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Виноград как культура
Вид Vitis vinifera L. включает в себя два подвида: виноград куль-
турный V. vinifera L. ssp. sativa (DC.) Hegi и виноград дикорастущий 
V. vinifera ssp. sylvestris (Gmelin) Hegi. Многие авторы, опираясь на 
работы ботаника К.К. Гмелина (C. C. Gmelin), считают, что культур-
ный виноград произошел от дикорастущего предка V. vinifera ssp. 
sylvestris, который в настоящее время считается практически ис-
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Aннотация. Виноград является наиболее широко культивируемой и экономически важной плодо-
вой культурой в мире. Развитие виноградарства предполагает создание коммерчески успешных 
сортов, устойчивых к фитопатогенам, способных плодоносить и вызревать в различных климатиче-
ских условиях. Селекция винограда становится эффективнее с пониманием процессов доместика-
ции, которое невозможно без наличия информации о геномной структуре вида. Эта информация 
открывает возможности применения методов геномной селекции, а также методов маркер-опосре-
дованной селекции для поиска потенциально важных аллелей генов. Помимо этого становится воз-
можным изучение некоторых эволюционных процессов винограда, таких как переход к обоеполому 
типу цветка в процессе доместикации. Статья рассматривает вопрос о состоянии исследований в 
области полногеномного секвенирования культурных форм и дикорастущих предков культурного 
винограда, приведена информация о текущем статусе геномных сборок и их статистических пока-
зателях. 
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Abstract. The Eurasian grapevine is one of the most widely cultivated and economically important fruit 
crop in the world. The development of commercially successful grapevine varieties is hampered by 
a lack of information about the structure of its genomes. In particular, this information is important for 
breeding of pathogen-resistance varieties that would be able to develop bunches under different climate 
conditions. The breeding of grapevine becomes more effective with an understanding of domestication 
processes which is impossible without knowledge of grapevine genome structure. This information 
provides an opportunity of applying methods of genomic and marker-assisted selection aimed at finding 
new important alleles. Besides, it becomes possible to study evolution processes of grapevine such us the 
changing of a flower type during domestication. This paper contains information about the current state of 
whole genome sequencing of cultivated grape and its wild progenitors.
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чезнувшим во многих местах первоначального ареала, что с каж-
дым годом усложняет условия для его поиска (Ocete et al., 2008; 
Arnold et al., 2010). Основным фенотипическим признаком «диких 
виноградных лоз», отличающим дикий виноград от культурного, 
является двудомность (Негруль, 1968; Волынкин и др., 2009). Осо-
би дикого винограда имеют или только мужские цветки с длин-
ными прямыми тычинками и редуцированным пестиком, или 
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также может прояснить вопрос о количестве событий домести-
кации (Gracía, 2013).

Состояние вопроса о полногеномном 
секвенировании культурного  
и дикорастущего винограда
Современные методы секвенирования можно разделить на три 
поколения: секвенирование методом терминации цепи (метод 
Сэнгера), секвенирование синтезом (Illumina) и секвенирование 
единичных молекул в реальном времени (SMRT, ONT). Метод тер-
минации цепи был предложен в 1970-х гг. (Sanger et al., 1977) и 
усовершенствован в 1985 г. путем замены радиоактивной метки 
на нуклеотиды, конъюгированные с флуорохромами (Smith et al., 
1986). Этот метод является экономически выгодным, хотя имеет 
ограничения в производительности: за один запуск в одном ка-
пилляре читается один фрагмент цепи ДНК при максимальной 
длине прочтения до 900 п.н. 

Второе поколение секвенирования (Next Generation Sequen-
cing, NGS), помимо повсеместно используемого секвенирования 
путем синтеза цепи, также включает в себя метод пиросеквени-
рования. Последний был впервые предложен в 1988 г. (Hyman, 
1988), в его основе лежит механизм высвобождающегося пиро-
фосфата при присоединении полимеразой нуклеотида, связы-
вающегося с люциферазой, с последующей детекцией светового 
сигнала. Секвенаторы, основанные на такой технологии, имеют 
несколько большую производительность, однако не позволяют 
с высокой точностью определять нуклеотидный состав гомопо-
лимерных участков. Такой метод хорошо подходит для быстрого 
секвенирования коротких последовательностей ДНК и РНК, для 
выявления мутаций, что снижает время и стоимость исследова-
ния в сравнении с капиллярным электрофорезом (Montero et 
al., 2008). На данный момент полногеномное секвенирование по 
Сэнгеру и пиросеквенирование потеряли свою актуальность и 
уступили место более современным и дешевым методам, таким 
как секвенирование синтезом на Illumina. Секвенаторы данной 
технологии используют секвенирование на молекулярных кла-
стерах с использованием флуоресцентно меченных предше-
ственников, в своих последних вариантах позволяют получить до 
6000 млрд нуклеотидов и до 20 млрд прочтений выходных дан-
ных, что существенно ускоряет работы по полногеномному сек-
венированию. Например, с использованием технологии Illumina 
был секвенирован геном Picea abies (L.) H. Karst., размер которо-
го, по результатам сборки, оценивается в 19.6 млрд нуклеотидов  
(Nystedt et al., 2013).

Стоит отметить, что первая полногеномная сборка винограда 
была осуществлена с использованием метода секвенирования 
по Сэнгеру с дополнением методом пиросеквенирования (454 
Life Science). Библиотеки для секвенирования были подготовлены 
по методу дробовика (whole genome sequencing, WGS). При ис-
пользовании этого метода ДНК фрагментируют на мелкие участки 
(100–300 нуклеотидов) случайным образом, а затем секвенируют 
любым из методов. 

Результаты полногеномного секвенирования 
культурных и дикорастущих форм винограда
Современные методы селекции экономически важных культур 
предполагают наличие информации об их геноме. Известно, что 
большинство признаков имеют полигенный характер, то есть 
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функционально женские цветки с хорошо развитым пестиком и 
короткими, отогнутыми вниз тычинками со стерильной пыльцой. 
Культурные сорта винограда в основном характеризуются гер-
мафродитным типом цветка, и только сравнительно немногие из 
них имеют функционально женский цветок. Также стоит отметить, 
что ни при гибридизации, ни в результате инцухта появления осо-
бей с мужскими цветками не наблюдается (Бузин и др., 1937).
В процессе доместикации дикие формы винограда претерпели 
изменения, которые связывают с развитием виноделия и употре-
блением ягод в свежем виде. В процессе одомашнивания земле-
дельцы учитывали содержание сахаров в ягодах и отбирали ге-
нотипы с более крупными, привлекательными, сладкими ягодами, 
это же приводило и к отбору гермафродитных форм, упрощавших 
возделывание культуры. В настоящее время обоеполый тип цвет-
ка – это основной признак, который отличает дикий виноград от 
культурного (Zecca et al., 2010). 

Современный культурный виноград считается относительно 
недавним потомком дикорастущих форм, благодаря чему он дол-
жен сохранять многие генетические особенности, свойственные 
популяциям предков. Сравнение генотипов современных сортов 
с генотипами из дикорастущих популяций может показать, какие 
именно дикорастущие популяции являлись в прошлом объектом 
доместикации (Brown et al., 2009). Дикие родичи видов сельскохо-
зяйственных культур имеют большое значение для селекционе-
ров в качестве уникальных источников генетической изменчиво-
сти для использования в селекционных целях. 

Доместикация винограда
Дикорастущий виноград был распространен в Южной Европе, 
а также в Западной Центральной Азии начиная с эпохи неолита. 
Согласно археологическим данным, первое введение в культуру 
винограда произошло на Ближнем Востоке (McGovern et al., 1996). 
Также одним из основных мест ранней доместикации винограда 
и зарождения виноделия считается территория Южного Кавказа 
(Азербайджан, Армения, Грузия) и восточные регионы Турции 
(Levadoux, 1956; Zohary, 1995; This et al., 2006). Вместе с тем не-
которые исследования свидетельствуют о том, что имели место 
и вторичные события доместикации винограда в Средиземно-
морье  (Aradhya et al., 2003;  Grassi et al., 2003;  Arroyo-García et al., 
2006; Lopes et al., 2009; De Andrés et al., 2012). 

На сегодняшний день, дикорастущие популяции винограда счи-
таются, по большей части, смесью диких и культурных форм, а так-
же спонтанных гибридов между ними (Lacombe et al., 2003; Laguna, 
2003; This et al., 2006). Исследование генома винограда могло бы 
прояснить многие вопросы, связанные с эволюцией видов Vitis и 
их внутривидовым генетическом разнообразием. Так, например, 
был проведен анализ хлоропластного генома винограда; установ-
лено, что его размер равен 160 928 п.н., а порядок и структура 
генов идентичны таковым во многих других растительных ге-
номах (Arroyo-García et al., 2002). Однако внутривидовой поли-
морфизм хлоропластного генома был исследован без приме-
нения технологий высокопроизводительного секвенирования, 
лишь с помощью микросателлитных маркеров, которые выяв-
ляли полиморфизм 34 различных локусов. В результате как для  
V. vinifera ssp. sativa, так и для V. vinifera ssp. sylvestris были иден-
тифицированы хлоротипы (хлоропластные гаплотипы), специ-
фичные для конкретных географических регионов. Приуро-
ченность различных типов хпДНК к определенным регионам 
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контролируются комплексом генов. В таком случае информация 
о геноме должна быть доступна в виде полногеномной последо-
вательности (Reference sequence). C целью секвенирования куль-
турного винограда был создан интернациональный консорциум 
(Grape Genome Program, https://www6.inra.fr/iggp, в результате 
работы которого была опубликована полногеномная последо-
вательность культурного винограда. Она стала первым опытом 
полногеномной сборки для плодовых культур. В качестве объекта 
секвенирования была выведена линия винограда, полученная пу-
тем нескольких раундов последовательного самоопыления сорта 
Пино Нуар (PN4002), в результате чего гомозиготность этой ли-
нии составила около 93 %. Необходимость создания такой линии 
была обусловлена тем, что обычно сорта винограда показывают 
достаточно высокий уровень гетерозиготности (до 13 %), что пре-
пятствовало бы надежному формированию контигов в процессе 
сборки. Секвенирование было выполнено по методу Сэнгера с 
помощью технологии WGS. В результате было получено 8.4-крат-

ное покрытие генома: 6.2 млн парно-концевых прочтений (Jaillon 
et al., 2007; табл. 1). 

Текущая версия сборки линии PN40024 (GCA_000003745.2), де-
понированная в базу данных NCBI 2009/12/17, имеет 12-кратное 
покрытие, которое было получено путем комбинирования техно-
логий секвенирования методом Сэнгера и пиросеквенирования 
на платформе 454 Life Science. Финиширование сборки и сборка 
мета-контигов были произведены с помощью добавления двух 
BAC-библиотек (http://bioinformatics.psb.ugent.be/genomes/view/
Vitis-vinifera).

По результатам сборки было получено 59 883 контига, собран-
ных в 2093 мета-контига, упорядоченных по 19 хромосомам. Упо-
рядочивание по хромосомам производили с помощью генетиче-
ской карты, полученной для скрещивания F1 сортов Syrah × Pinot 
Noir и генотипированной с использованием 1006 маркеров (Trog-
gio et al., 2007). Для улучшения упорядочивания в анализ были 
также включены данные об однонуклеотидных полиморфизмах 

Таблица 1. Общая статистика геномной сборки V. vinifera (по результатам Jaillon et al., 2007)

Table 1. General characterization of whole genome assembly of V. vinifera (according to the results of Jaillon et al., 2007)

Статус сборки Статус Количество NM, Кб Длина, Кб Размер, Мб Процент  
в сборке

Контиги Все полученные 19 577 65.9 557 467.5 –

Суперконтиги Все полученные 3 514 2 065 12 675 487.1 100

  Привязанные  
к хромосомам 191 3 189 12 675 335.6 68.9

 

Привязанные  
к хромосомам  
c физической ориен-
тацией

143 3 827 12 675 296.9 60.9

Аннотация Количество Средний размер, п.н. Общая длина, 
Мб

Проценты 
генома

%GC  

Генов 30 434 3 399 225.6 46.3 362  

Экзоны 149 351 130 33.6 6.9 44.5  

Интроны 118 917 213 178.6 36.7 34.7  

Межгенные регионы 30 453 3 544 2615 34.7 33.0  

 тРНК* 600 73 0.04 NS 43.0  

микроРНК** 164 1 035 0.002 NS 35.9  

Ортология Количество 
ортологичных белков 

Средняя  
идентичность, %        

P. trichocarpa 12 996 72.7        

A. thaliana 11 404 65.5        

O. sativa 9 731 59.8        

Общие для эвдикот*** 10 547          

Общие для магно-
лифит**** 8 121          

* значения рассчитаны для экзонов 
** консервативные семейства микроРНК  
*** эвдикоты представлены P. trichocarpa и A. thaliana 
**** магнолифиты представлены P. trichocarpa, A. thaliana и O. sativa
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Таблица 2. Количество и размеры собранных последовательностей (по Velasco et al., 2007)
Table 2. Amount and size of assembled reads (according to the results of Velasco et al., 2007)

Показатель Количество Общая длина, Mб Вклад в размер генома, Mб

Полиморфные контиги 36 550 465.7  

Пропуски в гетерозиготах   48.9 24.5

Последовательности без пропусков   416.8 416.8

Неполиморфные контиги 22 061 65.1 32.5

Центромерные регионы   14.5 14.5

Кластеры рРНК   16.3 16.3

Всего 58 611   504.6

Популяционная структура образцов V. vinifera ssp. sylvestris и V. vinifera ssp. vinifera по результатам Zhou 
et al., 2017 (проект № PRJNA388292).

Population structure of V. vinifera ssp. sylvestris and V. vinifera ssp. vinifera samples according to the results of 
Zhou et al., 2017 (project No. PRJNA388292).
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(SNP), полученные во время секвенирования методом WGS по 
Сэнгеру, с использованием системы генотипирования SNPlex. 
Максимальное генетическое расстояние между маркерами на 
группах сцепления не превышало 35 сМ с минимальным значени-
ем LOD = 0.8 (Velasco et al., 2007).

Для выявления гомологичных и видоспецифичных последова-
тельностей ДНК в полученной сборке был использован алгоритм 
поиска гомологий BLAST (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). 
Поиск гомологичных участков генома винограда осуществлял-
ся с такими видами, как рис, тополь и арабидопсис. Это помогло 
идентифицировать не только ортологичные гены, но и паралоги в 
геноме винограда. 

По результатам анализа для винограда было предсказано 
29 585 генов, из которых 96.1 % находились в идентифицирован-
ных группах сцепления. 

Из-за высокой гетерозиготности V. vinifera при сборке было вы-
явлено множество гаплотип-специфических пробелов (последо-
вательности, присутствующие в одном гаплотипе, но отсутствую-
щие в другом). Общая длина таких пробелов составила 48.9 Мб. 
Причина этого в том, что в некоторых областях варианты гаплоти-
пов были настолько различны вследствие гетерозиготности, что 
алгоритм не мог объединить их в один контиг. Множество таких 
необъединенных контигов сформировало гемизиготную ДНК 
(22 061 контиг длиной 65.1 Мб). 

Общий размер генома оценивали как сумму гомологичных 
последовательностей для всех гаплотипов, объединенных в еди-
ный консенсус (416 × 2 = 836 Мб), и длину последовательности, 
представленной гемизиготной ДНК и пропусками. Таким образом, 
с включением длины последовательностей центромерных обла-
стей (14.5 × 2 + 16.3 × 2 = 61.6 Мб) размер диплоидного генома 
винограда составил 1009. 2 Мб, что в среднем составляет 504.6 Мб 
для гаплоидного генома (табл. 2). Эти результаты сопоставимы с 
информацией о геноме винограда, полученной ранее при созда-
нии генетической карты (Lodhi et al., 1995).

Наряду с этой сборкой, в NCBI сегодня депонированы также 
«черновые» варианты сборки таких сортов, как Месхетинский 
зеленый, Чхавери, Саперави, Ркацители, Шардоне. Однако для 
этих сборок не была реализована стадия финиширования, то есть 
закрытия пропусков между скаффолдами с последующей при-
вязкой к хромосомам. Поэтому уровень сборки для грузинских 
сортов оценивается как «сборка по скаффолдам». Геном сорта 
Шардоне был собран на уровне «сборка для контигов». 

Полногеномное секвенирование сортов Месхетинский зеле-
ный, Чхавери, Саперави, Ркацители было инициировано Уни-
верситетом сельского хозяйства Грузии (Agricultural University of 
Georgia). В рамках этого проекта была секвенирована как ядер-
ная, так и внеядерная (хлоропластная и митохондриальная) ДНК. 
Выбор сортов был сделан таким образом, чтобы каждый из сортов 
представлял собой отдельную пластидную гаплогруппу: Чхавери 
(GTA), Саперави (ATT), Месхетинский зеленый (ATA), Ркацители 
(AAA) (Beridze et al., 2011; Tabidze et al., 2014).

Кроме того, с целью изучения вопросов доместикации, по ме-
тоду WGS (Illumina) были секвенированы образцы дикорастущего 
винограда с различным географическим происхождением: Азер-
байджан (2 образца), Грузия (1 образец), Армения (1 образец), 
Туркменистан (2 образца), Пакистан (3 образца) – в сравнении с 
11 сортами культурного винограда (рисунок). Анализ структуры 
популяций дикорастущего и культурного винограда показал, что 

образцы V. vinifera  ssp. sylvestris формируют отдельную группу в 
пространстве главных компонент; сорта столового и винного 
винограда также относились к разным кластерам. В результате 
проведенного анализа SNP установлено, что предполагаемое 
расхождение между видами культурного и дикого винограда про-
изошло примерно 22 тыс. лет назад (Zhou et al., 2017).

С целью изучения формирования цветков у диких видов 
было произведено секвенирование транскриптома по методу  
RNA-seq. Для этого были получены профили мРНК цветков ди-
корастущих форм на четырех стадиях развития цветка, и те же 
стадии были проанализированы для цветков культурного вида 
с женских и мужских растений (проект № SRR1239522) (Ramos et 
al., 2014).

Заключение
В настоящее время в базах данных нуклеотидных последователь-
ностей доступна информация о полногеномном секвенирова-
нии культурных видов винограда и их дикорастущих предков. В 
базе данных NCBI депонирована полногеномная сборка линии 
культурного винограда PN40024 (GCA_000003745.2), а также 
данные о секвенировании широко используемых в виноделии 
сортов Месхетинский зеленый, Чхавери, Саперави, Ркацители.  
В базе данных ENA доступны необработанные данные секвениро-
вания 9 дикорастущих видов винограда и 11 культурных форм c 
целью изучения вопроса доместикации. Также доступны данные 
о cеквенировании мРНК V. vinifera ssp. sylvestris, представляющих 
интерес для исследований генетики пола у винограда.

В базах данных отсутствует информация о полногеномной 
сборке дикорастущего винограда. Однако уже опубликованные 
результаты открывают возможность более глубоко взглянуть на 
историю культуры винограда, процессов его доместикации и сде-
лать шаг от селекции винограда классическими методами к мар-
кер-вспомогательной селекции.
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