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ДНК-маркеры являются альтернативным классическому отбору гибридов ускоренным мето-
дом выявления генов и локусов значимых для селекции признаков на ранних этапах онтоге-
неза, а следовательно, методом интенсификации селекционного процесса. В настоящей статье 
приведены исследования, посвященные локализации хозяйственно полезных признаков в ге-
номе груши, разработке и использованию методик маркер-вспомогательной селекции (МВС). 
На данный момент в геноме груши локализован ряд генетических факторов: устойчивость к 
болезням и вредителям, а именно устойчивость к парше европейской (V. pirina Aderh) и азиат-
ской (V. nashicola), к черной пятнистости (Alternaria alternata (Fr.) Keissler) и бурой пятнистости 
(Stemphylium vesicarium), бактериальному ожогу (Erwinia amylovora), грушевой медянице (Cacopsylla 
pyri), грушевому пилильщику (Caliroa cerasi), грушевому пузырчатому клещу (Eriophyes pyri), ло-
кус самонесовместимости, ген карликовости. Также определены основные (major) гены и локусы 
количественных признаков (QTLs) качественных характеристик плодов, а именно: цвет кожи-
цы и оржавленность плода, размер и масса плодов, вкусовые качества, уровень производства 
этилена, сроки сбора плодов. Следует отметить, что отечественные работы ограничены валида-
цией и использованием разработанных за рубежом методик МВС. По опыту японских ученых, 
использование МВС на несколько ключевых признаков позволило значительно повысить эф-
фективность селекционного процесса. Несмотря на ограниченный на данный момент перечень 
методик МВС для груши, высокий темп изучения геномов гарантирует достаточно быструю раз-
работку новых методик в будущем. В сочетании с новыми технологиями селекции (New Breeding 
Technics) применение МВС для груши является перспективным направлением селекции.

Ключевые слова: методики MВС, QTL, болезни растений, самонесовместимость, карликовость, каче-
ство плодов.
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Груша (род Pyrus, семейство Rosaceae) являет-
ся важной плодовой культурой. Плоды груши об-
ладают высокими потребительскими качествами, 
имеют превосходный вкус и аромат, могут быть ис-
пользованы для употребления в свежем виде и для 
переработки [1].

Груша имеет большой потенциал в промыш-
ленном производстве. На основании данных ФАО 
(Продовольственная и сельскохозяйственная Ор-
ганизация Объединенных Наций) можно просле-
дить динамику роста производства груши в мире. 
За период с 1990 г. по 2021 г. (рис. 1) видны изме-
нения в мировом производстве груши от 9.5 млн 
тонн (суммарное количество производства груши 

в 1990 г.) до более чем 22 млн тонн в 2021 г. Так-
же можно отметить, что страны Азии лидируют на 
протяжении рассматриваемого периода, начиная с 
производства 4 млн тонн груши (1990 г.) до более 
чем 20 млн тонн (2021 г.) в год. 

За период с 1992 г. по 2021 г. производство гру-
ши в Российской Федерации не превышало 96 тыс. 
тонн (2004 и 2007 гг.). В 2021 г. произведено 79 тыс. 
тонн груши.

Восточная Азия, районы современного Китая 
и Японии считаются центром первоначального 
происхождения груши, как и многих других пло-
довых листопадных растений [2]. Род Pyrus вклю-
чает по меньшей мере 26 видов, но в основном в 
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коммерческих целях выращивают четыре вида: 
груша обыкновенная (P. communis L.), груша гру-
шелистная (P. pyrifolia Nakai), китайская гру-
ша (P. bretschneideri Rehd), груша уссурийская (P. 
ussuriensis Maxim.) [1].

В разных странах предпочитают выращивать 
различные виды груш. Например, груша обыкно-
венная (P. communis L.) является основным ком-
мерческим видом в Европе, Северной и Южной 
Америке, Африке, Новой Зеландии и Австралии. 
Груша грушелистная (P. pyrifolia Nakai) считается 
основным видом в Японии, Южном и Централь-
ном Китае, Тайване и Корее. Китайская груша 
(P. bretschneideri Rehd) – основной вид в Север-
ном и Центральном Китае. Груша уссурийская (P. 
ussuriensis Maxim.) произрастает в диком виде в Се-
веро-Восточном Китае и северной части провин-
ций Хэйбэй и Шаньси. Она также произрастает в 
диком виде на Дальнем Востоке России и в Север-
ной Корее [3]. В России особую роль играют сорта 
от скрещивания груши обыкновенной (P. communis 
L.) с грушей уссурийской (P. ussuriensis) [4]. Учи-
тывая, что страны Азии лидируют в мировом про-
изводстве, можно заключить, что в мировом про-
изводстве лидируют сорта потомков груши китай-
ской (P. bretschneideri Rehd) и груши грушелистной 
(P. pyrifolia Nakai).

Главная область возделывания груши в России 
– это Северо-Кавказский регион (Краснодарский 
и Ставропольский края, Ростовская область, ре-
спублики Адыгея, Дагестан, Ингушетия, Кабарди-
но-Балкария, Северная Осетия, Чечня) [5]. 

В Орловской области во Всероссийском НИИ 
селекции плодовых культур селекционная рабо-
та с грушей была начата в 1949 г. Паршиным А.В. 
С 1956 г. по 1990 г. работа проводилась под руко-
водством Седова Е.Н., а с 1991 г. под руководством 
Долматова Е.А. В настоящее время работа продол-
жается под руководством Корнеевой С.А. В резуль-
тате селекционной работы были созданы новые 

сорта груши, которые в настоящее время внесены 
в Государственный реестр селекционных достиже-
ний (Памятная, Память Паршина, Муратовская, 
Орловская красавица, Орловская летняя, Тютчев-
ская, Есенинская, Лира) [6]. Для груши в качестве 
подвоя широко используют айву обыкновенную, 
которая значительно сдерживает рост этой силь-
норослой культуры [7].

В Государственном реестре селекционных до-
стижений [8] наблюдается увеличение сортового 
разнообразия груши. Так, в 2022 г. было допуще-
но к использованию 168 сортов груши обыкновен-
ной (P. communis L.) и два сорта груши уссурийской 
(P. ussuriensis Maxim.). В 2023 г. (по состоянию на 
23.05.2023 г.) количество груши обыкновенной уве-
личилось до 177 сортов, а груши уссурийской оста-
лось так же два сорта. 

Цель настоящей работы − рассмотреть совре-
менный этап исследований по локализации в ге-
номе груши генов и локусов, контролирующих 
проявление хозяйственно полезных признаков, 
обобщить опубликованные методы маркер-вспо-
могательной селекции груши и опыт их примене-
ния учеными из разных стран.

МАРКЕР-ВСПОМОГАТЕЛЬНАЯ СЕЛЕКЦИЯ

Возрастающую потребность в производстве 
плодовых культур можно удовлетворить за счет по-
вышения урожайности, интенсивности земледелия 
и применения новых технологий [9]. Внедрение в 
селекционные программы современных биотех-
нологических подходов, в том числе основанных 
на использовании молекулярных маркеров, может 
способствовать ускорению селекционного процес-
са и более эффективной адаптации сортимента к 
требованиям, обусловленным климатическими из-
менениями и потребностями рынка.

Одним из таких биотехнологических подхо-
дов является маркер-вспомогательная селекция 
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Рис. 1. Динамика увеличения мирового производства груши по отдельным континентам (по данным ФАО 2023 г.).
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(МВС), которая используется в селекционных про-
граммах в качестве методического приема для ин-
тенсификации селекционных процессов.

Основной принцип маркер-вспомогательной 
селекции заключается в использовании ассоци-
аций маркер–признак в практических целях для 
создания новых сортов и селекционных линий на 
этапе подбора родительских пар для скрещивания 
и отбора гибридов. Таким образом, МВС базирует-
ся на знаниях о генетике признаков, локализации 
в геноме генов и локусов, контролирующих про-
явление конкретных признаков, идентификации 
тесного сцепления между маркером (маркерами) 
и геном (генами), контролирующим(и) признак. 
После того как ассоциации маркер–признак уста-
новлены, создание новых генотипов может идти 
с привлечением традиционных методов селекции 
(скрещивание, самоопыление, отбор и др.) и ис-
пользованием маркерного отбора начиная с ран-
них этапов онтогенеза растения [10, 11]. В насто-
ящее время большое число генов и локусов, кон-
тролирующих устойчивость и восприимчивость 
различных культур к биотическим и абиотическим 
стрессам, признаки урожайности и их качества, 
были идентифицированы и картированы с помо-
щью ДНК-маркеров [9]. Однако различные культу-
ры изучены в разной степени и число методик мар-
кер-вспомогательной селекции сильно варьирует.

В основном геном груши является диплоидным 
и насчитывает 17 пар хромосом, при этом известны 
триплоидные и тетраплоидные формы [12]. Геном 

груши P. communis приблизительно насчитывает 577 
млн пн (для гаплоидного генома), а для P. × bret-
schneideri – 527 млн пн (для гаплоидного генома). 
Информация о геномах груши собрана в базе дан-
ных геномов семейства Rosaceae [13].

Важно отметить, что между геномами яблони и 
груши присутствует достаточно большое сходство 
(синтения). Также интересным фактом является 
дубликация (наличие хромосом или частей хро-
мосом значительно похожих друг на друга), обна-
руженная в геноме груши, как и в геноме яблони 
[14]. На данный момент секвенированы несколько 
геномов груши различных видов, а именно P. com-
munis d’Anjou draft Genome v1.0, P. pyrifolia Cuiguan 
Genome v1.0, P. pyrifolia Genome v1.0, P. ussuriensis 
× communis Genome v1.0, P. betulifolia Genome v1.0, 
P. communis Bartlett DH Genome v2.0, P. bretschnei-
deri DangshanSuli Genome Assembly v1.1, P. communis 
Genome v1.0 [13]. Данные о геноме становятся ос-
новой для разработки методик МВС. Хочется от-
метить, что изучение молекулярно-биологических 
основ генетики груши в настоящее время актив-
но продолжается за рубежом, и для ряда призна-
ков работы по локализации в геноме и разработке 
методик МВС находятся в процессе. При этом ряд 
методик уже применяется, преимущественно в за-
рубежной селекции. Опубликованная информация 
о локализации генов и локусов, ассоциированных 
с хозяйственно полезными признаками груши, 
обобщена нами в табл. 1. 

Таблица 1. Локализация генов и локусов, ассоциированных с хозяйственно полезными признаками груши

Заболевание, 
вредитель, 

признак

Ген/
локус, 
аллель 

Молекулярный 
маркер, сцепленный  

с геном/локусом, 
аллелями

ГС* (% 
фенотипической 

вариации)

Растительный материал 
(вид)

Источник 
литературы

Rvp1 CH02b10 2 Navara 
(P. communis)

Bouvier et al., 
2012 [15]

Парша
(европейская 

(V. pirina Aderh), 
азиатская

(V.nashicola))

Rvn2 
(Vn), 

возмож-
но  

тот же, 
что и 
Rvp1

PSC217-XhoI,
PSC234-HaeIII 2

Bartlett
(Pyrus 

communis L.)

Cho et al., 
2009 [16]

Vnk 
(Rvn1)

PS12A02,
NH013a,
CH-Vf2,
AG04,

Hi02c07

1 Kinchaku 
(P. pyrifolia Nakai)

Terakami et al., 
2006 [17]
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Rvn3 HB09 6

Greensis 
(P. pyrifolia × 

P. communis) × 
P. pyrifolia)

Oh et al., 
2021 [18]

Rvn4 Pbr.chr07.20 7 Hong Li (P. pyrifolia) Terakami et al. 
2023 [19]

QTLs 
E32-M50-3,
E34-M48-9,
E39-M53-5

3 
7

Abbé Fetel 
(P. communis)

Pierantoni et 
al., 2007 [20]

QTLs SNP: ss527787809 7 PEAR1

Won et al., 
2014 [21]

SNP: ss527789299 10 PEAR1

SNP: ss5277891 17 PEAR1
SNP: ss527789556 2 PEAR2
SNP: ss527788406 5 PEAR2
SNP: ss475875799 7 PEAR2

Черная 
пятнистость

(Alternaria 
alternata)

A CMNB41 Неизвестно Osa Nijisseiki × Oharabeni
Banno et al., 

1999 [22]

Ani H04h02,
CH03d02

11

Osa Nijisseiki 
(P. pyrifolia Nakai) Terakami et al., 

2007 [23]
Ana H04h02,

CH03d02
Nansui 

(P. pyrifolia Nakai)

Aki Mdo.chr11.28,
Mdo.chr11.34

Kinchaku 
(P. pyrifolia Nakai)

Terakami et al., 
2016 [24] 

Mdo.chr11.27,
Mdo.chr11.34

(P. pyrifolia Nakai) 
(P. bretschneideri Rehd.  
и P. ussuriensis Maxim.)

Terakami et al., 
2021 [25]

Бурая 
пятнистость Sv NZ02B0,

AFLP E39M52-3 15 Abbé Fétel 
(P. communis)

Cappai etal., 
2018 [26]

Бактериальный 
ожог 

QTL HS02

2 (28.1% 
до 32.3% 

фенотипиче-
ской вариации) 

Harrow Sweet’ 
(P. communis L.) Le Roux et al., 

2012 [27]

QTL HS04 4 Harrow Sweet’ 
(P. communis L.)

QTL SSR:
RLG1 11 P. ussuriensis Bokszczanin et 

al., 2009 [28]QTL CH02c02b 4 Doyenne du Comice
(P. communis)

SNP:ss475876829 7 PEAR3
(PremP003, 

P. bretschneideri × 
P. communis) × 

Moonglow 
(P. communis))

Montanari et 
al., 2016 [29]

SNP:ss475879846 9
SNP:ss475879592 10
SNP:ss475880537 12
SNP:ss475876971 15

SNP:ss527789563 2 Moonglow
(P. communis)

7 QTL 2
El Dorado × Potomac, 
Old Home × Bartlett, 

NJA2R59T69 × Bartlett

Zurn et al., 
2020 [30]

Таблица 1 (продолжение)
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Грушевая 
медяница QTLs

8 (17.2–39.1%) PEAR3 
(P. bretschneideri)

Montanari et 
al., 2015 [31]5 (10.8%) PEAR3 

(P. bretschneideri)

15 (13.7%). Moonglow 
(P. communis)

QTLs CH05G03,
AJ001681SSR

17 (12.5–19.3%)
17 (от 

10.3–20.1%)
NY10353 Dondini et al., 

2015 [32]

Грушевый 
пилильщик

QTLs SNP: ss475878791 7 Moonglow 
(P. communis) Brewer et al., 

2018 [33]SNP: ss475880949 9
SNP: ss475879807 10 PremP003

Грушевый 
пузырчатый 

клещ
QTLs SNP: ss475880469 13 (63.0%) PremP003

Brewer et al., 
2018 [33]

S 

17

(P. pyrifolia Nakai,
P. communis L.)

Yamamoto et 
al., 2002 [34]

Cамонесовме-
стимость

S1–S14 PycomC1F
PycomC5R

(P. communis L.)
Sanzol and 
Robbins, 
2008 [35]

(P. communis L.,
P. pyrifolia Nakai,

P. amygdaliformis Vill.)

Bennici et al., 
2020 [36]

S5 PycomS5R

(P. communis L.)
Sanzol and 
Robbins, 
2008 [35]

S6 PycomS6R
S7 PycomS7
S8 PycomS8
S9 PycomS9R

S11 PycomS11R
S12 PycomS12R
S14 PycomS14R

PcS103 
(S3)**

B39S3F1
B40S3R1 (P. communis,

P. salicifolia,
P. syriaca,

P. ussuriensis)

Nikzad et al., 
2014 [37], 
2015 [38]

PcS105
(S5)

A55S5F1
A57S5R2

PcS106
(S6)

PycomC1F
PycomS6R

PcS107
(S7)

A60S7F1
A63S7R3

(P.communis) Sanzol et al., 
2009  [39]PcS108

(S8)
PycomS8F
PycomS8R

PcS109
(S9)

B47S9F2
B48S9R3

(P. pyrifolia Nakai,
P. amygdaliformis Vill.)

Bennici et al., 
2020 [36]

PcS111
(S11)

A68S11F1
PycomS11R

(S12) B41S12F1
B51S12R3

PcS114 B36S14F2
A71S14R4

PcS115
(Sm)

A83SmF1
B37SmR2

Таблица 1 (продолжение)
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PcS121
(S21)

B52S21F2
B53S21R2

PcS122
(S22)

A84S22F1
A89S22R1

PcS123
(S23)

A88S23F1
B38S23R2

PcS124
(S24)

A85S24F1
A86S24F2

PcS127 -
PcS116 PcS16

PcS16

P. communis

Nikzad et al., 
2014 [37] 
Sanzol, 

2009 [39] и др.

PcS125 PycomC1F1
PcS25

PpS2 PpS2
PpS2

PpS3 PpS3
PpS3_5

PpS4 PycomC1F1
PpS4

PpS8 PpS8
PycomC5R1

PpS9 PpS9F
PpS9R

Карликовость PcDw 16 Aihuali × Chili Wang et al., 
2016 [40]

Окраска плода AFLP: E31M56-7, 
E33M48-5 4 Max Red Bartlett

(P. communis)
Dondini et al., 

2008 [41]

PyMYB1 9 (P. communis) Pierantoni et 
al., 2010 [42]

R/G 
ZFRI 130-16,

In2130-12,
In2130-16

5 (P. pyrifolia) Xue et al., 
2017[43]

Py-
MYB114 

SNP: Pyb05_380,
Pyb_389 5 (P. bretschneideri) Yao et al., 2017 

[44]
QTL Pyd16_028,

Pyb16_055
16 

Bayuehong
(P. communis L.)

Wu et al., 2014 
[45] Pyb04_016,

Pyd13_006
4, 13 

не стабильные 
по годам)

Оржавленность

R 8 (P. pyrifolia Nakai) Yamamoto  
et al., 2014 [46]

Psc07 (P. ussuriensis,
P. bretschneideri,

P. pyrifolia Nakai)

Takeuchi et al., 
2021 [47]Psc03

Масса плода 

QTL
Pfw-2-1 NH8b 2 (16.1%) Bayuehong

(P. communis L. × 
P. bretschneideri Rehd.)

Zhang et al., 
2013 [48]Pfw-7-1 EACAMCAC-2000 7 (17,2%)

Pfw-8-1 EAATMCAA-745 8 (19,3%)

Pfw-10-1 EAAAMCTA-398 10 (9,4%) Dangshansuli
(P. bretschneideri Rehd.)

FruW-
2010-1 CH04h02 11 (13,8%) Akiakari 

(P. pyrifolia Nakai) Yamamoto et 
al., 2014 [46]FruW-

2011-1 CH01b12-m2 3 (17,5%) Taihaku 
(P. pyrifolia Nakai)

Таблица 1 (продолжение)
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Длина плода
Pfl-7-1 

2007г. 
EACAMCAC-2000,

2008 г. 
EACAMCTC-1200

7 (15.3%, 14.1 %) Bayuehong
(P. communis L. × 

P. bretschneideri Rehd.)
Zhang et al., 

2013 [48]
Pfl-8-1 2007г., 

EAATMCAA-745 8 (11. 7%)

Диаметр плода Pfd-15-1 EACAMCTT-3100 15 (9.0%) Dangshansuli 
(P. bretschneideri Rehd.) Zhang et al., 

2013 [48]
Pfd-10-1 EAAAMCTA-398 10 (8.8%) Bayuehong 

(P. communis L.)
Pyd17_012 17 (18.5%) Bayuehong 

(P. communis L.) 
и Dangshansuli 

(P. bretschneideri Rehd.)

Wu et al., 
2014 [45]Pyb13_250 13 (14.6%) 

Pyb17_086 3 (18.5%)

Индекс 
формы плода

QTL
Pfi-1-1 ga3sa17-330 1 (7.1%)

Bayuehong
(P. communis L. × 

P. bretschneideri Rehd.)

Zhang et al., 
2013 [48]

Pfi-2-1 

Pfi-2-2 

2007 г, ga41sa20-170,
2008 г., 

EAACMCTA-900
2 (9.3%, 9.5%)

Pfi-7-1 me6em9-90 7 (14.3%)
Pfi-8-1 EAATMCAA-745 8 (18.7%)

Содержание 
растворимых 
сухих веществ

SugC-
2010-1 CH02h11a 4 (11.3%)

Akiakari × Taihaku
Yamamoto et al, 

2014 [46]SugC-
2010-2 Hi01c11-m1 8 (19.0%)

Pyd05_003 5 (14.2%) Bayuehong 
(P. communis L.) × 

Dangshansuli 
(P. bretschneideri Rehd.)

Wu et al., 
2014 [45]

Pyb10_134 10 (30.0%)
Pyb14_176 14 (23.8%)

Pss-2-1 Pm36em5-330 2 (12.6%) Dangshansuli 
(P. bretschneideri Rehd.) Zhang et al., 

2013 [48]
Pss-6-1 EAAAMCAC-520 6 (18.9%)
Pss-5-1 me6pm19-1300 5 (15.5%) Bayuehong 

(P. communis L.)
Содержание 

сахара

QTL TsuGNH250 1 (7.7–26.6%)
Akizuki × 373-55 Nishio et al., 

2018 [49]QTL TsuGNH159 7 (1.9–22.2%)
QTL sca114.0_432636 11 (1,7–21.4%)

Содержание 
кислоты QTL NH041a 14 (Pyrus pyrifolia Nakai) Yamamoto et 

al., 2014 [46]

Плотность TsuENH121-m1 4 (16.0–16.9%) (Pyrus pyrifolia Nakai) Yamamoto et 
al., 2014 [46]

Уровень 
производства 

этилена 
в плодах

PPACS1,
PPACS2

Не картирован (Pyrus pyrifolia Nakai) Itai et al., 
2008 [50]

Время 
созревания

HarT-
2010-1, 
HarT-
2011-1

BGA35

BGA35
3 (22.0%)

(Pyrus pyrifolia Nakai) Yamamoto et  
al., 2014 [46]HarT-

2010-2,
HarT-
2011-2

PPACS2

PPACS2
15 (13–15%)

Pfm-8-1,
Pfm-8-2 EAGGMCAG-410 8 Bayuehong

(P. communis L.) 
Zhang et al., 

2013 [48]

* Маркеры используются одновременно.

** В скобках указаны названия S-алеллей по старой номенклатуре [76].

Таблица 1 (окончание)
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УСТОЙЧИВОСТЬ К БОЛЕЗНЯМ 
И ВРЕДИТЕЛЯМ

Изучение наследования устойчивости/воспри-
имчивости к болезням и вредителям и создание но-
вых сортов груши с комплексной устойчивостью к 
ним имеет первостепенное значение [51].

В селекции груши приоритетным является на-
правление по созданию высокопродуктивных со-
ртов, имеющих генетическую устойчивость к бо-
лезням и вредителям в сочетании с хорошим каче-
ством плодов. С этой целью ведется направленный 
поиск аллельных форм генов в геномах невоспри-
имчивых сортов, обеспечивающих такую устойчи-
вость, для последующего использования их в се-
лекционном процессе [51].

Груша подвержена различным типам заболева-
ний. Наиболее вредоносными считаются грибко-
вые (парша, черная пятнистость, септориоз, ржав-
чина, монилиоз и др.), бактериальные (бактериаль-
ный ожог и др.) [51].

Отмечают, что различные виды Pyrus имеют 
свою реакцию на различные заболевания. В табл. 2 
указана реакция видов на восприимчивость/устой-
чивость к грибковым и бактериальным болезням 
груши [27, 52–55].

В условиях Центрального и Центрально-Чер-
ноземного районов России наиболее вредоносны-
ми считаются грибковые болезни, такие как пар-
ша (Venturia), ржавчина (Gymnosporangium sabinae 
(Dicks.) [56, 57]. Ржавчина, заболевание, вызывае-
мое грибком Gymnosporangium sabinae (Dicks.) Wint, 
в настоящее время является серьезной проблемой 
при выращивании груши в средней полосе России. 
Долгое время ареал распространения ржавчины 
был ограничен Европейской территорией, где на-
ходился промежуточный хозяин – можжевельник 
казацкий и некоторые другие виды можжевельни-
ков (древовидный, красный и другие различные 
виды рода Juniperus sect. sabinae). В последнее время 
ржавчина широко распространяется в Малой Азии, 
Северной Африке, Северной Америке, Австралии. 

Также отмечается высокий уровень заражения 
ржавчиной груши в Республике Беларусь [58].

Многолетние исследования показывают, что 
сорта груши не обладают полной устойчивостью к 
ржавчине, но имеют разную реакцию на данное за-
болевание. В Европе сорт Conference (P. communis) 
является восприимчивым к ржавчине [59]. В Ни-
дерландах сорт Erika (P. сommunis) был описан как 
частично устойчивый, имеющий лишь незначи-
тельные поражения ржавчиной [60]. По многолет-
ним наблюдениям, в Беларуси отсутствовали им-
мунные к ржавчине генотипы, но были выявлены 
различия по степени поражения заболеванием. 
Незначительно поразились интродуцированные 
сорта груши Аллегро, Виктория, Mария, Особлы-
ва, Смеричка, Сувенир, Щедра, производные от P. 
communis L.; Августовская роса, Верная, Десертная 
россошанская, Краснобокая, Подгорянка, ДУ 20-
3, Чуспан – от P. ussuriensis Maxim.; Чухуан – от 
P. ussuriensis × P. ovoidea; Феерия – производный 
сорт от груши грушелистной (песчаной) P. pyrifolia 
(Burm.) Nakai [55].

Стоит отметить, что были обнаружены межро-
довые гибриды, обладающие устойчивостью к 
ржавчине, а именно: Сорбопирус Курьянова (гру-
ша обыкновенная × рябина обыкновенная), Со-
рбопирус золотистый (груша Полверия) (груша 
обыкновенная × рябина мучнистая), Малопирус 
№ 1 (яблоня × груша), Пиромалюс № 818 (груша 
уссурийская × яблоня ягодная) [56]. Вопрос о воз-
можности привлечения их в селекцию на устойчи-
вость к ржавчине требует изучения.

На данный момент методики маркер-вспомо-
гательной селекции груши на устойчивость к бо-
лезням и вредителям ограничены методиками се-
лекции на некоторые гены устойчивости к парше 
(европейской и азиатской), черной пятнистости 
(Alternaria alternata (Fr.) Keissler) и бурой пятнисто-
сти (Stemphylium vesicarium), бактериальному ожогу 
(Erwinia amylovora), грушевой медянице (Cacopsylla 
pyri), грушевому пилильщику (Caliroa cerasi), гру-
шевому пузырчатому клещу (Eriophyes pyri). К со-
жалению, на данный момент слабо изучены (не 

Таблица 2. Восприимчивость/устойчивость видов Pyrus к болезням [53]. 

Виды Грибковые Бактериальные
Парша 

европейской 
груши [16]

Парша азиатской 
груши [16]

Черная 
пятнистость

[18]
Ржавчина [20] Бактериальный 

ожог [19]

P. communis В–У У – В ОВ–У
P. bretschneideri – В–УУ – В В–УУ
P. pyrifolia В–У В В В УВ–УУ
P. ussuriensis В–У В – В У
Примечание. ОВ – очень восприимчивые, В – восприимчивые, УВ – умеренно восприимчивые, УУ – умеренно устой-
чивые, У – устойчивые.
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локализованы в геноме) генетические факторы 
устойчивости к ржавчине, монилиозу, септориозу 
и др. Ниже подробнее остановимся на работах по 
локализации генов и локусов количественных при-
знаков (QTL) устойчивости к болезням и вредите-
лям в геноме груши и разработанных на их основе 
методах МВС.

УСТОЙЧИВОСТЬ К ПАРШЕ

Сорта груши могут поражаться двумя видами 
парши. Уссурийская груша (P. ussuriensis Maxim.), 
груша бретшнейдера (P. bretschneideri Rehd.) и гру-
ша грушелистная (японская) (P. pyrifolia Nakai) вос-
приимчивы к V. nashicola, а европейская груша (P. 
communis L.) – к V. pirina Aderh. Интенсивному раз-
множению патогена способствует высокая влаж-
ность воздуха, болезнь широко распространяется в 
дождливое лето. На пораженных паршой плодах и 
листьях возникают темные бархатистые пятна, при 
сильном поражении дерева его плоды трескаются, 
а листья осыпаются. Пораженные паршой деревья 
менее морозостойки [61].

В Европе селекция на устойчивость груши к 
парше стала приоритетной задачей. В результате 
реализации программы, направленной на обнару-
жение и картирование QTL и генов устойчивости 
груши к парше, Bouvier L. с соавторами выявили 
наличие гена устойчивости к V. pirina у европей-
ского сорта груши Navara. Он был назван Rvp1 и 
локализован в группе сцепления 2 рядом с микро-
сателлитным маркером CH02b10 [15].

Изучая межвидовые гибриды груш, группа уче-
ных [62] идентифицировала доминантный ген – 
Vn, который придает высокую устойчивость к V. 
nashicola и предположительно присутствует у евро-
пейских груш La France и Bartlett. Позднее на кар-
ту были нанесены два дополнительных гена устой-
чивости к V. nashicola, а именно Vnk, расположен-
ный на группе сцепления 1 у сорта Kinchaku [17], и 
Rvn2, унаследованный от Bartlett [16], картирован-
ный на группе сцепления 2. Предполагается, что 
Vn и Rvn2 могут быть одним и тем же геном [15]. 
Для выявления гена устойчивости к парше Rvn2 
были разработаны CAPS маркеры PSC217-XhoI и 
PSC234-HaeIII, которые, по мнению авторов, об-
ладают потенциалом для повышения эффективно-
сти отбора на устойчивость к парше в программах 
селекции груши [16]. В работе Terakami S. c соавт. 
[17] ген устойчивости к парше Vnk у японской гру-
ши Kinchaku локализован в центре группы сцепле-
ния 1 рядом с SSR-маркерами (PS12A02, NH013a, 
CH-Vf2, AG04, Hi02c07). 

У европейского сорта Abbé Fetel были иденти-
фицированы несколько QTL устойчивости к V. pir-
ina, расположенных на 3-й (маркер E32-M50-3) и 

7-й (маркеры E34-M48-9, E39-M53-5) группах сце-
пления [20].

По результатам изучения потомства родителей 
PEAR1× PEAR2 (гибриды от межвидового скре-
щивания европейских (P. communis) и азиатских 
(P. pyrifolia и P. ussuriensis) груш) были выявлены 
QTLs устойчивости к V. pirina на группах сцепле-
ния 7, 10 и 17 у PEAR1 и на группах сцепления 2, 5 
и 7 у PEAR2. При этом QTL на группе сцепления 
17 обеспечивал устойчивость к трем разным изо-
лятам, в то время как QTL на группе сцепления 7 
был эффективен против двух изолятов [21]. Кроме 
того, QTL на группе сцепления 7 у PEAR1 и у сорта 
Abbé Fétel предположительно располагаются в од-
ном локусе, в то время как QTL у PEAR2 на группе 
сцепления 2 вероятно локализуется вместе с гена-
ми Rvp1(ранее идентифицирован у сорта Navara) и 
Rvn2 (ранее выявлен у сорта Bartlett) [15, 16].

В работе Oh S. (2021) с использованием межви-
дового гибрида Greensis (P. pyrifolia × P. communis) × 
P. pyrifolia)) был выявлен новый ген Rvn3 (на группе 
сцепления 6) устойчивости к парше (V. nashicola). 
Был найден SSR-маркер HB09, тесно сцепленный 
с Rvn3 [18].

Недавно установили, что устойчивость к пар-
ше (V. nashicola) в китайском сорте груши  Hong 
Li контролирует единственный доминантный ген 
Rvn4, его локализовали в верхней части группы 
сцепления 7. Разработанный авторами SSR-маркер 
Pbr.chr07.20 сцеплен с Rvn4 на генетическом рас-
стоянии 1.3 cм [19].

Таким образом, выявлено несколько генов 
устойчивости к V. nashicola (Vnk(Rvn1), Rvn2(Vn), 
Rvn3, Rvn 4), и ген устойчивости к V. pirina (Rvp1), 
а также ряд QTLs. При этом Rvp1 возможно тот же 
ген, что и Rvn2.

УСТОЙЧИВОСТЬ/ВОСПРИИМЧИВОСТЬ 
К ЧЕРНОЙ И БУРОЙ ПЯТНИСТОСТЯМ

Болезнь черной пятнистости, которая вызы-
вается грибом Alternaria alternata (Fr.) Keissler, яв-
ляется одним из самых вредных заболеваний при 
выращивании японской груши. Восприимчивость 
к болезни черной пятнистости контролируется до-
минантным геном, обозначенным как A. 

Banno K. с соавт. [22] тестировали RAPD-прай-
меры на потомках японской груши Osa Nijisseiki 
для выявления маркеров, связанных с геном вос-
приимчивости к заболеванию черной пятнистости. 
Был выявлен маркер CMNB41, который присут-
ствовал у восприимчивых потомков и находился на 
расстоянии около 3.1 cм от восприимчивого гена 
A, частота встречаемости этого маркера состави-
ла 96% у восприимчивых сортов и потомков семьи 
Osa Nijisseiki × Oharabeni.
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Впоследствии было определено точное располо-
жение генов восприимчивости к черной пятнисто-
сти у японской груши (P. pyrifolia Nakai) на  группе 
сцепления 11. Так, гены восприимчивости обнару-
жены у сорта Osa Nijisseiki – ген Ani; у сорта Nansui 
– ген Ana; у сорта Kinchaku – ген Aki [23, 24]. Гены 
восприимчивости Ani и Ana тесно сцеплены с ми-
кросателлитными маркерами H04h02 и CH03d02 
[23], а локус Aki локализовали между маркерами 
Mdo.chr11.28 и Mdo.chr11.34 [24]. В 2021 г. Terakami 
S. с соавт. [25] провели исследование по изучению 
восприимчивости к черной пятнистости у сортов 
японской (P. pyrifolia Nakai) и китайской груши 
(P. bretschneideri Rehd. и P. ussuriensis Maxim.). В 
результате для локуса восприимчивости на 11-й 
группе сцепления были выявлены новые микро-
сателлитные маркеры Mdo.chr11.27 и Mdo.chr11.34, 
сцепленные с восприимчивостью японских сортов 
к черной пятнистости. У наиболее восприимчи-
вых сортов маркер Mdo.chr11.27 амплифицировал 
фрагмент 220 пн, а Mdo.chr11.34 – фрагмент 259 
пн. У китайских груш не было обнаружено специ-
фических полос у восприимчивых сортов.

Бурая пятнистость – одно из самых серьезных 
грибковых заболеваний, которое может поражать 
плоды и листья груши, его возбудителем является 
Stemphylium vesicarium. Коммерчески важные сорта, 
например Abbé Fétel, являются очень восприимчи-
выми к этому патогену, в то время как другие (та-
кие как Bartlett и его мутанты), устойчивы [63]. 

Обнаружен локус восприимчивости к бурой 
пятнистости, который назван Sv и локализован 
между SSR-маркером NZ02B0 и AFLP E39M52-3 в 
нижней части 15-й группы сцепления у сорта Abbé 
Fétel. Однако маркер AFLP не удалось локализо-
вать на физической карте [26].

Таким образом, выявлены гены восприимчиво-
сти к черной и бурой пятнистостям.

УСТОЙЧИВОСТЬ  
К БАКТЕРИАЛЬНОМУ ОЖОГУ ГРУШИ

Бактериальный ожог, вызываемый бактерией 
Erwinia amylovora, поражает многих представителей 
семейства Rosaceae [64]. В частности, это заболева-
ние представляет серьезную угрозу для отдельных 
коммерческих сортов груши, у которых, по мнению 
ряда исследователей, не существует полного им-
мунитета к бактериальному ожогу [3]. Однако есть 
сведения о том, что высокий уровень устойчивости 
к бактериальному ожогу встречается у диких видов 
P. calleryana, P. betulaefolia, P. fauriei и др. [65].

Dondini L. с соавт. [66] провели идентификацию 
локусов количественных признаков (QTL), связан-
ных с устойчивостью к бактериальному ожогу у со-
ртов европейской груши (P. communis L.). Авторами 
были разработаны генетические карты сортов Passe 

Crassane (восприимчивый) и Harrow Sweet (устой-
чивый) с использованием ДНК-маркеров SSRs, 
MFLPs, AFLPs, RGAs и AFLP-RGAs. На карте 
были идентифицированы четыре предполагаемых 
QTL, связанных с устойчивостью к бактериально-
му ожогу. У устойчивого сорта Harrow Sweet QTL 
были расположены в группах сцепления 2A, 2B 
(группа сцепления 2 разделена на две части A и B), 
4 и 9. 

В 2012 г. было уточнено положение QTL устой-
чивости на группе сцепления 2 сорта Harrow Sweet 
путем включения новых SSR-маркеров в ранее су-
ществовавшую карту. Выявлены маркеры, окру-
жающие QTL Harrow Sweet на группе сцепления 2 
(TsuENH017 и NH033b) [27].

В работе Montanari S. с соав. [29] один QTL у со-
рта Moonglow, также на группе сцепления 2 и с ним 
ассоциирован маркер TsuENH017, унаследованный 
от Roi Charles de Würtemburg. При этом обнаруже-
но несколько минорных QTLs у восприимчивого 
родителя PEAR3 (на группах сцепления 7, 9, 10, 12 
и 15).

В Польше провели межвидовое скрещива-
ние восприимчивого сорта Doyenne du Comice (P. 
communis) с устойчивым видом P. ussuriensis. Гене-
тическая карта обоих родителей была составлена 
на основе 48 маркеров AFLP и 32 SSR. В резуль-
тате этого был идентифицирован предполагаемый 
QTL для устойчивости к бактериальному ожогу у P. 
ussuriensis на группе сцепления 11 [28].

В исследованиях Zurn J. с соавт. [30] были вы-
явлены QTL в трех регионах, аналогично предыду-
щим исследованиям [29, 32].

В работе Kapytina A.с соавт. [67] протестиро-
вано три микросателлитных маркера TsuENH017 
и CH02F06 (2-я группа сцепления), CH05c07 (9-я 
группа сцепления), ранее обнаруженных рядом с 
локусами устойчивости груши к бактериально-
му ожогу [29, 32]. При этом ожидаемые аллели не 
всегда амплифицировали на устойчивых сортах, а 
в локусе CH02f06 было выявлено, что некоторые 
восприимчивые сорта амплифицировали “устой-
чивые аллели”. 

Таким образом, локусы устойчивости к бактери-
альному ожогу были идентифицированы в восьми 
различных группах сцепления (табл. 1). Выявлены 
ДНК-маркеры, ассоциированные с устойчивостью. 
Однако проверка некоторых молекулярных мар-
керов показала, что они не всегда диагностируют 
устойчивость или восприимчивость генотипа гру-
ши к бактериальному ожогу.

УСТОЙЧИВОСТЬ К ВРЕДИТЕЛЯМ

Одним из серьезных вредителей груши являет-
ся грушевая медяница (Cacopsylla pyri). Виды груши 
P. ussuriensis, P. bretschneideri, P. fauriei, P. calleryana 
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выделяют как источники устойчивости к данному 
вредителю [31, 68]. В работе Bellini E. и Nin S. [69] 
сообщается, что генетический контроль устойчиво-
сти к Cacopsylla pyri, по-видимому, является поли-
генным признаком. 

Тем не менее устойчивость к грушевой медяни-
це была обнаружена у P. ussuriensis под названием 
Illinois 65. В результате скрещиваний был получен 
ряд образцов груши, включая NY10352, NY10353 и 
NY10355, имеющих устойчивость к данному вре-
дителю [70].

Молекулярные механизмы, которые регулиру-
ют устойчивость груши к медянице, слабо изуче-
ны с точки зрения физиологии и генетики. Тем не 
менее Pasqualini E. с соавт. [71] описали поведение 
насекомых на потомках NY10353, в то время как 
Salvianti F. с соавт. [72] проанализировали диффе-
ренциальную экспрессию генов после заражения 
грушевой медяницей у NY10355 и William’s. Ис-
следовано пищевое поведение у взрослых особей 
и нимф Cacopsylla pyri на устойчивом к грушевой 
медянице генотипе NY10353, на основании чего 
сделан вывод, что факторы устойчивости локали-
зованы в соке флоэмы этой формы [73].

Основной QTL устойчивости к грушевой медя-
нице был идентифицирован на группе сцепления 
17 устойчивого родителя NY10353, между марке-
рами CH05G03 (процент объясненной феноти-
пической вариации 12.5–19.3% в разные годы) и 
AJ001681SSR (процент фенотипической вариа-
ции 10.3–20.1% в разные годы) [32]. Также было 
подтверждено, что данный QTL присутствует у 
NY10355 [74].

Perchepied L. с соавт. [74] идентифицировали два 
новых локуса устойчивости к грушевой медянице 
на группах сцепления 1 и 4 у NY10355 и подтвер-
дили QTL, ранее обнаруженный на 17-й группе 
сцепления. 

В работе Montanari S. и соавт. [31] устойчивый 
к грушевой медянице межвидовой гибрид PEAR3 
(P. bretschneideri × P. communis) скрестили с воспри-
имчивым европейским сортом груши Moonglow 
(P. communis), чтобы получить популяцию F1 для 
генетического картирования устойчивости. Ста-
бильный QTL был локализован на группе сцепле-
ния 8 у PEAR3 (процент фенотипической вариа-
ции изменялся по годам, в зависимости от метода 
статистического анализа и учтенных фаз развития 
вредителя от 17.2 до 39.1%). Дополнительные локу-
сы количественных признаков были обнаружены 
на группе сцепления 5 (процент фенотипической 
вариации 10.8%) у PEAR3 и на группе сцепления 
15 у Moonglow (процент фенотипической вариации 
13.7%). 

Грушевый пилильщик (Caliroa cerasi) и гру-
шевый пузырчатый клещ (Eriophyes pyri) считают 

незначительными насекомыми-вредителями гру-
ши, поскольку с ними легко бороться с помощью 
стандартной программы применения инсектици-
дов при обычном выращивании груш. Однако с 
целью сокращения использования инсектицидов 
при производстве груш актуальной задачей явля-
ется создание новых устойчивых сортов к данным 
вредителям [33].

В работе Brewer L. с соавт. в 2018 г. [33] иден-
тифицированы QTL устойчивости к грушевому 
пилильщику и грушевому пузырчатому клещу с 
использованием потомства PremP003 × Moon-
glow. В частности, основной QTL устойчивости к 
грушевому пузырчатому клещу был обнаружен на 
группе сцепления 13 PremP003 с помощью марке-
ра ss475880469, с процентом вариации, объясняе-
мой QTL, 63.0%. Для грушевого пилильщика было 
обнаружено 3 QTL для яйцекладки: на 7 (маркер 
ss475878791) и 9 (маркер ss475880949) группах сце-
пления у сорта Moonglow и на группе сцепления 
10 у PremP003 (маркер ss475879807). Локус воспри-
имчивости был обнаружен на группе сцепления 9 
Moonglow (объясняет 15.6% фенотипической вари-
ации) рядом с маркером ss475882938.

Таким образом, выявленные ДНК-маркеры, 
сцепленные с QTL устойчивости к грушевому пи-
лильщику и грушевому пузырчатому клещу и гру-
шевой медянице могут быть использованы для пи-
рамидирования (совмещения в одном генотипе) 
нескольких генов устойчивости [75], что поможет 
в выведении экологически чистых сортов, произ-
водство которых требует сниженных доз инсекти-
цидов, а также послужит основой для совершен-
ствования методов геномной селекции груши.

САМОНЕСОВМЕСТИМОСТЬ ГРУШИ

Большинство сортов груши являются самобес-
плодными, и лишь немногие сорта способны фор-
мировать урожай при самоопылении [76]. Спо-
собность сорта завязывать плоды при опылении 
собственной пыльцой определяется как услови-
ями среды, так и наследственностью, что создает 
предпосылки для контролируемого создания са-
моплодных сортов [77]. Не менее актуальным, чем 
создание самоплодных сортов, является выявление 
лучших опылителей для современного сортимента 
груши [78].

Затрагивая вопрос самоплодности, нельзя не 
упомянуть о таком механизме как партенокарпия. 
Партенокарпия – образование плодов растений, 
чаще бессемянных, без оплодотворения. У ряда 
сортов груши имеется ценный признак – способ-
ность завязывать партенокарпические (бессемян-
ные) плоды. Обладая этим признаком, сорта груши 
могут устойчивее переносить неблагоприятные по-
годные условия во время цветения, положительно 
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реагируют на обработку цветков физиологически 
активными веществами при самоопылении или в 
отсутствие опылителей [79]. Однако гены, вовле-
ченные в механизм партенокарпии у груши, изу-
чены слабо. Далее мы подробно остановимся на 
механизме самонесовместимости при опылении 
пыльцой.

Все семейство Rosaceae, в том числе и груша, 
принадлежит к растениям с моногенным гамето-
фитным (вещества самонесовместимости продуци-
руются протопластом самой микроспоры) контро-
лем реакции самонесовместимости. Эта система 
генетически контролируется одним локусом, на-
званным S-локусом, который включает по мень-
шей мере два тесно связанных полиморфных гена: 
ген, экспрессирующийся в пестике, и один или не-
сколько генов, экспрессирующихся в пыльце [80]. 
Предполагается, что у видов Pyrus S-детерминанта 
пыльцы состоит из множества генов F-box, называ-
емых SFBBs (S-locus F-Box Brothers). Для всех гено-
типов P. communis существует большая вариабель-
ность гаплотипа S-локуса, экспрессируемого как в 
пыльце, так и в пестике [81]. 

Механизм самонесовместимости заключается в 
росте пыльцевой трубки и формировании завязи, 
только если аллель гена S в пыльцевой трубке отли-
чается от аллельного набора гена S тканей пестика, 
в противном случае рост пыльцевой трубки блоки-
руется [82].

Однако существуют механизмы, влияющие на 
прерывание роста пыльцевых трубок собственной 
S-РНКазой. В исследовании Wu L. с соавт. (2023) 
были идентифицированы два богатых лейцином 
гена экстенсина: PbLRXA2.1 и PbLRXA2.2. Сорт 
Jinzhui – спонтанный почковый мутант самонесо-
вместимого сорта Yali, который отличается от него 
самосовместимостью. Уровни экспрессии генов 
PbLRXA2.1 и PbLRXA2.2 были значительно выше 
в пыльцевых зернах и пыльцевых трубках самосо-
вместимого сорта Jinzhui, чем у самонесовмести-
мого сорта Yali. Как PbLRXA2.1, так и PbLRXA2.2 
стимулировали рост пыльцевых трубок и осла-
бляли ингибирующее действие S-РНКазы на рост 
пыльцевых трубок путем стабилизации актиново-
го цитоскелета и улучшения целостности клеточ-
ной стенки. Установлено, что именно аномальная 
экспрессия PbLRXA2.1 и PbLRXA2.2 привела к по-
тере самонесовместимости у сорта Jinzhui. Эти ре-
зультаты дают новое представление о механизмах 
прекращения роста пыльцевых трубок с помощью 
S-РНКазы [83].

В работе Claessen H. с соавт. (2019) приведе-
ны результаты изучения механизма генетической 
детерминации и молекулярного контроля само-
несовместимости груши. Молекулярный анализ 
S-генов у нескольких самосовместимых сортов 

Pyrus выявил мутации в обеих частях, специфич-
ных для пестика или пыльцы, которые вызывают 
нарушение самосовместимости [84].

Изучение гена самонесовместимости (S) являет-
ся одним из важных направлений в генетике расте-
ний, имеющих перекрестный тип опыления. 

Ген S-РНКазы был нанесен на карту в нижней 
части группы сцепления 17 как у японской, так и у 
европейской груши [34].

Известно более 100 генов S-РНКаз у груши, ко-
торые внесены в базу данных NCBI (Националь-
ный центр биотехнологической информации) [85]. 
Основные S-аллели представлены в табл. 1.

Были разработаны молекулярные методы для 
идентификации S-генотипов у европейской груши. 
Mota M. с соавт. в 2007 г. [86] выполнили иденти-
фикацию аллельных комбинаций S-гена для 14 ев-
ропейских сортов груши. Sanzol J. и Robbins T. [35] 
разработали аллель-специфические праймеры для 
РНКаз S5, S6, S7, S8, S9, S11, S12 и S14 на 33 сортах. 
Takasaki T. с соавт. [87] выделили полноразмерные 
кДНК девяти S-РНКаз (Sa-, Sb-, Sd-, Se-, Sh-, Sk-, 
Sl-, Sq- и Sr-) и создали систему маркеров CAPS для 
генотипирования европейских сортов груши, со-
держащих эти девять аллелей. В Иране было выпол-
нено генотипирование 57 иранских сортов груши и 
диких генотипов, а также 21 сорта европейской гру-
ши с использованием консенсусных и аллель-спец-
ифичных праймеров. Результаты показали наличие 
трех аллелей S-РНКазы, которые ранее не были 
идентифицированы у P. communis [37].

Nashima K. с соавт. разработали метод, позво-
ляющий идентифицировать 11 S-аллелей, включая 
S4sm у японской груши, на основе наличия или от-
сутствия специфического продукта. Разработанные 
пары праймеров были протестированы на 14 сортах 
японской груши. В результате чего было установ-
лено, что S-аллель-специфичные пары праймеров 
могут эффективно идентифицировать S-генотипы 
[88].

В исследовании He M. c соавт. [89] идентифи-
цированы S-генотипы 84 образцов китайской гру-
ши на основе методов ПЦР. В общей сложности 
было обнаружено 34 аллеля S-РНКазы и одна но-
вая S-РНКаза (S67), и каждый образец имел по 
меньшей мере два разных аллеля S-РНКазы. Ана-
лиз последовательностей выявил, что шесть сортов 
груши, выведенных в Китае, имеют одни и те же 
S-РНКазы с P. communis. Эти результаты подтвер-
дили гипотезу о том, что восточный и западный 
виды Pyrus могут иметь один и тот же набор алле-
лей в S-локусе. 

В табл. 1 обобщены работы нескольких ученых, 
которые использовали в своих исследованиях схо-
жие консенсусные [35, 36] и аллель-специфичные 
[36, 38, 39] праймеры, но на разных популяциях. 
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Использование таких праймеров показало, что 
это очень эффективный метод определения ком-
бинаций S-аллелей современных и старых сортов 
груши. Так, в работе Bennici S. с соавт. (2020) [36] 
проводилось исследование на 86 образцах, состоя-
щих из 43 местных итальянских сортов, 16 сортов, 
принадлежащих к дикорастущим видам (девять P. 
pyraster и семь P. amydgaliformis), 18 сортов, культи-
вируемых на национальном уровне (NCV), и де-
вяти сортов, культивируемых на международном 
уровне. Nikzad Gharehaghaji A. c соавт. [38] изучали 
64 сорта и дикие генотипы груши из Ирана и Ев-
ропы, включая P. communis, P. salicifolia, P. syriaca, P. 
ussuriensis. Были идентифицированы 23 S-РНКазы 
(S101–S125) и выявлен новый S-аллель – PcS127, 
который чаще встречается у диких генотипов. Сто-
ит заметить, что в шести образцах аллель PcS127 
сочетается с PpS8, что позволяет предположить, 
что эти сорта могут происходить из подгрупп или 
популяций, где прослеживается вклад японской 
груши в иранские генотипы. Набор S-РНКаз, об-
наруженный в иранском генофонде, отличался по 
составу от европейских сортов и демонстрировал 
генетический вклад других видов. В работе Sanzol 
J. c соавт. [39] были проанализированы 74 европей-
ских сорта (P. communis) и были охарактеризованы 
последовательности геномной ДНК, соответствую-
щие пяти новым аллелям S-РНКазы (S2, S21, S22, 
S23 и S24) и Sm. Также в данной работе был разра-
ботан метод на основе ПЦР, способный различить 
20 аллелей (S1–S14, Sm и S20 –S24). 

Группа отечественных ученых провела молеку-
лярно-генетический анализ самонесовместимо-
сти груши с применением ранее опубликованных 
консенсусных и аллель-специфичных ДНК-марке-
ров. На основе полученных данных был полностью 
идентифицирован аллельный набор у сортов Сла-
вянка и Скромница – S1S8. Для ряда сортов был 
идентифицирован только один из аллелей: Большая 
летняя (S8), Скромница (S5), Сочинская крупно-
плодная (S1), Вильямс ставропольский (S1), Запо-
рожская (S1), Краснодарская зимняя (S1), Перлына 
(S1), Самородок (S1), Шихан (S1), Вега (S5) [90].

На данный момент весьма распространена ги-
потеза, что, зная аллельный состав S-гена, можно 
спрогнозировать эффективность перекрестного 
опыления сортов и форм, что важно при состав-
лении схем посадки сада плодовых культур [90]. 
Тем не менее следует помнить, что на механизм 
прекращения роста пыльцевых трубок с помощью 
S-РНКазы влияют и иные гены.

КАРЛИКОВОСТЬ ГРУШИ

Карликовость и высокая плотность посадки – 
важные факторы интенсификации производства 
груши. Благодаря этим факторам у интенсивных 

садов появляются преимущества в более раннем 
плодоношении, высокой урожайности, в быстром 
обновлении сортов и простоте ухода. Серьезная 
проблема для производства груши в нехватке кар-
ликовых подвоев и карликовых сортов. Поэтому 
изучение и использование генетических ресурсов 
карликовой груши имеет огромное значение. Кар-
ликовость груши сорта Nain Vert, случайного сеян-
ца P. communis, определяется доминантным геном 
PcDw [40].

В 1991 г. в Великобритании от семян сорта Nain 
Vert был получен и выращен сеянец с чертами кар-
ликового дерева и похожий на мать – сорт Aihuali. 
Было подтверждено, что карликовый рост опреде-
ляется одним доминантным геном – PcDw. Потом-
ки сорта Nain Vert служат важным генетическим 
ресурсом для выведения сортов груши с карлико-
вой формой дерева [91].

Wang C. с соавт. [91] провели крупное исследо-
вание генетики, лежащей в основе признака кар-
ликовости и подбора молекулярных маркеров, свя-
занных с этим признаком. Использовались марке-
ры SSR, разработанные как для груши, так и для 
яблони, а также маркеры RAPD. Для этого иссле-
дования использовался карликовый сорт Aihuali, 
скрещенный с сортом обычного габитуса Chili. 
Среди потомства были обнаружены как карлико-
вые, так и стандартные фенотипы. Ряд RAPD-мар-
керов (в том числе два маркера, полученные от ам-
плификации праймеров S1172 и S1212) показали 
значительную связь с геном PcDw. Анализ 28 пар 
SSR-праймеров выявил праймер КА14, который 
связан с PcDw. Ранее КА14 располагался на группе 
сцепления 10, теперь считается, что он локализо-
ван на 16-й группе сцепления, что свидетельствует 
о расположении PcDw в той же группе сцепления. 
Другой SSR-маркер, TsuENH022, также имеет тес-
ную связь с PcDw. А в 2016 году Wang C.H. с соавт. 
[40] разработали молекулярные маркеры для ге-
нетического и физического картирования локуса 
PcDw у груши (P. communis L.) с помощью SSR- и 
SNP-маркеров.

В исследовании Zheng Х. c соавт. [92] был кло-
нирован ген PcPIN-Like (PcPIN-L) (регистрацион-
ный номер PCP021016) в качестве одного из кан-
дидатов на роль PcDw. В работе сравнили CDS 
(кодирующую область) и промоторную последо-
вательность генов-кандидатов у груш карликового 
и стандартного типов и обнаружили, что делеция 
CT-повтора в промоторе PCP021016 соответствова-
ла фенотипу карлика.

В России работы по привлечению гена карли-
ковости груши в селекцию были начаты в начале 
90-х годов прошлого века во ВСТИСП, а затем 
продолжены в ООО “Опытно-селекционный пи-
томник” М.В. Качалкиным. Исходным материалом 
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послужили семена от свободного опыления гибри-
да третьего поколения от сорта Nain Vert, которые 
были предоставлены Ф.Х. Олстоном. К сожале-
нию, все сеянцы в этой семье оказались незимо-
стойкими и к настоящему времени сохранились 
только в частном питомнике под Крымском, по-
пытки разместить их в Москве, Орле и даже Росто-
ве-на-Дону не увенчались успехом. С 2000 г. ведет-
ся работа по созданию слаборослых сортов груши 
с моногенной детерминированной карликовостью 
во Всероссийском НИИ селекции плодовых куль-
тур [93]. В настоящее время в биоресурсной кол-
лекции ВНИИСПК имеется карликовое потомство 
от сорта Nain Vert.

Таким образом, детекция локуса карликовости 
PcDw с применением маркер-вспомогательной се-
лекции может служить эффективным методом для 
отбора и подтверждения наличия гена PcDw.

ОСНОВНЫЕ ГЕНЫ  
И ЛОКУСЫ КОЛИЧЕСТВЕННЫХ 

ПРИЗНАКОВ(QTLs) КАЧЕСТВЕННЫХ 
ХАРАКТЕРИСТИК ПЛОДОВ

Признаки качества плода – обширная группа 
характеристик, сюда относятся и вкус, обуслов-
ленный биохимическим составом, и запах, окра-
ска плодов, плотность мякоти, способность к дли-
тельному хранению и т.д. Большинство из пере-
численных признаков, за редкими исключениями, 
являются полигенными, что затрудняет идентифи-
кацию контролирующих их генов и разработку ме-
тодик МВС [94].

Целый ряд характеристик качества плода (время 
сбора урожая, цвет кожицы плода, плотность мяко-
ти, вес плода, кислотность, общее содержание рас-
творимых веществ, сброс плодов до урожая (табл. 
1)) был локализован в геноме груши грушелистной 
(P. pyrifolia Nakai) [46] путем картирования гибрид-
ной семьи Akiakari × Taihaku. Были выявлены бли-
жайшие маркеры, однако QTLs объясняли от 11.3 
до 36.9% фенотипической вариации, и не все ло-
кусы стабильно проявлялись в разные года. Тем не 
менее авторы заключили, что QTLs, выявленные в 
данной работе, могут быть использованы для МВС 
в японских селекционных программах. 

В работе Wu J. ccоавт. [45] путем картирования 
гибридной семьи Bayuehong (потомок европейской 
P. communis L. и китайской груши P. bretschneideri 
Rehd.) и Dangshansuli (сорт китайской груши) вы-
явлен целый ряд QTL, связанных с качеством пло-
да, а именно: с длиной плодоножки, массой одного 
плода, содержанием растворимых сухих веществ, 
поперечным диаметром, вертикальным диаметром, 
строением чашечки, цветом мякоти, содержанием 
сока, количеством семян, цветом кожицы и ее глад-
костью. При этом большинство QTL нестабильно 

проявляются по годам (мы не приводим их в табл. 
1.) Стабильные QTL выявлены для вертикального 
диаметра плода (расположен на группе сцепления 
17), строения чашечки (Calyx status, на группе сце-
пления 6), цвета мякоти (на группе сцепления 9), 
числа семян (группы сцепления 5, 17), цвета кожи-
цы (группа сцепления 16).

На данный момент из признаков, связанных с 
качеством плодов, наиболее изучены с молекуляр-
но-генетической точки зрения цвет кожицы груши, 
оржавленность и сроки созревания.

ЦВЕТ ПЛОДОВ, ОРЖАВЛЕННОСТЬ

Цвет кожицы груши определяет зрелость и ка-
чество плодов, также характеризует их внешний 
вид, что влияет на привлекательность для потенци-
альных покупателей. Считается, что красный цвет 
увеличивает ценность урожая. Однако в настоящее 
время большинство основных коммерческих евро-
пейских и азиатских сортов груш зеленого, желтого 
или коричневого (красновато-коричневого) цвета 
с очень небольшим количеством сортов красного 
цвета [95].

Как упоминалось выше, груши делятся на две 
основные группы: азиатские и европейские. Обыч-
но азиатские груши с красной кожицей окрашива-
ются на стадии почти созревания [96], в то время 
как европейские груши окрашиваются в начале 
развития, а затем теряют цвет и восстанавливают 
его по мере приближения к зрелости. Это позво-
лило предположить, что генетическая основа и ме-
ханизм образования красного цвета кожицы плода 
могут отличаться у азиатских и европейских сортов 
груш.

Источниками красного цвета кожицы считают-
ся европейский сорт груши Max Red Bartlett (MRB) 
(имеет красные листья, плод на 90% покрыт тем-
но-красным цветом) и сорт китайской груши 
Huobali, который имеет бронзово-зеленый цвет ли-
ствы с ярко-красным румянцем на 40% поверхно-
сти плода. Исследования показывают, что наличие 
красного цвета листвы у потомства, полученного от 
MRB, контролируется одним доминантным геном 
[97, 98].

Красная окраска плодов европейских груш счи-
тается моногенным доминантным признаком, что 
подтверждается анализом семи отдельных гибрид-
ных семей, родителями которых является один из 
следующих сортов: Max Red Bartlett, Cascade или 
California с красной кожурой плодов. Более того, 
Dondini с соавт. [41] выявили локус красного цве-
та на группе сцепления 4 у гибридной семьи Abbé 
Fétel × Max Red Bartlett. Данный локус окружали 
два AFLP-маркера: E31M56-7 и E33M48-5. 

Интересно отметить, что у яблони генетические 
факторы, контролирующие красный окрас плода, 
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локализованы на хромосоме 9. Pierantoni L. с соавт. 
[42] определили уровень экспрессии генов, связан-
ных с антоцианами, во время развития плодов ев-
ропейской груши Williams и Max Red Bartlett. Ав-
торы сообщили, что PyMYB10, расположенный на 
группе сцепления 9, не несет прямой ответствен-
ности за окраску сортов груш красного и желтого 
цвета. Wang с соавт. в 2013 г. [99] предположили, что 
уровень метилирования PcMYB10 может быть свя-
зан с образованием красной кожуры у груши MRB. 

В исследовании Wu J. с соавт. [45], проведен-
ном на Bayuehong (сорт унаследовал красный ру-
мянец от матери – Clapp’s Favorite (P. communis L.), 
отцовская форма – китайская груша Zaosuli (P. 
bretschneideri Rehd.)) и Dangshansuli (зелено-желтый 
сорт китайской груши), приведены данные о том, 
что в 2008 г. был выявлен QTL красного цвета на 
группе сцепления 16 (маркер Pyd16_028), а в 2009 
г. выявлено три QTL на группах сцепления 4 (мар-
кер Pyb04_016), 13 (маркер Pyd13_006) и 16 (маркер 
Pyb16_055). Исходя из результатов двухлетнего ана-
лиза, группа сцепления 16 показала более стабиль-
ные результаты.

В исследовании, проводимом Xue H. в 2017 г. 
[43], использовался модифицированный метод 
QTL-seq для изучения признака окраски плода у 
груши грушелистной (P. pyrifolia). В анализе ис-
пользовались гибриды, полученные от скрещива-
ния сортов Mantianhong (красный цвет кожицы) и 
Hongxiangsu (зеленый). Геном сорта Dangshansuli 
использовался в качестве эталона. Результатом 
этого исследования являются найденные SNP-мар-
керы ZFRI 130-16, In2130-12 и In2130-16, располо-
женные вблизи локуса R/G (красный/зеленый) на 
группе сцепления 5, которые потенциально могут 
быть использованы для идентификации признака 
красной кожицы плода в селекции груши груше-
листной. А в 2018 г. Xue H. с соавт. [100] выявили, 
что у краснокожего мутанта груши грушелистной 
Zaosu Red (P. pyrifolia) генетический локус, опреде-
ляющий красные листья и кожицу плода, картиро-
ван в той же позиции, на группе сцепления 4, что 
и у краснокожего мутанта груши европейской Max 
Red Bartlett. Суть мутации у Zaosu Red состоит в 
отсутствии 14 нуклеотидов в кодирующем регионе 
гена PpBBX24 [101].

Таким образом, на данный момент генетическая 
основа красной окраски плода груши лучше изуче-
на для азиатских груш, для них также обнаружены 
маркеры, рекомендованные для маркер-вспомога-
тельной селекции. Мутация сорта Max Red Bartlett 
локализована на группе сцепления 4, однако пу-
бликаций об использовании МВС на этот признак, 
насколько нам известно, нет.

Еще один важный компонент внешнего вида 
груши − оржавленность кожицы. Условно гру-
ши имеют три типа кожицы − оржавленную, 

промежуточную (частично оржавленную) и глад-
кую. Интересно, что в Японии оптимальный тип 
кожуры, как правило, оржавленный, при котором 
пробковый слой покрывает всю поверхность. С 
другой стороны, европейские производители и по-
требители предпочитают гладкий тип кожуры, у ко-
торой нет пробкового слоя. Основными компонен-
тами пробкового слоя являются суберин, лигнин, 
дубильные вещества и другие фенольные соедине-
ния [47]. 

Wang Y. Z. с соавт. в 2014 г. [102] показали, что 
оржавленная кожица содержит больше целлюлозы, 
гемицеллюлозы и лигнина, чем гладкая. Гены, уча-
ствующие в оржавлении кожицы, сгруппированы в 
две группы: биосинтетические гены и реагирующие 
на стресс гены [103]. Согласно Wang Y. Z. c соавт. 
[104], у груши оржавленного типа экспрессия генов 
биосинтеза кутикулы подавляется во время стресса 
и экспрессируются гены отложения суберина, тогда 
как у груши гладкого типа стресс не изменяет экс-
прессию генов эпикарпия.

Оржавленный тип контролируется доминант-
ным генетическим фактором, R. Локус количе-
ственного признака, связанный с типом кожи-
цы плода, был идентифицирован на хромосоме 8. 
Были разработаны маркеры, однако они не показа-
ли тесной корреляции между их аллелями и типом 
кожицы плодов на всех сортах, следовательно эф-
фективность этих маркеров не была подтверждена 
[46].

В исследовании Takeuchi Y. c соавт. [47] геноти-
пировали 93 сортообразца груши по 13 маркерам 
SSR и STS. Сорта были классифицированы по ос-
новным гаплотипам HAP1–HAP8. Из восьми га-
плотипов семь (HAP1–HAP7) были обнаружены у 
японской груши, а HAP8 был специфичен для ки-
тайской груши. Сравнивая гаплотипы и фенотипы 
сортообразцов и популяции F1, было обнаружено, 
что HAP1–HAP3 и HAP7 имели доминантный эф-
фект и были связаны с образованием оржавленно-
сти, тогда как HAP4–HAP6 и HAP8 были рецессив-
ными и не способствовали оржавлению. Восемь 
гаплотипов можно полностью отличить по двум 
SSR-маркерам (Psc07 и Psc03). 

Таким образом, идентификация генов, ответ-
ственных за окраску и тип кожицы, может быть 
полезна для селекции сортов с красной кожицей 
плода, а также для проведения отбраковки по ор-
жавленности кожицы плодов на ранних этапах 
онтогенеза.

РАЗМЕР, ФОРМА И МАССА ПЛОДА

У груш, как и у большинства культурных видов 
плодов, размер плода, вероятно, является одним 
из признаков, которые наиболее резко изменились 
в процессе одомашнивания. Хотя фактический 
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размер плода всегда зависит от взаимодействия 
между экологическими и генетическими факто-
рами, потенциальный размер плода определяется 
генетически и значительно варьируется у разных 
сортов [105].

Zhang R. с соавт. [48] в 2007 и 2008 гг. прове-
ли генетическое картирование гибридной популя-
ции от скрещивания Bayuehong (P. communis L. × P. 
bretschneideri Rehd.) и Dangshansuli (P. bretschneideri 
Rehd.) и идентифицировали QTL для шести раз-
личных признаков плодов. Для массы плодов были 
обнаружены QTL Pfw-2-1, Pfw-7-1, Pfw-8-1 и Pfw-
10-1, из которых Pfw-7-1 и Pfw-8-1 считались ос-
новными. QTL были расположены на 2-й группе 
сцепления сорта Dangshansuli (объясняет 16.1% 
фенотипической вариации признака) и на груп-
пах сцепления 7 (17.2% фенотипической вариации 
признака), 8 (19.3% фенотипической вариации 
признака) и 10 (9.4% фенотипической вариации 
признака) карты Bayuehong. Наиболее близкими 
маркерами к каждому из этих QTLs были NH8b, 
EACAMCAC-2000, EAATMCAA-745. Интересно 
отметить, что в исследовании Wu J. с соавт. [45] на 
той же гибридной семье, но в другие годы (2008г., 
2009 г.) были идентифицированы два QTL для мас-
сы плода на 13-й (маркер Pyd17_012) и 17-й (мар-
кер Pyb13_250) группах сцепления. Дополнитель-
но, Zhang R. с соавт. [48] обнаружили 10 QTL для 
трех признаков плода, а именно: длина плода (на 
группах сцепления 7 и 8), индекс формы плода (на 
группах сцепления 1, 2 и 8), диаметр плодов (на 
группах сцепления 10 и 15). Кроме того, три QTL 
(Pfi-8-1, Pfw-7-1 и Pfw-8-1) считались основны-
ми. Обнаруженные QTL, их фенотипическая ва-
риация и ближайшие маркеры указаны в табл. 1. 
Также картированы два признака поперечного 
диаметра плода (группы сцепления 3 (Pyb17_086, 
18.5%), 11 (Pyd11_052, 16.3%), 17 (Pyb17_086, 18.5%) 
и вертикального диаметра на группах сцепле-
ния 11 (Pybd11_013, 17.8%) и 17 (Pyb17_049, 27.7%; 
Pyb17_292, 19.4%). При этом QTL на группе сце-
пления 17 влиял как на поперечный и вертикаль-
ный диаметр, так и на массу плода. 

Еще в одном исследовании QTLs для массы пло-
да у японских груш были обнаружены на группе 
сцепления 11 (рядом с маркером CH04h02) у сорта 
Akiakari (P. pyrifolia Nakai) и на группе сцепления 3 
у сорта Taihaku (P. pyrifolia Nakai) (рядом с марке-
ром CH01b12-m2) [46]. 

Таким образом, анализ QTL, направленный на 
выявление геномных областей, контролирующих 
размер, массу, диаметр плода, выявил целый ряд 
локусов на различных группах сцепления, однако, 
как правило, эти локусы нестабильны по годам и 
объясняют небольшой процент вариации фено-
типического признака. Вероятно, в связи с этим 

внедрение методик МВС на эти признаки на дан-
ный момент затруднительно.

ВКУСОВЫЕ КАЧЕСТВА

Вкус плодов определяется множеством различ-
ных биохимических факторов, таких как накопле-
ние сахаров и кислот, твердость и текстура мяко-
ти, а также наличие ароматических веществ. Со-
держание твердых растворимых веществ в плодах 
груши в основном определяется сахарами и орга-
ническими кислотами. Количества и соотношения 
между этими различными соединениями являют-
ся критическими факторами в определении вкуса 
фруктов и, следовательно, считаются ключевыми 
компонентами качества фруктов. Поскольку саха-
ра и органические кислоты являются первичными 
метаболитами, многие факторы могут влиять на их 
синтез и накопление в плодах [94].

На данный момент выявлены QTL для следу-
ющих признаков, связанных со вкусом плода: со-
держание растворимых сухих веществ, содержание 
кислот, плотность, преобразование сахарозы (su-
crose convertion).

Для содержания растворимых сухих веществ 
были обнаружены QTL в различных областях ге-
нома. Так, Zhang R. с соавт. [48] идентифициро-
вали несколько QTL: Pss-2-1 на группе сцепле-
ния 2 (маркер Pm36em5-330, 12.6%) и Pss-6-1 на 
группе сцепления 6 (EAAAMCAC-520, 18.9%) у 
сорта Dangshansuli, Pss-5-1 на группе сцепления 5 
(me6pm19-1300,15.5%) у сорта Bayuehong. Yamamo-
to T. с соавт. [46] картировали два QTL, SugC-2010-1 
(CH02h11a) и SugC-2010-2 (Hi01c11-m1) на группах 
сцепления 4 (11.3%) и 8 (19.0%) у японской груши 
P. pyrifolia. Wu J. с соавт. [45], используя Bayuehong 
и Dangshansuli, картировали три QTL на группах 
сцепления 5 (маркер Pyd05_003, фенотипическая 
вариация 14.2%), 10 (Pyb10_134, фенотипическая 
вариация 30.0%), 14 (Pyb14_176, фенотипическая 
вариация 23.8%).

Анализ гибридной семьи от скрещивания япон-
ской груши Akizuki и селекционной линии 373-55 
идентифицировал две области QTL, связанные с 
индивидуальным содержанием сахара в группах 
сцепления 1 (ближайший маркер TsuGNH250, фе-
нотипическая вариация 7.7–26.6%) и 7 (ближай-
ший маркер TsuGNH159, фенотипическая вари-
ация 1.9–22.2%), и QTL общего содержания са-
хара на группе сцепления 11 (ближайший маркер 
sca114.0_432636, фенотипическая вариация 1.7–
21.4%) [49]. Также сообщается о QTL содержания 
кислот в плоде, расположенном на группе сцепле-
ния 14. Данный QTL расположился поблизости с 
маркером NH041a, а фенотипическая вариация, 
объясняемая аллельным полиморфизмом этого ло-
куса, составила 19.3% [46]. 



ГЕНЕТИКА том 60 № 5 2024

	 ЛОКАЛИЗАЦИЯ ГЕНЕТИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ� 19

Вместе с тем, был картирован признак плотно-
сти плода, который определяется компонентами 
клеточной стенки, размягчение которых происхо-
дит несколькими гидролазами во время созревания. 
QTL для этого признака был идентифицирован на 
группе сцепления 4 вблизи маркера TsuENH121-m1 
и был стабилен на протяжении нескольких лет с фе-
нотипической вариацией в 2010 г. 16.9%, а в 2011 г. 
16.0% [46]. Еще один QTL был идентифицирован на 
группе сцепления 3 у родителей POP369 и POP356, 
полученных в результате межвидового скрещива-
ния азиатских (P. pyrifolia Nakai и P. bretschneideri 
Rehd.) и европейских (P. communis) груш [106]. 

СРОК ХРАНЕНИЯ

Одним из ключевых качеств плодовых куль-
тур является срок хранения плодов. Способность 
продолжительное время сохранять свой внешний 
вид и структуру является важным товарно-потре-
бительским качеством. Сложная генетическая ос-
нова данного признака затрудняет процесс созда-
ния новых генотипов с высокими показателями 
лежкости.

Itai А. с соавт. в 2008 г. [50] использовали метод 
анализа генов, участвующих в производстве эти-
лена во время созревания плодов японской гру-
ши. Были идентифицированы два CAPS-маркера 
(маркер A для гена PPACS1 и маркер B для гена 
PPACS2), связанных с количеством продуцируемо-
го этилена. Маркер А ассоциировался с высоким 
уровнем производства этилена, а маркер В – со 
средним уровнем производства этилена. Отсут-
ствие этих двух маркеров позволило идентифици-
ровать генотипы с низким содержанием этилена. 

Yamamoto Т. c соавт. [46] картировали QTL для 
времени сбора урожая, которые были расположе-
ны в нижней части группы сцепления 3 (ближай-
ший маркер: BGA35) и в верхней части данной 
группы сцепления (ближайшие маркеры: PPACS2 
и MEST050). Ген PPACS2, принадлежащий к се-
мейству генов ACC-синтазы, может в определен-
ной мере влиять на время сбора урожая, преду-
борочное опадание плодов и потенциал хранения 
плодов.

Для даты созревания также были идентифи-
цированы QTLs Pfm-8-1 и Pfm-8-2, которые были 
расположены на группе сцепления 8 у сорта Bayue-
hong, на их долю приходилось 22.0 и 13.0% наблю-
даемой фенотипической вариации соответственно. 
Pfm-8-1 определили как основной QTL, поскольку 
он имел оценку LOD 7.21 [48]. 

Таким образом, в результате изучения молеку-
лярно-генетических основ сроков хранения и даты 
созревания плодов груши получены определенные 
данные, однако исследований их использования  

для МВС, насколько нам известно, на данный мо-
мент не опубликовано.

Использование MВС груши, по опыту японских 
ученых из National Agriculture and Food Research 
Organization (NARO) [107], в 3 раза повысило эф-
фективность селекционного процесса. При этом 
одновременно использовали несколько МВС-ме-
тодик, а именно: на устойчивость к черной пят-
нистости и парше, окраску плодов, самонесовме-
стимость и время сбора урожая (как потенциал со-
хранности плодов).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В настоящее время активно изучается геном 
груши (Pyrus) и внедряются в селекционную прак-
тику молекулярно-генетические методы, которые 
позволят на начальном этапе селекции определять 
хозяйственно полезные признаки. Также использо-
вание ДНК-маркеров может помочь отобрать и со-
хранить важные генетические ресурсы, а при под-
боре родительских пар для гибридизации позволит 
выявить формы с необходимым набором генов для 
повышения эффективности селекции. 

В модель “идеального” сорта груши входит це-
лый перечень характеристик: помимо вкусовых ка-
честв, внешнего вида плода, требований к срокам 
созревания (важны как ранние, так и поздние, леж-
кие сорта), это и требования к адаптивности расте-
ния (устойчивость к биотическим, болезни и вре-
дители и абиотическим стрессам, пониженным и 
повышенным температурам, условиям влажности), 
габитусу, ускоренному вступлению в плодоноше-
ние (что особенно актуально для груши, но может 
решаться частично за счёт специально подобран-
ных подвоев айвы), самоплодности и/или парте-
нокарпии. Многие из этих признаков локализова-
ны в геноме, и обнаружены близкорасположенные 
ДНК-маркеры, однако большинство из них нужда-
ются в валидации, проверке. Валидация необходи-
ма также в силу того, что исследования, в резуль-
тате которых обнаружили ДНК-маркеры, прово-
дились на зарубежном генофонде. Отечественный 
генофонд имеет связь с европейским генофондом, 
однако имеет и свои особенности. Очевидно, что в 
настоящее время методики МВС для груши огра-
ничены. Однако по опыту японских ученых, даже 
использование МВС на нескольких ключевых при-
знаках (устойчивость к парше и черной пятнисто-
сти, самонесовместимость, цвет плода, срок сбора 
урожая) позволило в три раза повысить эффектив-
ность селекционного процесса [107]. Важно от-
метить также высокий темп развития технологий 
секвенирования генома и соответственно перспек-
тиву скорой разработки новых методик МВС.
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Следует отметить, что отечественные работы 
ограничены валидацией и использованием разра-
ботанных за рубежом методик МВС. 

Методики МВС наиболее эффективны при их 
использовании вместе с новыми технологиями се-
лекции, ускоряющими цветение и сокращающими, 
таким образом, селекционный цикл. Они основа-
ны на применении специальных трансформиро-
ванных линий типа T1190 у яблони [108], EF-Spa у 
груши [109] или индуцировании цветения с помо-
щью вирусов [110].

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта 
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта 
интересов.
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Localization of Genetic Factors that Determine  
the Economically-Useful Traits of the PEAR (Pyrus)  

and Methods of Marker-Assisted Selection

A. A. Pavlenko1, *, A. V. Pikunova1

1Russian Research Institute of Fruit Crop Breeding, Orel district, Zhilina, 302530 Russia 
*e-mail: pavlenko@orel.vniispk.ru

DNA markers are an alternative method for accelerated identification of interested genes and loci at 
the early stages of ontogenesis, and, consequently, DNA markers are able to intensify the breeding 
process. This article represents overview of research on the localization of economically useful traits in 
the pear genome and the development and use of marker-assisted selection (MAS) techniques. At the 
moment, several traits have been localized in the pear genome, i.e.: resistance to scab European (V. pirina 
Aderh) and Asian (V. nashicola), black spot (Alternaria alternata (Fr.) Keissler), brown spot (Stemphylium 
vesicarium), fire blight (Erwinia amylovora), pear psylla (Cacopsylla pyri), pear sawfly (Caliroa cerasi), 
pear blister mite (Eriophyes pyri), self-incompatibility, dwarf trait. Major genes and loci of quantitative 
traits (QTLs) of fruits characteristics have also been identified, namely: skin color and rustiness of the 
fruit, size and weight of the fruit, taste, level of ethylene production, harvest time etc. It should be noted 
that currently Russian research is limited to the validation and use of MAS methods developed abroad. 
According to the experience of Japanese scientists, the use of MAS for several key traits has made it 
possible to triple the efficiency of the breeding process. Despite the currently limited list of MBC methods 
for pears, the high speed of genomic technologies development promises rapid development of new MAS 
methods in the future. In combination with new breeding technologies (New Breeding Techniques) based 
on accelerated flowering, the use of MAS for pears is a promising direction of breeding.

Keywords: marker-assisted selection methods, quantitative trait loci, disease resistance, self-incompatibil-
ity, dwarf trait, fruit quality.
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