркерами, 

SSR-маркеры более просты и технологичны в 

использовании, экономически выгодны, не 

требуют обязательного использования радио-

активных изотопов, что делает их более под-

ходящими для рутинного анализа большого 

количества образцов. Среди имеющихся SSR-

маркеров стоит выделить Bmag353, Bmac310 

и HVM68, которые наиболее тесно сцеплены 

с локусом Alp и обладают высоким уровнем 

полиморфизма. Эффективность отбора алю-

моустойчивых генотипов с использованием 

маркеров Bmag353 и Bmac310 составляет от 

92 до 100 %. Маркеры Bmag353, Bmac310 и 

HVM68 нашли применение для скрининга 

исходного материала в селекционных про-

граммах Нового Южного Уэльса (Австралия) 

[15, 16]. Также с их помощью в Чили была 

создана алюмоустойчивая линия ячменя 

Andes-171-96-HvAACT1. Использование мо-

лекулярных маркеров в ходе селекции дало 

возможность сохранить 98,7 % генома рекур-

рентного родителя и успешно перенести ген 

устойчивости к алюминию от сорта-донора 

Dayton. При этом у Andes-171-96-HvAACT1 

масса зерен с одного растения в условиях ток-

сичности ионов алюминия была значимо 

выше, чем у изогенных линий, которые не 

несли гена устойчивости. Кроме того, маркер-

вспомогательный отбор в сочетании с методом 

культуры эмбрионов и выращиванием расте-

ний в теплицах позволил сократить весь 

селекционный процесс до 18 месяцев [25]. 

J. Ma с соавторами определили у ячменя 

главный QTL (локус количественного призна-

ка), отвечающий за выделение лимонной 

кислоты и совпадающий по положению на 

четвертой хромосоме c локусом Alp. Это дало 

возможность подтвердить, что основной меха-

низм алюмоустойчивости ячменя заключается 
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в выделении лимонной кислоты, нейтрали-

зующей ионы алюминия. При этом происхо-

дит связывание алюминия в виде малопод-

вижных хелатных комплексов на поверхности 

клеточных стенок корня и в ризосфере, что 

позволяет замедлить или полностью прекра-

тить поступление токсичных ионов в растение 

[26]. В 2007 году двумя авторскими коллекти-

вами были опубликованы работы по иденти-

фикации гена HvAACT1 (HvMATE), продуктом 

которого является белок-транспортер ионов 

лимонной кислоты [19, 20].  

В дальнейшем были определены раз-

личные мутации гена HvAACT1, влияющие 

на степень алюмоустойчивости сортов ячме-

ня (табл. 2). При изучении сорта Murasa-

kimochi, было обнаружено, что экспрессию 

гена HvAACT1 значительно повышает инсер-

ция размером 1023 п. н. (1kb- insertion) [27]. 

В 2013 году Bian соавторами сообщили об еще 

одной важной мутации – делеции размером 

21 п. н. (HvMATE-21indel), также увеличи-

вающей экспрессию гена HvAACT1 [28]. 

Для определения наличия или отсутствия 

данных мутаций у сортов ячменя были разра-

ботаны соответствующие ПЦР-маркеры. Мар-

керы 1kb-insertion и HvMATE-21indel в на-

стоящий момент являются стандартными ген-

специфичными маркерами алюмоустойчивос-

ти, наиболее подходящими для отбора требуе-

мых генотипов [29, 30]. В исследованиях от-

мечается, что по точности определения фено-

типической изменчивости HvMATE-21indel 

превосходит маркеры Bmag353 и Bmac310 

на 10-20%. [28, 29]. При изучении последова-

тельностей гена HvAACT1 сортов ячменя 

с разной устойчивостью к алюминию между 

ними также был выявлен однонуклеотидный 

полиморфизм (SNP-1,198), ведущий к измене-

нию аминокислотной последовательности 

синтезируемого белка. Для определения дан-

ной мутации Bian с соавторами использовали 

разработанный ими ген-специфичный маркер 

Cit7. Сравнение его c Bmac310 и Bmag353 

показало, что маркер Cit7 более точен в опре-

делении фенотипической изменчивости.   
 

Таблица 2 ‒ Мутации гена HvAACT1 (HvMATE), влияющие на алюмоустойчивость сортов ячменя /  

Table 2 ‒ Mutation of the HvAACT1 (HvMATE) gene that affect the aluminum resistance of barley varieties 
 

Мутация / Mutation Маркер / Marker Источник гена / Source of the gene Ссылка / Reference 

1kb-insertion 1kb-insertion Murasakimochi [27] 

HvMATE-21indel HvMATE-21indel Svanhals [28] 

SNP-1,198 Cit7 Br2 [31] 

 

Однако хотя SNP-1,198 и коррелирует 

с алюмоустойчивостью сортов ячменя, было 

выявлено, что он играет менее важную роль 

в проявлении признака по сравнению с мута-

циями 1kb-insertion и HvMATE-21indel [30, 31]. 

Несмотря на то, что, как уже говорилось 

ранее, во многих работах был показан моно-

генный характер наследования устойчивости 

растений ячменя к ионам алюминия, исследо-

ватели указывают, что этот признак может 

иметь полигенную природу и различаться по 

механизму регуляции [21, 32, 33]. Так в работе 

[33] сообщается о 30 генах, различающихся 

по уровню экспрессии у алюмоустойчивых 

и алюмочувствительных генотипов ячменя. 

В ходе исследований множества куль-

турных сортов и дикорастущих разновидно-

стей ячменя были определены QTLs алюмо-

устойчивости и сцепленные с ними ДНК-мар-

керы. Исследователи из Германии при работе 

с дигаплоидной популяцией ячменя Oregon 

Wolf идентифицировали минорные QTLs 

толерантности к ионам алюминия, находящие-

ся на второй, третьей и четвертой хромосомах. 

При этом использовались RFLP-, SSR- и SNP-

маркеры. Были определены тесно связанные 

с данными локусами SSR-маркеры GBM1251 

(хромосома 2), GBM1233 (хромосома 3) и 

RFLP-маркер GBR441 (хромосома 4) [21, 22]. 

Позднее группа авторов из Китая с помощью 

DArT-маркеров выявила QTLs алюмоустойчи-

вости у 166 генотипов дикорастущего и куль-

турного ячменя. Маркеры bpb-6949 (хромосо-

ма 4) и bpb-0631 (хромосома 1) определяли 

соответственно 25,6 и 23,1 % фенотипической 

изменчивости культурных сортов ячменя по 

устойчивости к ионам алюминия. Кроме того 

были идентифицированы новые QTLs алюмо-

устойчивости у дикорастущих образцов ячме-

ня на второй и седьмой хромосомах [23]. 

В Австралии также с использованием DArT-

маркеров на основании анализа 218 линий 

культурного и дикорастущего ячменя были 

определены QTLs, контролирующие алюмо-
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устойчивость растений [24]. Восемь из 22 вы-

явленных локусов совпадали с полученными 

в работе [23]. QTLs, выявленные в ходе ука-

занных исследований, требуют дальнейшего 

изучения и валидации, что позволит использо-

вать маркер-вспомогательный отбор для пира-

мидирования генов устойчивости к ионам 

алюминия в создаваемых сортах. 

Устойчивость к избыточным концен-

трациям ионов бора и марганца. Бор является 

одним из микроэлементов, необходимых для 

растений, однако разница между недостаточ-

ным содержанием бора в почве и его токсич-

ным уровнем очень невелика [34]. Проблема 

токсичности бора характерна в основном для 

засушливых почв с высокой степенью засолен-

ности [35]. Поглощение данного микроэлемен-

та растениями повышается при низком рН поч-

вы, поэтому токсичность высоких концентра-

ций бора может сильнее проявляться на кислых 

почвах. [34]. Токсичность борат-ионов приво-

дит к хлорозу, краевым ожогам нижних листьев 

ячменя, снижает урожайность культуры [6]. 

В 1999 году в работе [36] у алжирского 

образца ячменя Sahara было описано четыре 

локуса, отвечающих за устойчивость к ток-

сичности бора, и сцепленные с ними RFLP-

маркеры (табл. 3).  
 

Таблица 3 ‒ Гены и локусы устойчивости ячменя к ионам бора /  

Table 3 ‒ Genes and loci of barley resistance to boron ions 
 

Ген или QTL / Gene or QTL Хромосомная локализация / Chromosomal localization Ссылка / Reference 

QTLs 2H, 3H, 4H, 6H [36] 

HvBot1 4HL [37, 38] 

HvNIP2;1 6HL [39] 

HvBot2 3H [40] 

 

Установлено, что локус, расположенный 

на хромосоме 2, контролирует степень пора-

жения листьев. Локус на хромосоме 3 отвечает 

за рост корней под влиянием борат-ионов. 

Локус на хромосоме 6 связан с усвоением рас-

тениями ячменя бора из почвы, за что также 

отвечает локус на хромосоме 4, который, кро-

ме того, контролирует длину корней, массу 

сухого вещества и степень поражения листьев 

ячменя в условиях токсичности бора. При 

этом локусы второй и четвертой хромосом 

признаны ключевыми для MAS на устойчи-

вость сортов ячменя к ионам бора. 

В дальнейшем были определены SSR-

маркеры, подходящие для широкого примене-

ния в селекции на бороустойчивость [41, 42]. 

В 2002 году был зарегистрирован австралий-

ский сорт ячменя Sloop Vic, в который путем 

беккроссирования был перенесен локус второй 

хромосомы из генотипа Sahara [41]. L. Emebiri 

с соавторами в 2009 году сообщили об успеш-

ной интрогрессии локуса бороустойчивости, 

находящегося на хромосоме 4, в генотип 

линии пивоваренного ячменя VB9104. В ходе 

возвратных скрещиваний для отбора нужных 

генотипов использовался SSR-маркер EBmac679 

[43]. Также путем возвратных скрещиваний 

в другой работе [44] локусы бороустойчивости 

второй и четвертой хромосом ячменя были 

перенесены из генотипа Sahara в генотипы 

коммерческого сорта Sloop и селекционной 

линии VB9104. Для отбора генотипов среди 

беккроссных линий использовались SSR-мар-

керы EBmac679 и GMS003. 

В 2007 году был идентифицирован ген 

бороустойчивости HvBot1 [37, 38]. Позднее 

Schnurbusch с соавторами обнаружили, что 

за данный признак также отвечает ген 

HvNIP2;1. Продукт гена HvBot1 влияет на 

интенсивность выделения бора из корней 

в почву, а продукт гена HvNIP2;1 – на интен-

сивность поглощения бора растениями [39]. 

Установлено, что к генам-кандидатам, пред-

ставляющим интерес для MAS ячменя на 

устойчивость к бору, относится и ген HvBot2, 

чей белок тоже является транспортером бора 

и находится на хромосоме 3 в области локуса, 

выявленного ранее [39]. В 2015 году в генах 

HvBot1 и HvNIP2;1 были идентифицированы 

SNPs, которые имели место в генотипе 

Sahara, но отсутствовали у чувствительных 

к токсичности бора сортов. Исследователями 

также была выявлена характерная для образ-

ца Sahara делеция в области гена HvBot2. 

Для определения данных мутаций были раз-

работаны KASP-маркеры. Маркеры wri57 и 

wri59 позволили обнаружить ранее неизвест-

ный донор бороустойчивости – сорт Ethiopia 

756, который в дальнейшем может быть 

полезен в селекции ячменя [40]. 
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Марганец, как и бор, необходим для 

роста и развития растений, но может оказы-

вать токсичное действие при избыточной кон-

центрации. При этом ухудшается обмен ве-

ществ, нарушаются процессы закладки генера-

тивных органов, оплодотворения и налива 

зерна [7]. Токсичное действие ионов марганца 

на растения усиливается при повышенной 

кислотности почвы и возникновении анаэроб-

ных условий [45]. Х. Huang с соавторами, изу-

чая различающиеся по устойчивости к затопле-

нию сорта ячменя Yerong (устойчивый) и 

Franklin (неустойчивый), идентифицировали 

четыре QTLs, значимых для выживаемости 

растений при токсичности марганца. Также 

были определены два QTLs, контролирующие 

содержание хлорофилла в листьях ячменя в 

данных условиях. Для картирования популяции 

использовались DArT- и SSR-маркеры. Инте-

ресно, что локус QSur.yf.1H, обеспечивающий 

выживаемость растений при избытке ионов 

марганца, был определен в генотипе неустой-

чивого к затоплению сорта Franklin. Установ-

лено, что главный локус толерантности к ион-

ной токсичности марганца QSur.yf.3H распола-

гается на третьей хромосоме рядом с SSR-

маркером Bmag0013 и определяет 21 % фено-

типической изменчивости. Локус QSur.yf.3H 

валидирован и может быть использован в MAS 

сортов ячменя, устойчивых к токсичности 

марганца [46]. 

Повышение устойчивости ячменя 
к токсичности ионов кадмия. Кадмий являет-

ся одним из наиболее опасных для растений, 

животных и человека тяжелых металлов. За-

грязнение почвы происходит через сточные 

воды, отходы промышленных предприятий, а 

также при внесении фосфорных удобрений и 

пестицидов, содержащих соли кадмия. Повы-

шенная подвижность кадмия во всех средах 

приводит к сильной токсичности его ионов для 

растительного организма [47]. Под влиянием 

кадмия нарушается фотосинтетическая актив-

ность и другие важные процессы жизнедеятель-

ности растений. Это является причиной ухудше-

ния качества растениеводческой продукции [8, 

9, 10, 11]. Кроме того, поступая в организм че-

ловека вместе с пищей, кадмий негативно влияет 

на эндокринную и пищеварительную системы, 

обладает канцерогенным эффектом [48].  
На данный момент известны две страте-

гии устойчивости растений к токсичности 
ионов кадмия. Первая заключается в умень-
шении поступления ионов в корни, вторая – 
в иммобилизации и запасании кадмия внутри 
клеток растения [49]. Исходя из высокой опас-
ности кадмия для человека, интерес представ-
ляет создание сортов с низким накоплением 
данного элемента. 

 

Таблица 4 ‒ Гены и локусы устойчивости ячменя к ионам кадмия /  

Table 4 ‒ Genes and loci of barley resistance to cadmium ions 
 

Ген или QTL / Gene or QTL Хромосомная локализация/ Chromosomal localization Ссылка / Reference 

HvHMA2 7H [52] 

QTLs 1H, 2H, 3H, 4H, 5H, 6H, 7H [50, 51] 

HvHMA3 5H 
[50] 

HvIRT1 4Н 

HvNramp5 4H [50, 53] 

HvPAA1 7HS [51] 

 

Накопление кадмия в органах ячменя 

является сложным количественным призна-

ком. D. Wu с соавторами [53], проанализиро-

вав 100 сортов ячменя с использованием SNP-

маркеров, обнаружили положительную корре-

ляцию между концентрацией кадмия в побеге 

и зерне. В результате работы было идентифи-

цировано девять QTLs, связанных с накопле-

нием кадмия в корнях, 21 QTLs, отвечающих 

за накопление кадмия в побеге, 14 QTLs, кон-

тролирующих перемещение кадмия от корней 

к побегу, а также 15 QTLs, контролирующих 

накопление кадмия в зерне ячменя. Два глав-

ных QTLs, отвечающих за накопление кадмия 

в зерне, были идентифицированы на второй и 

пятой хромосомах [50]. В недавней работе [51] 

сообщается о результатах картирования попу-

ляции дигаплоидных линий, полученных при 

скрещивании устойчивого к кадмию сорта 

Weisuobuzhi и неустойчивого сорта Suyinmai 2 

с использованием SSR- и GBS-маркеров. Было 

идентифицировано 24 QTLs, связанных с раз-
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личными характеристиками роста и развития 

растений ячменя в условиях кадмиевого стрес-

са. Выявлено, что локус qShCd7H, находящий-

ся на хромосоме 7, связан с накоплением 

кадмия в побегах ячменя и определяет 17 % 

фенотипической изменчивости. Исследователи 

отмечают, что на основе GBS-маркеров 

TP18054 и TP11089, связанных с этим локу-

сом, могут быть разработаны ПЦР-маркеры 

для рутинных лабораторных исследований 

[51]. В ряде работ [50, 51, 52, 53] также опре-

делены гены, отвечающие за низкое накопле-

ние кадмия в растениях ячменя (табл. 4). 

Идентифицированные к настоящему вре-

мени QTLs, гены и связанные с ними маркеры 

в перспективе будут полезны для селекции сор-

тов ячменя с низким накоплением кадмия. 

Заключение. На данный момент иден-

тифицировано и картировано значительное 

количество генов и локусов, отвечающих за 

устойчивость ячменя к токсичности ионов 

алюминия, бора, марганца и кадмия. Сравне-

ние последовательностей генов устойчивости 

к ионной токсичности позволяет пойти дальше 

и выявить конкретные мутации, связанные 

с признаком. Так, у гена HvAACT1 установле-

но несколько мутаций, сцепленных с алюмо-

устойчивостью. Разработанные для их обна-

ружения маркеры 1kb-insertion, HvMATE-

21indel и Cit7 оказались точнее в определении 

фенотипической изменчивости, чем неспеци-

фичные SSR-маркеры Bmac310 и Bmag353. 

У генов устойчивости к бору HvBot1, HvBot2 и 

HvNIP2;1 также выявлены мутации, связанные 

с проявлением признака. 

Стоит отметить, что основное внимание 

в большинстве исследований уделяется скорее 

подбору и разработке маркеров, сцепленных 

с ионоустойчивостью, чем их практическому 

применению для селекции новых линий и сор-

тов ячменя. С одной стороны, это можно 

объяснить недостаточным уровнем взаимо-

действия между молекулярными биологами и 

селекционерами [54, 55], с другой – кажется 

вполне естественным, что поиск и разработка 

маркеров предшествуют их внедрению в схе-

мы селекции. Метод МAS имеет высокий 

потенциал, а достижения научного прогресса 

с течением времени делают ее технологии 

доступнее, проще и дешевле [54]. В селекци-

онных программах уже используются марке-

ры, связанные с устойчивостью ячменя к вы-

соким концентрациям ионов алюминия и бора. 

Применение молекулярных маркеров позволя-

ет обнаруживать новых доноров ионоустойчи-

вости, контролировать передачу целевого гена 

в ходе скрещиваний. 

Таким образом, выявление и применение 

ДНК-маркеров открывает новые перспективы 

для селекции сортов ячменя, устойчивых 

к токсичным для растения ионам. Исследова-

ния в данной области важны как с точки 

зрения повышения урожайности растений и 

качества продукции в неблагоприятных ус-

ловиях выращивания, так и с точки зрения 

безопасности и здоровья человека. 
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