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Одним из направлений селекции яблони на Среднем Урале является создание сортов с длительной лежко-

стью плодов. Способность плодов яблони сохранять свои потребительские качества длительный период является 

одним из важных показателей сорта. Значительную роль при хранении плодов играет количество вырабатываемо-

го в них этилена. В работе представлены результаты идентификации генов, вовлеченных в контроль биосинтеза 

этилена у сортов яблони селекции Свердловской селекционной станции садоводства. Всего проанализирован 

21 сорт яблони. Основной задачей исследования было обнаружение аллелей Md-ACO1-1 и Md-ACS1-2 в гомозигот-

ном состоянии. Сочетание этих аллелей в одном генотипе снижает выработку этилена в плодах, что способ-

ствует их длительной лежкости. Проведенный анализ показал наличие полиморфизма по двум исследуемым генам. 

Для гена Md-ACO1 характерно наличие двух аллелей у большинства сортов. Аллель Md-ACO1-1 в гомозиготном 

состоянии идентифицирован у сорта Исетское позднее. Анализ гена Md-ACS1 выявил преобладание аллельной 

формы Md-ACS1-1. Аллельная форма Md-ACS1-2 отмечена только у гетерозиготных образцов. Сочетание аллелей 

Md-ACO1-1 и Md-ACS1-2 в гомозиготном состоянии не обнаружено. Однако для селекционной работы представ-

ляют интерес и гетерозиготные формы. Они могут служить генисточником признака сниженного биосинтеза 

этилена при создании сортов с длительным сроком хранения. Такими сортами являются Сокол ясный, Аксена, 

Розоватое зимнее, Свердловчанин, Исетское позднее и Благая весть. Проведено сравнение сроков хранения плодов  

и генотипа сорта. Аллели, ассоциированные со сниженным уровнем биосинтеза этилена, характерны как для 

сортов с низкой, так и для сортов с высокой степенью лежкости. 
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One of the directions of apple breeding in the Middle Urals is the development of varieties with a long-term storability. 

The ability of apples to maintain their consumer qualities for a long period is one of the most important indicators of the 

variety. A significant role in the storage of apples is played by the amount of ethylene produced in them. The paper presents 
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the results of identification of genes involved in the control of ethylene biosynthesis in apple varieties selected by the 

Sverdlovsk horticultural breeding station. A total of 21 apple varieties were analyzed. The main objective of the study was to 

detect Md-ACO1-1 and Md-ACS1-2 alleles in the homozygous state. The combination of these alleles in one genotype reduces 

the production of ethylene in fruits, which contributes to their long-term storability. The analysis showed the availability of 

polymorphism in the two studied genes. The Md-ACO1 gene is characterized by the availability of two alleles in most varieties. 

The homozygous Md-ACO1-1 allele was identified in the Isetskoe pozdnee variety. Analysis of the Md-ACS1 gene revealed the 

predominance of the Md-ACS1-1 allele form. The Md-ACS1-2 allelic form was observed only in heterozygous samples. 

No combination of Md-ACO1-1 and Md-ACS1-2 alleles was found in the homozygous state. However, heterozygous forms are 

also of interest for breeding. They can serve as a source of a character of reduced ethylene biosynthesis when creating 

varieties with a long-term storability. Such varieties are Sokol yasnyy, Aksena, Rozovatoe zimnee, Sverdlovchanin, Isetskoe 

pozdnee, Blagaya vest'. The comparison of fruit storage periods and the genotype of the variety has been made. Alleles 

associated with a reduced level of ethylene biosynthesis are typical both for the varieties with low and high storability.      

Key words: Md-ACO and Md-ACS ethylene synthesis genes, storability of fruits, horticulture of the Middle Urals 
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Селекция яблони на Среднем Урале – 

относительно новое направление в отечест-

венном плодоводстве. Суровый климат и  

отсутствие естественного ареала распростра-

нения дикорастущих видов яблони не способ-

ствовали развитию культуры выращивания 

и создания местных сортов вплоть до конца 

XIX века, когда отдельные садоводы-опытники 

начали попытки создания сортов яблони, 

приспособленных к местным условиям. 

В течение последних десятилетий сотрудни-

ками Свердловской селекционной станции  

садоводства создан ряд уникальных сортов, 

адаптированных к условиям уральского регио-

на. Эти сорта обладают высокой зимостойко-

стью, повышенной устойчивостью к абиоти-

ческим стрессорам и болезням. Одним из 

направлений селекции яблони на Среднем 

Урале является получение позднезимних и 

зимних сортов с продолжительным периодом 

хранения плодов [1]. 

Срок хранения плодов – одна из ключевых 

характеристик сорта яблони. Он зависит не толь-

ко от сроков сбора, условий хранения и транс-

портировки плодов, но от биологических осо-

бенностей сорта. Сложная генетическая струк-

тура данного признака значительно затрудняет 

процесс создания новых генотипов с высокими 

показателями лежкости. Одним из путей реше-

ния данной проблемы является использование 

маркер-опосредованной селекции [2]. 

Для изучения генетического потенциала 

яблони по степени сохранности плодов создан 

ряд молекулярных маркеров. Они успешно 

применяются как в зарубежных, так и отечест-

венных исследованиях [3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 11]. 

На срок хранения плодов значительно 

влияет количество эндогенного этилена. Уста-

новлено, что его синтез у растений зависит от 

двух ферментов 1-аминоциклопропан-1-карбо-

ксилатсинтаза (АСС-синтаза (ACS) и 1-амино-

циклопропан-1-карбоксилатоксидаза (ACO). 

За выработку этих ферментов отвечают две 

большие группы генов. Хорошо изучены из 

них два гена Md-ACO и Md-ACS [9, 12, 13, 14, 

15, 16]. Наибольшее влияние на выработку 

этилена в плодах оказывает ген Md-ACS1, 

который имеет два аллельных варианта 

Md-ACS1-1 и Md-ACS1-2. Аллель Md-ACS1-2 

связан со сниженным уровнем этилена, что 

обусловлено вставкой ретротранспозона 

в промотерной зоне [15, 9]. Два аллеля также 

были выявлены у локуса Md-ACO. Мутация 

сайта в третьем интроне является причиной 

низкого уровня экспрессии гена у аллеля 

Md-ACO1-1 [15, 17, 18, 19]. 

Цель работы – провести анализ сортов 

яблони селекции Свердловской селекционной 

станции садоводства с использованием марке-

ров генов, вовлеченных в контроль биосинтеза 

этилена, и выявить генисточники ценного при-

знака для дальнейшей селекционной работы. 
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Материал и методы. Для проведения 

молекулярно-генетического анализа использо-

вали следующие методы. Выделение ДНК 

проводили из молодых листьев с использова-

нием реагентов «Проба-НК» производства 

ООО «АгроДиагностика». Реакционная смесь 

для ПЦР объемом 15 мкл содержала: 20 нг 

ДНК, 1,5 мМ dNTP, 2,5 мМ MgSO4, 10 пМ 

каждого праймера, 1 ед. Taq-полимеразы и 10х 

стандартного ПЦР-буфера. Реакцию проводи-

ли с помощью прибора SimpliAmp (Life 

Technology) по программе: 94 °C – 2 мин; 

35 циклов: 65 °C – 45 с, 72 °C – 2 мин, 94 °C – 

45 с; 1 цикл: 65 °C – 45 с; 72°C – 10 мин. [15]. 

Продукты амплификации разделялись путем 

электрофореза в 2-процентном агарозном геле. 

После электрофореза гель анализировали в 

ультрафиолетовом свете с использованием 

трансиллюминатора. Оценку коллекционного 

материала проводили с применением ранее 

созданных молекулярных маркеров. При про-

ведении реакции использованы последова-

тельности праймерных пар, синтезированных 

ЗАО «Синтол», г. Москва (табл. 1). 
 

Таблица 1 – Последовательности праймерных пар, использованных в работе / 

Table 1 – Sequences of primer pairs used in the work 
 

Праймерные пары / 

Primer pairs 
Последовательность / Sequence 

Источник / 

Reference 

Md-ACOl F 5ʹ-TCC CCC CAA TGC ACC ACT CCA-3ʹ 

[15] 
Md-ACOl R 5ʹ-GAT TCC TTG GCC TTC ATA GCT TC-3ʹ 

Md-ACSl F 5ʹAGAGAGATGCCATTTTTGTTCGTAC-3ʹ 

Md-ACSl R 5ʹ-CCTACAAACTTGCGTGG GGATTATAAGTGT-3ʹ 

 

В качестве биологических объектов 

исследования использованы сорта селекции 

Свердловской селекционной станции садовод-

ства. Всего проанализирован 21 сорт яблони 

(табл. 2). 

Оценку степени лежкости проводили 

с использованием холодильной камеры Ариа-

да Рапсодия R1400M без регулируемой газо-

вой среды при температуре +4 °С. Плоды ана-

лизируемых сортов яблони собирали в стадии 

технической зрелости, каждого сорта было 

собрано по 100 плодов, которые помещали 

в пластиковые контейнеры в 2 слоя, а затем 

устанавливали в камеру. Окончание срока 

лежкости считали при потере товарных 

качеств у 10 % плодов. Срок хранения плодов 

оценивался на протяжении трех лет. 

Результаты и их обсуждение. Для всех 

исследуемых образцов получены четкие вос-

производимые фрагменты (рис. 1, 2). 

Анализ сортов яблони Свердловской 

селекционной станции садоводства по локусу 

Md-ACO1 показал наличие двух аллельных 

вариантов гена Md-ACO1-1 (525 пн) и 

Md-ACO1-2 (587 пн) (рис 1, табл. 2).  

 

 

 

 

Рис. 1. Результаты идентификации гена 

Md-ACO1 у сортов яблони Свердловской 

селекционной станции садоводства: 

1 – Аксена; 2 – Экранное; 3 – Розоватое зимнее; 

4 – ВЭМ розовый; 5 –  Соковое-3; 

М – маркер молекулярного размера 100 пн / 

Fig. 1. The results of the identification of the 

Md-ACO1 gene in аpple varieties of the Sverdlovsk 

horticultural breeding station: 1 – Aksena; 

2 – Ekrannoe; 3 – Rozovatoe zimnee; 4 – VEM 

rozovyj; 5 –  Sokovoe-3; М – molecular weight 

marker (100 bp) 
 

Большинство исследуемых образцов 

(15 сортов) являются гетерозиготами по дан-

ному локусу и несут оба аллеля. Гомозиготным 

по аллелю Md-ACO1-1 является сорт Исетское 

позднее. Образцы Папироянтарное, Розочка, 

Таватуй, Экранное, Краса Свердловска, 

Первоуральская – гомозиготы по аллелю 

Md-ACO1-2.  



ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ: РАСТЕНИЕВОДСТВО / 
ОRIGINAL SCIENTIFIC ARTICLES: PLANT GROWING 

Аграрная наука Евро-Северо-Востока / 

Agricultural Science Euro-North-East, 2019; 21(6):706-712                                                                                    709 

Таблица 2 – Распределение аллельных вариантов генов биосинтеза этилена у анализируемых сортов 

яблони и сроки их хранения / 

Table 2 – Distribution of allelic variants of ethylene biosynthesis genes in the analyzed аpple varieties and 

their storage periods 
 

Сорт / Variety 

Гены биосинтеза этилена (пн) /  

Ethylene biosynthesis genes (bp) 
Лежкость 

плодов, дни /  

Storability of 

fruits, day 

Md-ACO1 Md-ACS1 

Md-ACO1-1 

(525 пн/bp) 

Md-ACO1-2 

(587 пн/bp) 

Md-ACS1-1 

(489 пн/bp) 

Md-ACS1-2 

(655 пн/bp) 

Летнего срока созревания / Summer 

Сокол ясный / Sokol yasnyy +* + + + 27±6** 

Аксена / Aksena + + + + 24±9 

Серебряное копытце / 

Serebryanoe kopytce 
+ + + – 34±16 

Горнист / Gornist + + + – 26±5 

Исеть белая / Iset' belaya + + + – 23±9 

Папироянтарное / 

Papiroyantarnoe  
– + + – 24±8 

Уральское розовое / 

Ural'skoe rozovoe 
+ + + – 28±9 

Осеннего срока созревания / Autumn 

Розочка / Rozochka – + + – 57±20 

Соковое-3 / Sokovoe-3 + + + – 31±15 

Розоватое зимнее / 

Rozovatoe zimnee 
+ + + + 59±17 

Таватуй / Tavatuj – + + – 64±17 

Экранное / Ekrannoe – + + – 121±32 

Румянка свердловская / 

Rumyanka sverdlovskaya 
+ + + – 115±35 

Данила / Danila + + + – 57±5 

Родниковая / Rodnikovaya + + + – 97±23 

Зимнего срока созревания / Winter 

Свердловчанин / 

Sverdlovchanin 
+ + + + 146±13 

Исетское позднее / 

Isetskoe pozdnee 
+ – + + 171±15 

Краса Свердловска / 

Krasa Sverdlovska 
– + + – 204±56 

ВЭМ розовый / VEM rozovyj  + + + – 177±19 

Первоуральская / 

Pervoural'skaya  
– + + – 231±23 

Благая весть / Blagaya vest' + + + + 280±44 
 

* «-» − отсутствие маркера / absence of the marker, «+» − наличие маркера / presence of the marker, 

** среднее значение / average; ± − ошибка среднего / average error. 
 

 − наличие у образца двух маркеров лежкости / the sample has two markers of storability 
 

Предыдущий анализ сортов яблони 

отечественной и зарубежной селекции показал 

аналогичный результат. Так, при анализе 

72 образцов ген Md-ACO1 в гетерозиготном 

состоянии был идентифицирован у 56 [2]. 

Преобладание гетерозиготных форм отмечены 

и при другом исследовании 48 сортов отече-

ственной селекции [6]. Анализ 96 сортов рос-

сийской народной селекции показал, что все 

они имеют в своем генотипе оба аллельных 

варианта гена Md-ACO1. В работе, проведен-

ной О. Ю. Урбанович [8] с коллегами, был 
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проведен анализ 127 сортов яблони как отече-

ственной, так и зарубежной селекции. Из них 

только 17 образцов имели аллель Md-ACO1-1. 

При этом два образца были гомозиготными. 

В исследованиях зарубежных сортов яблони 

отмечена немного иная картина. В работе 

Н. Nybom [4] отмечено, что при анализе 

127 сортов яблони большинство образцов 

были гомозиготны по аллелю Md-ACO1-2.  

При этом анализировались и стародавние за-

рубежные сорта. Аналогичная картина наблю-

далась и при исследовании 28 сортов корей-

ской селекции. Из них 25 образцов были гомо-

зиготны по аллелю Md-ACO1-2 [20] 

Анализ сортов Свердловской селекцион-

ной станции садоводства по локусу Md-ACS1 

позволил идентифицировать два аллельных 

варианта гена Md-ACS1-1 (489 пн) и Md-ACS1-2 

(655 пн) (табл. 2, рис. 2). 

 

 
 

Рис. 2. Результаты идентификации гена Md-ACS1 у сортов яблони Свердловской селекционной 

станции садоводства: 1 – Сокол ясный; 2 – Папироянтарное; 3 – Данила; 4 – Аксена; 5 – Экранное; 6 – Розо-

ватое зимнее; 7 − Исетское позднее; 8 – Уральское розовое; М – маркер молекулярного размера 100 пн / 

Fig. 2. The results of identification of the Md-ACS1 gene in аpple varieties of the Sverdlovsk horticultural 

breeding station: 1 – Sokol yasnyj; 2 – Papiroyantarnoe; 3 – Danila; 4 – Aksena; 5 – Ekrannoe; 6 − Rozovatoe 

zimnee; 7 – Isetskoe pozdnee; 8 – Ural'skoe rozovoe; М – molecular weight marker (100 bp) 

 

Большинство сортов яблони (15 образ-

цов) гомозиготны по аллелю Md-ACS1-1.  

Остальные генотипы являются гетерозигота-

ми. Не выявлено гомозиготных форм по алле-

лю Md-ACS1-2.  

Проведенный ранее анализ сортов ябло-

ни показал ряд закономерностей в распростра-

нении аллельных вариантов генов Md-ACO1 и 

Md-ACS1. Н. Nybom [18] сообщает, что аллель 

2 гена Md-ACS1 встречался у сортов яблони, 

созданных до начала XIX века, с частотой 20 %. 

Затем частота его встречаемости увеличивает-

ся до 50 %, что свидетельствует о целенаправ-

ленном отборе сортов с этим аллелем. 

В коллекциях отечественных сортов 

как стародавних, так и современных яблонь 

преобладает аллель 1. Аллель Md-ACS1-2 

в гомозиготном состоянии не встречается. 

В большинстве сортов данный ген представлен 

в гетерозиготном состоянии [2, 7, 8]. Анало-

гичная картина наблюдалась и при исследова-

нии местных корейских сортов [20]. Однако 

у значительной части зарубежных сортов и 

ряда современных отечественных доля аллеля 

Md-ACS1-2 увеличивается, что подтверждает 

ряд работ [3, 4, 6, 14, 15, 18, 19, 21, 22]. 

Исследуемые сорта яблони были про-

анализированы по срокам хранения плодов. 

Образцы разделены на три группы в зависимо-

сти от сроков созревания (табл. 2). Лежкость 

плодов сравнивали с результатами молеку-

лярного анализа. 

Первая группа – сорта летнего срока 

созревания. Продолжительность хранения 

плодов составляла порядка 30 дней. Аллели, 

ответственные за сниженную выработку 

этилена, идентифицированы у двух сортов 

Сокол ясный и Аксена, которые являются  

гетерозиготными по двум анализируемым 

локусам. У остальных образцов из этой 

группы аллель Md-ACS1-2 отсутствует. Кроме 

того, у сорта Папироянтарное не выявлено 

и аллели Md-ACO1. При этом, вне зависимости 

от аллельного состояния генов биосинтеза 

этилена, срок хранения для всех летних сортов 

был одинаков. 

Сорта осеннего срока созревания, 

входящие во вторую группу, хранились от 

30 до 120 дней. Минимальную лежкость имеет 

сорт Соковое-3 (31 день), а максимальную − 

сорта Экранное и Румянка свердловская (121 и 

115 дней соответственно). Аллели Md-ACO1-1 

и Md-ACS1-2 идентифицированы у сорта 
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Розоватое зимнее. У образцов Розочка, Таватуй 

и Экранное аллели Md-ACO1-1 и Md-ACS1-2 

отсутствовали. При этом срок хранения этих 

сортов был больше, чем у тех, которые эти 

аллели имели. 

Плоды яблони зимнего срока созревания 

имели различную лежкость. Она варьировала 

от 146 дней у сорта Свердловчанин до 280 дней 

у сорта Благая весть. Аллели Md-ACO1 и 

Md-ACS1-2 выявлены у трех сортов: Сверд-

ловчанин, Исетское позднее и Благая весть. 

Не идентифицированы они у сортов Краса 

Свердловска и Первоуральская. В этой группе 

также нет связи лежкости с алллельным состоя-

нием генов биосинтеза этилена. 

В целом аллели, ассоциированные со 

сниженным уровнем биосинтеза этилена,  

характерны как для сортов с низкой, так и для 

сортов с высокой степенью лежкости. Анало-

гичные результаты были отмечены и в других 

работах [8]. Однако среди исследуемых образ-

цов не идентифицировано ни одного сорта 

гомозиготного по всем аллелям сниженного 

биосинтеза этилена. Возможно, что наличие 

только дефектных вариантов гена в генотипе 

влияет на увеличение лежкости плодов, что под-

тверждается оригинальной работой F. Costa [15]. 

Заключение. Проведенные исследования 

показали, что в сортах яблони селекции 

Свердловской селекционной станции садо-

водства не выявлены генотипы с аллелями 

Md-ACO1-1 и Md-ACS1-2 в гомозиготном 

состоянии. В большинстве анализируемых 

сортов гены биосинтеза этилена представлены 

двумя аллельными вариантами. При сравнении 

продолжительности хранения и аллельного 

состояния генов не установлено зависимости 

лежкости от генотипа. Однако анализ с 

использованием молекулярных маркеров 

выявил генисточники признака, вовлеченно-

го в контроль продолжительной сохранности 

плодов. Перспективными для селекции явля-

ются образцы гетерозиготные по генам 

Md-ACO1 и Md-ACS1. Всего выявлено 6 таких 

сортов: Сокол ясный и Аксена − сорта летнего 

срока созревания; Розоватое зимнее − осеннего 

срока созревания; Исетское позднее и Благая 

весть − зимнего срока созревания. 
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