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Устойчивость амфиплоидов пшениц  
к возбудителю бурой ржавчины
Н.П. Гончаров1, 2  , Р.Л. Богуславский3, Е.А. Орлова4, М.Х. Белоусова5, Н.Х. Аминов6,  
А.А. Коновалов1, Е.Я. Кондратенко1, Е.И. Гультяева7

Аннотация: Изучена возрастная и ювенильная устойчивость к бурой ржавчине (Puccinia triticina Erikss.) 108 искусственных ам-
фиплоидов (амфидиплоидов) пшениц, различающихся геномной формулой и происхождением (Россия, США, Япония, Мексика, 
Болгария, Азербайджан и др.). С использованием молекулярных методов у 35 линий проведена идентификация генов Lr. Свыше 
60 % амфиплоидов характеризовались разной степенью устойчивостью в полевых условиях в Новосибирске и Харькове. Число 
образцов, устойчивых в фазе проростков, было значительно ниже, что указывает на наличие у них явно выраженной возраст-
ной устойчивости к ржавчине. В результате полевой и лабораторной оценок выделено три амфиплоида, высокоустойчивых к 
бурой ржавчине на протяжении всего периода вегетации, – KU 233, KU 221-21, Triticum kiharae (к-47897). С помощью молекуляр-
ных методов у изученных амфиплоидов не обнаружено генов Lr24, Lr41, Lr47, Lr20, Lr26, при этом выявлены носители генов Lr1, 
Lr9, Lr10, Lr19, Lr28, Lr34, Lr37. Даны рекомендации по использованию искусственных амфиплоидов в селекции мягкой пшеницы 
на устойчивость к бурой ржавчине.
Ключевые слова: биоресурсные коллекции; искусственные амфиплоиды; устойчивость к болезням; бурая ржавчина; исход-
ный материал.
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тяева Е.И. Устойчивость амфиплоидов пшениц к возбудителю бурой ржавчины. Письма в Вавиловский журнал генетики и селекции. 2020; 
6(3):95-106. DOI 10.18699/Letters2020-6-14

Leaf rust resistance in wheat amphidiploids
N.P. Goncharov1, 2   , R.L. Boguslavsky3, E.A. Orlova4, M.Kh. Belousova5, N.Kh. Aminov6,  
A.A. Konovalov1, E.Ya. Kondratenko1, E.I. Gultyaeva7

Abstract: Adult and juvenile resistance to leaf (brown) rust (causal agent – Puccinia triticina Erikss.) was studied in 108 accessions of ar-
tificial wheat amphidiploids with different genomic formula and different origin (Russia, USA, Japan, Mexico, Bulgaria, Azerbaijan, etc.). 
The Lr genes were identified using molecular markers in 35 of them. More than 60 % of the studied amphidiploids were characterized 
by varying degrees of leaf rust resistance in Novosibirsk and Kharkov field conditions. The number of them was resistant in the seedling 
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Устойчивость амфиплоидов пшениц  
к возбудителю бурой ржавчины

Н.П. Гончаров, Р.Л. Богуславский, Е.А. Орлова, М.Х. Белоусова 
Н.Х. Аминов, А.А. Коновалов, Е.Я. Кондратенко, Е.И. Гультяева

1992; Plamenov, Spetsov, 2011; Stoyanov, 2014; Das et al., 2016; 
Morgounov et al., 2017; Li et al., 2018). Унаследовав от диких 
видов-сородичей ценные признаки, эти формы стали более 
удобными донорами для передачи хозяйственно важных 
признаков в пшеницу, чем непосредственно применяемые 
в интрогрессивной гибридизации дикие виды (Давоян и др., 
2014; Nyine et al., 2020). В течение десятилетий амфиплои-
ды интенсивно, в больших масштабах создавались в Япо-
нии (Catalogue…, 1997/1998), Мексике (Majeeb-Kazi et al., 
1996; Kishii, 2019), Болгарии (Spetsov, Savov, 1992; Plamenov, 
Spetsov, 2011; Stoyanov, 2014), Азербайджане (Gadimaliyeva 
et al., 2018), Российской Федерации (Жиров, Терновская, 
1993; Зарубайло, Таврин, 1972; и др.) и других странах. Они 
успешно используются в различных селекционных про-
граммах (Лайкова и др., 2013; Li et al., 2018). В настоящее 
время в ряде генбанков мира имеются значительные кол-
лекции искусственно созданных амфиплоидов. Наиболее 
репрезентативная коллекция поддерживается в Киотском 
университете (Catalogue…, 1997/1998), Институте растение
водства им. В.Я. Юрьева (Харьков, Украина), The John Innes 
Centre (Норвич, Великобритания), небольшие  – во  Все
российском институте генетических ресурсов растений 
им. Н.И. Вавилова (Санкт-Петербург, Россия), The Small Grains 
Collection (Абердин, США), Leibnitz Institute of Plant Genetics 
and Crop Plant Research (Гатерслебен, Германия) и в CIMMYT 
(Эль-Батан, штат Каретаро, Мексика). Заметим, что в коллек-
циях большинства европейских генбанков амфиплоиды как 
таковые отсутствуют. Исключение – генбанк Вагенингенско-
го университета (Нидерланды), в котором под именем «ам-
фиплоид» (амфидиплоид) хранятся межродовые гибриды, 
беккроссированные на мягкую пшеницу.

Для более эффективного использования этого материала 
в селекции актуальна не только инвентаризация ранее соз-
данных форм, но и всестороннее изучение, в том числе по 
устойчивости к болезням. Наиболее распространенное за-
болевание пшеницы во всех зонах возделывания этой куль-
туры – бурая ржавчина (возбудитель – Puccinia triticina Erikss.).

Цель данной работы – изучение образцов искусственно 
созданных (рукотворных) амфиплоидов, хранящихся в рос-
сийских и зарубежных генбанках, по устойчивости к возбу-
дителю бурой ржавчины и идентификация у них генов Lr.

Материалы и методы
Материал для исследований получен из генбанков Киот-
ского университета (Япония), Всероссийского института 
генетических ресурсов растений им. Н.И. Вавилова (Санкт-
Петербург, Россия), The Small Grains Collection (Абердин, 

Введение
Серьезной проблемой при селекции большинства сельско-
хозяйственных культур, включая мягкую пшеницу (Triticum 
aestivum L.), является крайне узкое генетическое разнообра-
зие заселектированных за последнее столетие коммерче-
ских сортов. Создание генотипов возделываемых растений, 
устойчивых к абиотическим и биотическим стрессам, в том 
числе связанным с локальным и глобальным изменениями 
климата, и новых способов обработки почвы, нарушения 
севооборотов и бесконтрольная интродукция семенного 
материала на основных сельскохозяйственных территори-
ях приводят к изменению видового состава возбудителей 
болезней сельскохозяйственной культур (Афанасенко и др., 
2015), а следовательно, к изменению патогенной нагрузки, 
настоятельно требуя расширения биоразнообразия воз-
делываемых видов пшениц. При решении этой проблемы 
исследователи возлагают основные надежды на исполь-
зование генетического материала диких видов-сородичей 
возделываемых культур (Stoyanov, 2014; Brozynska et al., 
2015), а также культурных видов, в настоящее время выве-
денных из возделывания (не культивируемых вообще или 
культивируемых на незначительных площадях) (Zakharieva 
et al., 2010; Longin, Würschum, 2016). Среди наиболее пер-
спективных доноров хозяйственно важных признаков для 
мягкой пшеницы исследователи выделяют донор ее D гено-
ма Aegilops squarrosa  L. (=  syn. Ae.  tauschii Coss.) (Лайкова и 
др., 2013; Потоцкая и др., 2018; Li et al., 2018), а одновремен-
но для мягкой и твердой пшениц – некоторые виды эгилоп-
сов группы Sitopsis, в том числе Ae. speltoides Tausch – донор 
их B  генома (Salina et al., 2011; Плотникова и др., 2018). Из 
видов, выведенных из возделывания, наиболее перспектив-
ными донорами хозяйственно важных признаков считают 
полбу Triticum dicoccum (Schrank.) Schuebler (Zaharieva et al., 
2010) и T. timopheevii (Zhuk.) Zhuk. (Леонова и др., 2008; Leo
nova et al., 2011). Примером эффективного переноса устой-
чивости от данных видов в мягкую пшеницу служат образцы 
с генами Lr21 (от англ. leaf rust resistance), Lr22а, Lr32 и Lr39 
(= Lr41) от Ae. tauschii; Lr28, Lr35, Lr47, Lr51 и Lr66 от Ae. spel­
toides и Lr18 от T. timopheevii 1.

Один из эффективных методов передачи генетического 
материала от диких видов-сородичей в возделываемые по-
липлоидные виды – это использование искусственных (син-
тетических, или рукотворных) амфиплоидов (Spetsov, Savov, 

1 McIntosh R.A., Yamazaki Y., Dubcovsky J. et al. Catalogue of gene 
symbols for wheat [Электронный ресурс]. URL: http://www.shigen.
nig.ac.jp/wheat/komugi/genes/symbolClassList.jsp (дата обращения: 
30.07.2020).

phase. The resistance in this phase was significantly lower, which indicates the presence of clearly grazed age-related rust resistance 
in the studied amphidiploids. As a result of field and laboratory tests, three amphidiploids were identified that were highly resistant to 
brown rust, namely KU 233, KU 221-21, and Triticum kiharae (k-47897). Using molecular methods, Lr24, Lr41, Lr47, Lr20, and Lr26 genes 
weren’t detected in the studied amphidiploids, while carriers of the Lr1, Lr9, Lr10, Lr19, Lr28, Lr34, and Lr37 genes were identified. Re
commendations on the use of artificial amphidiploids in the breeding of common wheat for resistance for leaf rust are given.
Key words: biodiversity collections; artificial amphidiploids; disease resistance; leaf (brown) rust; plant breeding initial materials.
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США), Института растениеводства им. В.Я. Юрьева (Харьков, 
Украина) и других учреждений.

Предварительно весь материал был охарактеризован по 
запасным белкам (глиадинам) (Goncharov et al., 2007). Не-
аутентичные по данному признаку образцы искусственных 
амфиплоидов были исключены из эксперимента (например, 
PI254218 T.  timococcum Kost., PI282931 T.  soveticum ssp.  fun­
gicidum (Zhuk.) N.P.  Gontsch.). Всего для иммунологических 
исследований отобрано 108 амфиплоидов, различающихся 
геномной формулой и происхождением. В Харькове при 
озимом и яровом посевах в полевых условиях в разные 
годы (1995–2006, 2014) были изучены 87  амфиплоидов. 
В озимом посеве в Новосибирске амфиплоиды с озимым ти-
пом развития показали низкую зимостойкость, в связи с чем 
в 2015  г. исследовали только яровые образцы, и дополни-
тельно были добавлены яровые амфиплоиды из коллекции 
Университета г. Киото (Япония), охарактеризованные ранее 
по типу развития (Гончаров, 2012).

Устойчивость образцов амфиплоидов в полевых ус-
ловиях изучали на фитоучастке Сибирского научно-ис-
следовательского института растениеводства и селекции 
(СибНИИРС, Краснообск, Новосибирская область) и коллек-
ционном участке Института растениеводства им. В.Я. Юрье-
ва (Харьков, Украина) на естественном инфекционном 
фоне. Степень поражения образцов бурой ржавчиной в по-
левых условиях Новосибирска оценивали по шкале Петер-
сона  (в  %) (Peterson et al., 1948), в условиях Харькова  – по 
10-балльной шкале ВИР, где балл 9 – высокая устойчивость 
(пораженность растения 0  %), балл  0  – 100  % поражение 
растений (Методические указания…, 1962).

В лабораторных условиях Всероссийского НИИ защиты 
растений исследовали ювенильную устойчивость амфипло-
идов к возбудителю бурой ржавчины (фаза первого листа). 
Для этого применили метод инокуляции отрезков листьев, 
помещенных в раствор бензимидазола (Михайлова и др., 
1998), и заражение проростков пшеницы, выращенных в со-
судах с почвой (фаза первого листа). Устойчивость отрезков 
листьев проростков растений изучили с использованием 
пяти географически отдаленных популяций P.  triticina (том-
ская, омская, ростовская, краснодарская и дагестанская), со-
бранных с сортов мягкой пшеницы в 2010 г., и тест-клона K9, 
маркированного вирулентностью к гену  Lr9, контролиру-
ющему устойчивость к бурой ржавчине. Для инокуляции 
интактных листьев растений была взята сборная дагестан-
ская популяция патогена, собранная c коллекционных об-
разцов мягкой пшеницы на экспериментальном посеве 
Дагестанской опытной станции  (ДОС) ВИР в 2014  г., и три 
тест-клона (kLr9, kLr19, kLr26). Все популяции и тест-клоны 
были авирулентны (баллы 0,  0;) к линиям TcLr24, ТсLr28, 
ТсLr29, KS90WGRC10 (Lr41), ТсLr45, сорту Pavon (Lr47) и виру-
лентны (баллы 3 и 4) к линиям ТсLr3a, ТсLr3bg, ТсLr3ka, ТсLr10, 
ТсLr11, ТсLr12, ТсLr13, ТсLr14a, ТсLr14b, ТсLr16, ТсLr17, ТсLr18, 
ТсLr21, ТсLr22а, ТсLr30, ТсLr32, ТсLr33, ТсLr34, ТсLr35, ТсLr37, 
сорту Pavon 76 (Lr46), линиям CSP44 (Lr48), VL404 (Lr49), ТсLrB, 
ТсLr52  (=W). Различие между популяциями отмечено на 
изогенных линиях ТсLr1, ТсLr2a, ТсLr2b, ТсLr2c, ТсLr9, ТсLr15, 
ТсLr19,  ТсLr20, ТсLr23, ТсLr26, ТсLr44 и линии KS96WGRC36  
(Lr50) (табл. 1).

Реакцию отрезков листьев на заражение патогеном 
определяли через 7–8  дней после инокуляции; интактных 
растений – через 10–12 дней. Использовали балловую шка-
лу Майнса и Джексона, где 0 – отсутствие симптомов; 0; – не-
крозы без пустул; 1  – очень мелкие пустулы, окруженные 
некрозом; 2  – пустулы среднего размера, окруженные не-
крозом или хлорозом; 3  – пустулы среднего размера без 
некроза, 4 – пустулы крупные, иногда сливающиеся, без не-
кроза; Х – пустулы на одном и том же листе разных типов, 
присутствуют хлорозы и некрозы (Mains, Jackson, 1926).

Для идентификации тринадцати Lr-генов (Lr1, Lr9, Lr10, 
Lr19, Lr20, Lr24, Lr26, Lr28, Lr34, Lr35, Lr37, Lr41 и Lr47) (табл. 2) 
использовали амплификацию ДНК, которую выделяли из 
листьев 10-дневных проростков микрометодом по мето-
дике Edwards et al. (1991) в модификации Д.Б. Дорохова и 
Э. Клоке (1997). Амплификацию проводили в реакционной 
смеси по предложенным в литературе протоколам.

В качестве отрицательного контроля в экспериментах 
использовали восприимчивый сорт яровой мягкой пше-
ницы Thatcher, а положительного  – его изогенные линии с 
идентифицируемыми генами Lr. Амплифицированные фраг-
менты ДНК разделяли электрофорезом в 1.5  % агарозном 
геле в 1× ТВЕ-буфере, гели окрашивали бромистым этидием 
и фотографировали в ультрафиолетовом свете.

Результаты и обсуждение
Большинство озимых и яровых образцов амфиплоидов, по-
лученных из разных генбанков, характеризовались разным 
уровнем устойчивости к бурой ржавчине в полевых услови-
ях Харьковской области (табл. 3, А, Б), за исключением об-
разцов из коллекции Международного центра по улучше-
нию кукурузы и пшеницы – CIMMYT (Мексика) (см. табл. 3, В). 
Так, среди 67 изученных амфиплоидов 58 % образцов имели 
высокий уровень устойчивости (баллы 9 и 8), 22 % – умерен-
ную устойчивость (баллы 7 и 6) и 18 % – умеренную воспри-
имчивость (балл 5) (см. табл. 3). Амфиплоиды из коллекции 
CIMMYT отличались разной степенью восприимчивости 
(баллы от 2 до  5), за исключением единственного образ-
ца 14009 (CROC_1/Ae. squarrosa (517), балл 8) (см. табл. 3, В).

В условиях Новосибирской области у изученной коллек-
ции амфиплоидов тоже выявлена высокая частота (78  %) 
форм, устойчивых к бурой ржавчине (пораженность от 0 
до 5 %) (табл. 4). Только у трех образцов KU 221-23, KU 222, 
tetraCantach + Ae. squarrosa RL 5261 наблюдали высокую вос-
приимчивость к болезни (65–100 %). Образцы, выделенные 
как устойчивые в условиях Новосибирска, также были рези-
стентны в Харькове (например, ПАГ-5, ПАГ-13, ПАГ-32 и др.).

В лабораторных условиях в фазе проростков изучено 
40  образцов амфиплоидов. Реакцию устойчивости к попу-
ляциям и тест-клонам P.  triticina при инокуляции отрезков 
листьев и интактных растений показали два образца из 
Японии – KU 233 и KU 221-21 (табл. 5). Эти же образцы были 
резистентны в полевых условиях в Новосибирске. Амфи-
диплоид Жирова и T.  kiharae (к-47897) проявили устойчи-
вость к большинству популяций, за исключением омской. 
В полевых условиях T.  kiharae (к-47897) характеризовался 
как иммунный, а амфидиплоид Жирова имел поражение до 
5 %. С использованием T. kiharae (к-47897) в ИЦиГ СО РАН со-
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Н.Х. Аминов, А.А. Коновалов, Е.Я. Кондратенко, Е.И. Гультяева

Таблица 1. Характеристика по вирулентности инфекционного материала P. triticina 
Table 1. The virulence characteristics of used infectious materials of P. triticina 

Линии сорта Thatcher, 
изогенные по генам Lr, 
контролирующим  
устойчивость к патогену

Тип реакции при инокуляции, баллы

Популяции бурой ржавчины Тест-клоны

томская 
2010

омская 
2010

краснодар-
ская 2010

ростовская 
2010

дагестан-
ская 2010

дагестан-
ская 2014

kLr9 kLr19 kLr26

ТсLr1 3 3 3 3 0 3 3 3 3

ТсLr2a 3 3 0–2 0 0 0 3 3 3

ТсLr2b 3 3 3 3 3 0 3 3 3

ТсLr2c 3 3 3 3 3 3 3 3 3

ТсLr9 0 0 0 0 0 0 3 0 0

ТсLr15 3 3 0 0 0 0 3 3 3

ТсLr19 0 0 0 0 0 0 0 3 0

ТсLr20 3 3 3 3; 3 3 3 3 3

ТсLr23 3 1–2 3 3 3 Х 2 2 2

ТсLr24 0–1 0–1 0 0 0 0; 0 0 0

ТсLr26 0 3 3 0 3 3 0 0 3

ТсLr44 Х 3 Х 3 3 3 2 2 3

Lr50 (KS96WGRC36) 0 3 0 0 0 2–3 0 0 0

Примечание. Tc – сорт яровой мягкой пшеницы Thatcher.

Таблица 2. Последовательности праймеров, используемых для идентификации генов Lr у амфиплоидов
Table 2. Sequences of primers used for identification of the Lr genes in amphidiploids

Ген Праймеры Последовательность Лит. источник

Lr1 WR003 F
WR003 R

GGGACAGAGACCTTGGTGGA
GACGATGATGATTTGCTGCTGG

Qiu et al., 2007

Lr9 SCS5F
SCS5R

TGCGCCCTTCAAAGGAAG
TGCGCCCTTCTGAACTGTAT

Gupta et al., 2005

Lr10 Fi.2245
Lr10-6/r2

GTGTAATGCATGCAGGTTCC
AGGTGTGAGTGAGTTATGTT

Chelkowski et al., 2003

Lr19 SCS265F
SCS265R

GGCGGATAAGCAGAGCAGAG
GGCGGATAAGTGGGTTATGG

Gupta et al., 2006

GbF
GbR

CAT CCT TGG GGA CCT C
CCA GCT CGC ATA CAT CCA

Prins et al., 2001

Lr20 STS638-L 
STS638-R

ACAGCGATGAAGCAATGAAA
GTCCAGTTGGTTGATGGAAT

Neu et al., 2002

Lr24 Sr24#12F
Sr24#12L

CACCCGTGACATGCTCGTA
AACAGGAAATGAGCAACGATGT

Mago et al., 2005

Lr28 SCS421-L
SCS421-R

ACA AGG TAA GTC TCC AAC CA
AGT CGA CCG AGA TTT TAA CC

Cherukuri et al., 2005

Lr34 csLV34F csLV34R GTTGGTTAAGACTGGTGATGG
TGCTTGCTATTGCTGAATAGT

Lagudah et al., 2006	

Lr35 Sr39#22rF
Sr39#22rR

AGAGAAGATAAGCAGTAAACATG
TGCTGTCATGAGAGGAACTCTG

Mago et al., 2009

Lr37 Ventriup
LN2

AGGGGCTACTGACCAAGGCT
TGCAGCTACAGCAGTATGTACACAAAA

Helguera et al., 2003

Lr39 (=Lr41) GDM35-L
GDM35-R

CCTGCTCTGCCCTAGATACG
ATGTGAATGTGATGCATGCA

http://maswheat.ucdavis.edu/protocols/Lr39/
index.htm

1BL.1RS/1AL.1RS SCM9F
SCM9R

TGACAACCC CCTTTCCCTCGT
TCATCGACGCTAAGGAGGACCC

Weng et al., 2007

Lr47 PS10R 
PS10L

GCT GAT GAC CCT GAC CGG T
TCT TCA TGC CCG GTC GGG T

Helguera et al., 2000
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Таблица 3. Устойчивость амфиплоидов к бурой ржавчине в полевых условиях Харьковской области
Table 3. Resistance of amphidiploids to leaf rust in the Kharkov region field conditions

Вид, образец, происхождение Устойчивость, 
баллы

А. Озимые

Авролата (тетраАврора + Ae. umbellulata Zhuk.), РФ; T. aestivum L. × Thinopyrum intermedium (Host) Barkworth & 
D.R. Dewey, Болгария; T. × boeoticourarticum Gandil., Армения 9

T. × erebuni Gandil. (=syn. T. palmovae Ivanov), Армения 8

UA 0500065 (Wheat × Thinopyrum ssp. (195/02)), Болгария 7

АД 4 (T. dicoccoides (Koern. ex Asсhers. et Graebn.) Schweinf. + Ae. biuncialis Vis.) 6

T. palmovae; Авротика (тетраАврора + Ae. mutica Boiss. (=syn. Amblyopyrum muticum (Boiss.) Eig), РФ;  
Aegilotricum × cylindroaestivum Gandil., Армения; AD (T. boeoticum Boiss.+ Ae. uniaristata Vis.) 5

Б. Яровые

T. × tetramonococcum, Армения; T. × tetramonococcum (и-092820), ФРГ; T. × tetramonococcum, Беларусь;  
T. × tetramonococcum, Армения; T. × sinskourarticum Gandil., Армения; T. kiharae Dorof. et Migush. (к-47897), Япония; 
T. fungicidum Zhuk. (=syn. T. soveticum ssp. fungicidum (Zhuk.) N.P. Gontsch., РФ; АД (и-122190, T. dicoccum + Ae. spel­
toides), НИИГиС АН АзССР; АД 6 (T. turgidum L. + Ae. biuncialis), НИИГиС АН АзССР; АД 8 (T. ispahanicum Heslot + 
Ae. triuncialis L.), НИИГиС АН АзССР; АД 9 (T. karamyschevii Nevski + Ae. triuncialis), НИИГиС АН АзССР; АД 12 (T. tur­
gidum + Ae. umbellulata), НИИГиС АН АзССР; АД 13 (T. dicoccum + Ae. umbellulata), НИИГиС АН АзССР; KU 217 
(к-45920, T. timopheevii + Ae. umbellulata), Япония; ПАГ-3 (и-088651, T. durum Desf. к-15312 + T. monococcum L. 
к-38555), РФ; ПАГ-5 (и-088650, T. durum к-21966 + T. monococcum к-35915), РФ; ПАГ-13 (и-088657, T. carthlicum 
Nevski к-32510 + T. monococcum к-35417), РФ; ПАГ-14 (и-088658, T. carthlicum к-32510 + T. monococcum к-35915), РФ; 
ПАГ-15 (и-088659, T. carthlicum к-1694 + T. monococcum к-39417), РФ; ПАГ-20 (T. timopheevii + T. monococcum), РФ; 
ПАГ-32 (T. dicoccum к-14055 + T. monococcum и-452639), РФ; ПЭАГ (T. dicoccum и-244569 + Ae. squarrosa к-110), ДОС 
ВИР, РФ

9

ПАГ-4 (T. durum к-16477 + T. monococcum к-18140), РФ; ПАГ-7* (и-088652, T. durum к-39781 + T. monococcum 
к-38555), РФ; ПАГ-8* (и-088653, T. durum к-33067 + T. monococcum к-21308), РФ; ПАГ-9* (и-088654, T. durum 
к-35902 + T. monococcum к-21308), РФ; ПАГ-39 (T. dicoccum к-15007 + T. sinskajae A. Filat. et Kurk. к-48993), РФ; 
АД Жирова (T. militinae Zhuk. et Migusch. к-46007 + Ae. squarrosa), РФ; T. miguschovae Zhuk. (к-57361), РФ;  
T. timococcum Kost. (=syn. T. zhukovskyi Menabde et Erizjan, к-43805), ТСХА, РФ; ПАГ-1 (рыхлоколосая форма) 
(и- 088646, T. durum к-8784 + T. monococcum к-20399), РФ; ПАГ-2 (рыхлоколосая форма) (и-088647, T. durum 
к-16501 + T. monococcum к-20399, РФ; T. × monococcourarticum Gandil., Армения; ×Haynatricum Zhuk. (к-38259, 
Haynaldia villosa (L.) Schur (=syn. Dasypyrum villosum (L.) Borbas) + T. dicoccum), РФ; T. flaksbergeri Navr. (к-55251), РФ

8

ПАГ-12* (T. carthlicum к-34582 + T. monococcum к-35914), РФ; ПАГ-31 (T. dicoccum и-329428, Польша + T. monococ­
cum к-20636), РФ; AS 6 (и-497381), Франция; T. timonovum Heslot et Ferarry (к-43065), Франция; T. × sinskourarticum 
Gandil., Армения

7

×Tritordeum (Bg013258, T. durum + Hordeum chilense Roem. & Schult.), Испания; ×Tritordeum (Bg013259, T. durum + 
H. chilense), Испания; ×Tritordeum (Bg020173, T. durum + H. chilense), Испания; ×Tritordeum (Bg020174, T. durum + 
H. chilense), Испания; ×Tritordeum (Bg020176, T. durum + H. chilense), Испания; AS 7 (и-497382), Франция; KU 221-14 
(к-45923, T. durum KU 134 + Ae. squarrosa KU 2076), Япония; ПАГ-8* (и-088653), РФ

6

АД 8 (T. dicoccum + Ae. triuncialis), Азербайджан; AД 7 (T. ispahanicum + Ae. cylindrica Host), РФ; AD-100 (T. durum × 
Ae. longíssima Schweinf. & Muschl.), РФ; АД-102 (Ae. ventricosa Tausch × T. dicoccum), РФ; KU 221-12 (к-45924, T. dicoc­
coides KU 109 + Ae. squarrosa KU 2074), Япония; ПАГ-1 («милитиноиды») (и-088646), РФ; ПАГ-7* (и-088652), РФ; 
ПАГ-9* (и-088654), РФ

5

KU 221-4 (T. carthlicum KU 138 + Ae. squarrosa KU 20-2), Япония; АД (T. carthlicum + Ae. speltoides), НИИГиС АН АзССР 4

АД (T. dicoccum + Ae. biuncialis), НИИГиС АН АзССР 1

В. Амфиплоиды (2n = 42) с геномом BBAADD из коллекции CIMMYT

14009 CROC_1/Ae. squarrosa (517) 8

13931 D67.2/P66.270//Ae. squarrosa (217); 13974 D67.2/P66.270//Ae. squarrosa (257) 5

13933 D67.2/P66.270//Ae. squarrosa (218); 13937 DVERD_2/Ae. squarrosa (221); 13954 DOY1/Ae. squarrosa (515); 
14012 CETA/Ae. squarrosa (1027) CIGM93.406 4

13948 68.112/WARD//Ae. squarrosa (369); 13953 68.111/RGB-U//WARD/3/Ae. squarrosa; 13960 YAR/Ae. squarrosa (783); 
13992 YAV_2/TEZ//Ae. squarrosa (895); 14002 GREEN/Ae. squarrosa (458); 14010 CETA/Ae. squarrosa (1024);  
14011 DVERD_2/Ae. squarrosa (1027)

3

13975 LCK59.61/Ae. squarrosa (313); 13976 LCK59.61/Ae. squarrosa (324); 13993 ARLIN/Ae. squarrosa (283);  
13999 68.111/RGB-U//WARD/3/Ae. squarrosa; CIGM92.1721; 14003 CETA/Ae. squarrosa (174) 2

* В разные годы у одного и того же образца была разная устойчивость.
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Таблица 4. Устойчивость амфиплоидов к бурой ржавчине на фитоучастке СибНИИРС  
(Краснообск, Новосибирская область)
Table 4. Amphidiploids resistance to leaf rust in fungi test field of SibRIPPB (Krasnoobsk, Novosibirsk region)

Вид, образец, происхождение Пораженность, %

T. kiharae (к-47897)*; KU 233 (T. timopheevii + T. monococcum); KU 221-21 (T. carthlicum KU 138 + Ae. squarrosa 
KU 2084), Япония; ПАГ-5 (и-088650)*; ПАГ-8 (и-088653)*; ПАГ-11 (T. carthlicum к-13678 + T. monococcum 
к-35915), РФ; ПАГ-20*; ПАГ-31*; ПАГ-32*; ПАГ-39*; ПЭАГ*; KU 229-2 (T. turgidum KU 147 + T. monococcum KU 105), 
Япония

0

KU 221-13 (T. dicoccum KU 124 + Ae. squarrosa KU 2074), Япония; tetraCantach + Ae. squarrosa RL 5588, Канада;  
ПАГ-9 (и-088654)*; ПАГ-13 (и-088657)*

0 + некроз

KU 218 (T. timopheevii + T. monococcum), Япония; ПАГ-12* 0–1

AД Жирова*; Haynatricum (к-38259)* 5

KU 221-24 (T. dicoccum KU 147+ Ae. squarrosa KU 2075), Япония 40

KU 221-23 (T. orientale Perc. (=syn. T. turanicum Jakubz.) KU 137 + Ae. squarrosa KU 2074), Япония 65

KU 222 (T. dicoccum cv. Vernal + Ae. squarrosa); tetraCantach + Ae. squarrosa RL 5261, Канада;  
сорт яровой мягкой пшеницы Скала (контроль)

100

* Происхождение см. в табл. 3, Б.

Таблица 5. Устойчивость амфиплоидов к бурой ржавчине в фазе проростков
Table 5. Resistance of amphidiploids to leaf rust in the seedling phase

Образец* Тип реакции, баллы

Отрезки листьев Проростки

Популяции P. triticina Тест-
клон 
kLr9

Дагестанская  
популяция 2014

Тест-клоны

томская 
2010

омская 
2010

ростов-
ская 2010

краснодар-
ская 2010

дагестан-
ская 2010

kLr9 kLr19 kLr26

KU 233 0–2 0–1 0 0–1 0 0 0 0 0 0

KU 221-21 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

AД Жирова 1–2 3 0–1 1–2 0 0 0–1 –** –** –**

T. kiharae (к-47897) 0 3 0–1 0 0 0 2+ –** –** –**

ПАГ-32 Х Х 0–1 Х 0 3 Х –** –** –**

KU 229-2 Х 0 Х X X 0 Х –** –** –**

ПЭАГ 0 3 0; 3*** 0; 3*** 0; 3*** 3 0 0 0 0

ПАГ-20 3 3 3 3 0–1 0 3 0; 1 0 0;

ПАГ-5 3 3 3 3 3 3 3 0 0 3

KU 218 X X 1–2 X X 3 3 0 0 0

AD-103 3 3 3 3 3 0 3 2+ 0–1 2

KU 217 3 3 1–2 3 3 0 3 0 0–1 0

Tritordeum Bg020173 3 3 3 3 3 2 3 1–2 0 Х

Agilotriticum  
cylindroaestivum****

3 3 3 3 3 3 3 3 3 3

Примечание. Цветом выделены самые устойчивые образцы.
      * Происхождение для данных и восприимчивых образцов (последняя строка), приведенных в последнем примечании, см. в табл. 3, В и 
табл. 4;
    ** расщепление по устойчивости к бурой ржавчине; 
  *** не анализировали; 
**** восприимчивость ко всем популяциям и клону выявлена также у T. flaksbergerii (к-55251), ПАГ-8, ПАГ-9, ПАГ-11, ПАГ-12, ПАГ-13, ПАГ-31, 
ПАГ-39, KU 221-1b (T. dicoсcoides + Ae. squarrosa), KU 221-12 (T. dicoсcoides + Ae. squarrosa), KU 221-13, KU 221-23, KU 221-25 (T. durum + Ae. squar­
rosa), KU 222, tetraCantach + Ae. squarrosa RL 5261, tetraCantach + Ae. squarrosa RL 5571, tetraCantach + Ae. squarrosa RL 5588, AD-100, AD-101 
(T. turgidum (TTR 19) + Ae. squarrosa (TQ27)), AD-102, Agroticum 3Ag14/*Condor, KU 231-2 (T. araraticum Jakubz. + Ae. squarrosa), Haynatricum 
(к-38259), KU 221-24.
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вместно с Омским аграрным центром получен сорт яровой 
мягкой пшеницы Памяти Майстренко (Лайкова и др., 2013), 
который в условиях Западно-Сибирского региона харак-
теризуется устойчивостью к бурой ржавчине. Ранее амфи-
плоид к-47897 был описан как новый вид пшеницы T. kiharae 
В.Ф. Дорофеевым и Э.Ф. Мигушовой (Чикида, 2020).

При инокуляции интактных проростков амфиплоидов 
ПАГ-32 и KU  229-2 дагестанской популяцией P.  triticina вы-
явлена умеренная восприимчивость (балл  Х). Тип реакции 
на отрезках варьировал в зависимости от используемой 
популяции. В полевых условиях образцы ПАГ-32 и KU 229-2 
высокоустойчивы к бурой ржавчине.

У амфиплоидов ПАГ-20, KU 218, AD-103, KU 217, Tritordeum 
Bg020173 наблюдали варьирование типа реакции от устой-
чивого до восприимчивого в зависимости от используемой 
популяции патогенов. В фазе взрослых растений высоким 
уровнем устойчивости (симптомы поражения отсутствова-
ли) характеризовались амфиплоиды ПАГ-20 и KU 218, у ам-
фиплоида KU 221-24 поражение достигало 40 %. 

Все другие изученные амфиплоиды (57 %) были универ-
сально восприимчивыми при инокуляции отрезков листьев 
и интактных растений. У амфиплоида ПЭАГ (T. dicocсum × 
Ae. squarrosa) наблюдалась неоднородность внутри образца 
по устойчивости к бурой ржавчине.

1 62 73 84 95 10
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26 27
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Рис. 1. Результаты определения гена Lr19 у амфиплоидов (зараже-
ние тест-клоном kLr19).
1 – KU 218; 2 – KU 233; 3 – KU 221-23; 4 – KU 221-24; 5 – KU 221-25;  
6 – KU 222; 7 – tetraCantach + Ae. squarrosa RL 5261; 8 – tetraCantach + 
Ae. squarrosa RL 5588; 9 – ПАГ-11; 10 – ПАГ-5; 11 – ПАГ-8; 12, 13 – ПАГ- 12; 
14 – ПАГ-13; 15 – ПАГ-20; 16, 17 – ПАГ-31; 18 – ПЭАГ; 19 – AD-100; 20 – 
KU 221-12; 21 – AD-102; 22 – AD-103; 23, 24 – KU 217; 25 – Agilotriticum 
cylindroaestivum; 26  – Agrotriticum 3Ag14/*Condor; 27  – Tritordeum 
Bg020173.

Fig. 1. Results of testing of Lr19 gene in amphiploids (infection by the 
kLr19 test clone).
1 – KU 218; 2 – KU 233; 3 – KU 221-23; 4 – KU 221-24; 5 – KU 221-25; 
6 – KU 222; 7 – tetraCantach + Ae. squarrosa RL 5261; 8 – tetraCantach + 
Ae.  squarrosa RL 5588; 9  – PAG-11; 10  – PAG-5; 11  – PAG-8; 12  &  13  – 
PAG- 12; 14 – PAG-13; 15 – PAG-20; 16 & 17 – PAG-31; 18 – PEAG; 19 – 
AD-100; 20 – KU 221-12; 21 – AD-102; 22 – AD-103; 23 & 24 – KU 217; 
25  – Agilotriticum cylindroaestivum; 26  – Agrotriticum 3Ag14/*Condor; 
27 – Tritordeum Bg020173.
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Рис. 2. Электрофореграмма продуктов ПЦР амплификации гена Lr34.
М – маркер молекулярной массы. 1 – ПАГ-32; 2 – ПЭАГ; 3 – AD-100; 4 – KU 221-12; 5 – AD-102; 6 – AD-103; 7,  8 – KU 217; 9 – Agilotriticum 
cylindroaestivum; 10 – Agrotriticum 3Ag14/*Condor; 11 – Tritordeum Bg020173; 12 – AD-7; 13 – T. yunnanense (KU 509); Lr34 – изогенная линия 
Thatcher c геном Lr34. Стрелкой указан диагностический продукт размером 150 п. н.

Fig. 2. Electrophoregram of PCR amplification products of the Lr34 gene.
M – marker of molecular weight. 1  – PAG-32; 2  – PEAG; 3  – AD-100; 4  – KU  221-12; 5  – AD-102; 6  – AD-103; 7 & 8  – KU  217; 9  – Agilotriticum 
cylindroaestivum; 10 – Agrotriticum 3Ag14/*Condor; 11 – Tritordeum Bg020173; 12 – AD-7; 13 – T. yunnanense (KU 509); Lr34 – the Lr34 gene near-
isogenic cv. Thatcher line. The arrow indicates a diagnostic product with a size of 150 bp.

Более высокий уровень устойчивости в полевых усло-
виях в фазе взрослых растений у большинства изученных 
амфиплоидов указывает на возрастной тип их устойчиво-
сти к бурой ржавчине (adult plant resistance). Для большин-
ства амфиплоидов была отмечена корреляция результатов 
оценки устойчивости при инокуляции отрезков листьев и 
интактных растений. Реакция интактных проростков амфи-
плоидов на заражение тест-клоном kLr19 к гену Lr19 приве-
дена на рис. 1.

C помощью ПЦР амплификации для 35  образцов амфи-
плоидов провели идентификацию высоко- и частично эф-
фективных ювенильных генов устойчивости к бурой ржав-
чине Lr9, Lr19, Lr24, Lr28, Lr39 (=Lr41), Lr47, а также потерявших 
эффективность (малоэффективных) генов, имеющих широ-
кое распространение в российских коммерческих сортах 
мягкой пшеницы,  – Lr1, Lr10, Lr20, Lr26; и генов возрастной 
устойчивости Lr34, Lr35 и Lr37. В результате проведенного 
анализа у изученных амфиплоидов не обнаружено высоко-

M 1 32 4 5 6 7 8 9 10 11 12 Lr34 Lr34 13

M 1 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20

Рис. 3. Электрофореграмма продуктов ПЦР амплификации гена Lr37. 
М – маркер молекулярной массы. 1 – KU 218; 3 – T. kiharae (к-47897); 4 – KU 233; 5 – KU 221-23; 6 – KU 221-24; 7 – KU 221-25; 8 – KU 222; 9 – tetra-
Cantach + Ae. squarrosa RL 5261; 10 – tetraCantach + Ae. squarrosa RL 5588; 11 – ПАГ-11; 12 – ПАГ-5; 13 – ПАГ-8; 14 – ПАГ-9; 15, 16 – ПАГ-12; 17 – ПАГ-
13; 18 – ПАГ-20; 19, 20 – ПАГ-31; 21 – ПАГ-32; 24 – ПЭАГ; 25 – AD-100; 26 – KU 221-12; 27 – AD-102; 28 – AD-103; 29, 30 – KU 217; 31 – Agilotriticum 
cylindroaestivum; 32 – Agrotriticum 3Ag14/*Condor; 33 – Tritordeum Bg020173; 34 – AD-7; 35 – KU 509; Lr37 – изогенная линия Thatcher c геном 
Lr37. Стрелкой указан диагностический продукт размером 259 п. н.

Fig. 3. The electrophoretogram of PCR amplification products of the Lr37 gene. 
M – Marker of molecular weight. 1 – KU 218; 3 – T. kiharae (k-47897); 4 – KU 233; 5 – KU 221-23; 6 – KU 221-24; 7 – KU 221-25; 8 – KU 222; 9 – tetra
Cantach + Ae. squarrosa RL 5261; 10 – tetraCantach + Ae. squarrosa RL 5588; 11 – PAG-11; 12 – PAG-5; 13 – PAG-8; 14 – PAG-9; 15 & 16 – PAG-12; 
17 – PAG-13; 18 – PAG-20; 19 & 20 – PAG-31; 21 – PAG-32; 24 – PEAG; 25 – AD-100; 26 – KU 221-12; 27 – AD-102; 28 – AD-103; 29 & 30 – KU 217; 31 – 
Agilotriticum cylindroaestivum; 32 – Agrotriticum 3AG14/*Condor; 33 – Tritordeum BG020173; 34 – AD-7; 35 – KU 509; Lr37 – Thatcher near-isogenic 
line with the Lr37 gene. The arrow indicates a diagnostic product with a size of 259 bp. 

M 21 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 Lr37 Lr37 
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эффективных генов устойчивости Lr24 (интрогрессирован в 
сорта мягкой пшеницы из Agropyron elongatum (Host) Nevski 
(= syn. Thinopyrum ponticum (Podp.) Z.-W. Liu & R.C. Wang), Lr41 
(интрогрессирован из Ae.  tauschii ), Lr47 (интрогрессирован 
из Ae.  speltoides) и малоэффективных генов Lr20 и Lr26 (ин-
трогрессирован из ржи Secale cereale L.).

Малоэффективный ген Lr1 выявлен у четырех воспри-
имчивых в фазе проростков амфиплоидов KU  222, tetra-
Cantach + Ae. squarrosa RL 5261, tetraCantach + Ae. squarrosa 
RL 5588, Agilotriticum cylindroaestivum, а ген Lr10 – у tetraCan-
tach + Ae. squarrosa RL 5588.

Транслокация 1AL/1RS (от Secale cereale) определена у ам-
фиплоида Agroticum 3Ag14/*Condor. Наряду с этой трансло-
кацией у него обнаружен ген возрастной устойчивости Lr34 
(рис. 2). Ген Lr37 (от Ae. ventricosa), также детерминирующий 
устойчивость в фазе взрослых растений, выявлен у высоко-
устойчивого в фазе проростков KU  233 и восприимчивых 
AD-100 и AD-102 (рис. 3).

Праймер SCS265 гена Lr19 (интрогрессирован в пше-
ницу из Ag.  elongatum) амплифицировался у восприим-
чивого в фазе проростков образца ПАГ-12 (рис.  4). Таким 
образом, выявлено несоответствие результатов молеку-

Рис. 4. Электрофореграмма продуктов ПЦР амплификации гена Lr19.
Список образцов см. в подписи к рис. 3. Стрелками указан диагностический продукт размером 512 п. н.

Fig. 4. Electrophoregram of PCR amplification products of the Lr19 gene. 
A list of accessions see in Fig. 3.The arrows indicate a diagnostic product with a size of 512 bp.

Рис. 5. Электрофореграмма продуктов ПЦР амплификации гена Lr9.
Список образцов см. в подписи к рис. 3. Стрелками указан диагностический продукт размером 550 п. н.

Fig. 5. Electrophoregram of PCR amplification products of the Lr9 gene. 
A list of accessions see in Fig. 3.The arrows indicate a diagnostic product with a size of 550 bp.

M 1 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20

M 21 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 Lr19 Lr19

M 1 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20

M 21 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 Lr9 Lr9 Lr9
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Устойчивость амфиплоидов пшениц  
к возбудителю бурой ржавчины

Н.П. Гончаров, Р.Л. Богуславский, Е.А. Орлова, М.Х. Белоусова 
Н.Х. Аминов, А.А. Коновалов, Е.Я. Кондратенко, Е.И. Гультяева

лярного и фитопатологического скринингов. Аналогичная 
неоднозначность была получена с праймером для гена Lr9 
(от Ae.  umbellulata) у образцов tetraCantach  + Ae.  squarrosa 
RL 5588, ПАГ-8, ПАГ-12, KU 218 и KU 217, несмотря на то, что 
у амфиплоида KU  217 в родословной есть Ae.  umbellulata 
(рис.  5). Кроме гена  Lr9, у KU  217 выявлен ген  Lr28. Ранее 
нами была показана недостаточная специфичность марке-
ра гена Lr28. Этот маркер также амплифицируется у образ-
цов с генетическим материалом T. timopheevii (Гультяева и 
др., 2014). Вероятно, это и наблюдалось в данном случае, 
поскольку в родословной амфиплоида KU 217 присутствует 
вид T. timopheevii.

Большинство изученных в нашей работе амфиплоидов 
были созданы с использованием видов рода Aegilops L. и ди-
ких и выведенных из возделывания видов пшениц, посколь-
ку a priori долгое время считалось, что они несут в том числе 
и гены устойчивости. Они создавались с различными соче-
таниями геномов с целью как изучения их взаимодействия, 
так и использования в качестве видов-мостов для переноса 
генов, контролирующих интересующие исследователей и 
селекционеров хозяйственно важные признаки, в возделы-
ваемые виды пшениц (Valkoun et al., 1986). Как уже отмечено 
ранее, для создания устойчивых к болезням амфиплоидов 
необходимо брать в качестве исходных форм абсолютно 
устойчивые к болезням оба родительских компонента либо 
абсолютно устойчивый первый и относительно устойчивый 
второй (Таврин, 1989), т. е. необходимо добиваться устойчи-
вости у амфиплоида за счет объединения в одном геноме 
нескольких генов, ее контролирующих. В случае же одного 
неустойчивого родительского компонента скрещивания 
снижается эффективность их длительного использования в 
качестве исходного материала для селекции. Все амфиплои-
ды tetraCantach + Ae. squarrosa потеряли устойчивость, хотя 
их отцовские компоненты ранее (в 1970–1980-е годы) были 
устойчивыми, так как Ae. squarrosa перед порядковым номе-
ром имеют символы RL (от англ. resistance line).

Кроме того, в настоящее время не существует стройных 
концепций, объясняющих феномен интрогрессии генов из 
других видов. Одной из основных проблем, возникающих 
после получения таких отдаленных гибридов, становятся 
вопросы собственно интрогрессии признаков. Для этого 
необходимо ответить на вопрос об одинаковом фенотипи-
ческом проявлении гомологических мутаций у разных ви-
дов, их генетическом контроле и экспрессии генов в разных 
генофонах. Известно, что добавление генома D к тетрапло-
идному компоненту может снижать устойчивость гексапло-
идного амфиплоида (Пухальский, 2005). 

Считается, что одна из возможных неудач при проведе-
нии интрогрессивной гибридизации состоит в том, что не 
всегда происходит успешная рекомбинация генетического 
материала. Однако это может быть также следствием отсут-
ствия экспрессии генов в новом генофоне, что в конечном 
итоге будет проявляться как отсутствие признака. Поэтому 
для решения поставленной проблемы необходимы даль-
нейшие исследования экспрессии генов как вида-донора, 
так и вида-реципиента на различном уровне плоидности, 
что может быть достигнуто при использовании модели «го-
мологичные признаки  (гены)». Комплексные исследования 

такого плана нигде в мире практически не ведутся. Извест-
ны только единичные работы. Механизмы устойчивости мо-
гут быть основаны и на изменении микроморфологических 
и химических показателей тканей листа и стебля, в частно-
сти на степени лигнификации и содержании кремниевых 
соединений в их тканях (Коновалов и др., 2017; Карпова и 
др., 2019).

Заключение
В заключение заметим, что выборка случайно взятых 108 ам
фиплоидов по большому счету оказалась не репрезентатив-
ной по эффективным генам устойчивости к бурой (листо-
вой) ржавчине. В  то же время не все образцы, созданные 
в ВИР Э.В. Тавриным в 1960-е годы, к настоящему времени 
полностью потеряли устойчивость. Отметим, что не сле-
дует скрещивать всё со всем для получения амфиплоидов 
(см. табл. 3, В). Вероятно, при массовом создании амфипло-
идов необходимо провести предварительную оценку роди-
тельских компонентов по интересующему исследователей 
признаку. Наличие информации о родословных потенци-
альных родительских форм (Мартынов и др., 2015) не всегда 
позволяет сделать прогноз устойчивости потомков от скре-
щивания мягкой пшеницы как с эгилопсами, так и с выве-
денными из возделывания видами пшениц.
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Аннотация: В мировой экономике соя является ведущей зернобобовой культурой. Уникальный биохимический состав, техно-
логичность производства, универсальность применения обеспечивают этой культуре значительный вес в национальных про-
довольственных программах разных стран. В настоящее время ведется активная селекционная работа по выведению новых 
улучшенных сортов сои. В связи с этим большое значение приобретает получение молекулярно-генетических маркеров, позво-
ляющих осуществлять паспортизацию сортов, а также маркировать отдельные гены качественных признаков и группы генов, 
контролирующие количественные признаки. В обзоре обобщена актуальная информация о молекулярных маркерах, связан-
ных с такими важными признаками сои, как размер семян, содержание белка, масла, регуляция сроков цветения и созревания, 
устойчивость к различным заболеваниям и абиотическим стрессам, фиксация азота.
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Abstract: In the global economy, soybean is one of the leading legumes. The unique biochemical composition, high level of 
agrotechnology and production, wide range of products applications make this culture highly attractable for agricultural industry 
of many countries. Currently, effective breeding is underway to develop new improved soybean varieties. In this regard, it is of great 
importance to identify of molecular genetic markers for genotyping of varieties, as well as to mark gene alleles of qualitative and 
quantitative agricultural traits. In the review, we summarize current information on molecular markers associated with important 
soybean traits such as grain size, protein and oil content, flowering and maturation regulation, resistance to various diseases and 
abiotic stress, nitrogen fixation..
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Введение
Соя (Glycine max (L.) Merrill) (рис. 1) – важнейшая зернобо-
бовая культура в мире, обладающая комплексом ценных 
свойств (Абугалиева, 2013). Разнообразие химического со-
става сои позволяет использовать ее как продовольствен-
ную, кормовую и техническую культуру, а способность к 
симбиозу с клубеньковыми бактериями Bradyrhizobium japo­
nicum, позволяющая фиксировать большое количество ат-
мосферного азота, объясняет широкое использование сои в 

Обзор

Review

качестве сидерата. Сою выращивают более чем в 60 странах, 
расположенных в условиях умеренного, субтропического 
и тропического климата. Основные производители сои  – 
США, Бразилия, Аргентина, Китай. Интересно, что средняя 
урожайность сои в различных странах существенно раз-
личается: так, в 2013 г. Бразилии она составила 28.4 ц/га, в 
Аргентине – 28 ц/га, в США – 27.9 ц/га, в Парагвае – 25.8 ц/га, 
в Китае – 17.7 ц/га, а в Индии всего лишь 9.5 ц/га. Однако 
показатели урожайности сои ежегодно повышаются. Так, в 

http://orcid.org/0000-0002-7610-86548
http://orcid.org/0000-0001-8590-847X48
http://orcid.org/0000-0003-3151-5181X48
http://orcid.org/0000-0002-7610-86548
http://orcid.org/0000-0001-8590-847X48
http://orcid.org/0000-0003-3151-5181X48
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представлен 18  травянистыми многолетними (Австралий-
ский центр происхождения) и однолетними видами (Юго-
Восточный Азиатский (Китайский) центр происхождения). 
К последним относятся возделываемая соя G. max (2n = 4x = 
= 40) и дикорастущая Glycine soja (2n = 4x = 40), которые об-
разуют подрод Soja. Дикорастущая G. soja является прямым 
предком возделываемой культурной сои G.  max (Вавилов, 
1926; Енкен, 1959; Жуковский, 1964; Hymowitz, 1970). G. soja 
используют в селекции для расширения генетического раз-
нообразия культурной сои, в частности, в качестве донора 

2018 г. лидером по урожайности сои стали США, с показате-
лями 32–35 ц/га обогнавшие Бразилию. В странах Европей-
ского союза средняя урожайность сои составила в 2018  г. 
28.1 ц/га. В России 2018 г. была получена средняя урожай-
ность сои около 15.5 ц/га, по данным интернет-портала Фе-
деральной службы государственной статистики http://www.
gks.ru/. Повышение урожайности сои в значительной сте-
пени зависит от генетических факторов, что подчеркивает 
важность селекционной работы в этом направлении. 

Род Glycine разделяется два подрода – Soja и Glycine – и 

Рис. 1. Ростки сои. Источник: https://ru.freepik.com/premium-photo/glycine-max-soybean-soya-bean-
sprout-growing-soybeans-on-an-industrial-scale_6346957.htm

https://ru.freepik.com/premium-photo/glycine-max-soybean-soya-bean-sprout-growing-soybeans-on-an-industrial-scale_6346957.htm
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агрономически полезных генов. Геном культурной сои от-
носительно небольшой, если сравнивать с геномами других 
тетраплоидных видов растений, и составляет 1.1 млрд  п.о. 
(Arumuganathan, Earle, 1991). Сравнительный анализ ну-
клеотидных последовательностей фрагментов ДНК сои 
показал, что геном сои – это мозаика палеополиплоидных 
участков с различной степенью консервативности и дивер-
гированности (Schlueter et al., 2007). Примерно 75% генов 
сои дуплицированы (Shoemaker et al., 1996). Судя по резуль-
татам исследований структурной изменчивости и экспрес-
сии этих генов, эволюция гомеологичных районов шла не-
равномерно (Lin et al., 2010).

В настоящее время селекция сои направлена на улучше-
ние агрономических качеств и повышение уровня пищевых 
и кормовых характеристик. Основные направления селек-
ции:

•	 Повышение урожайности и сроков хранения семян.
•	 Улучшение состава семян.
•	 Повышение устойчивости к болезням, вредителям и 

нематодам.
•	 Повышение устойчивости к абиотическому стрессу.
•	 Повышение азотфиксирующей активности.
В настоящее время сою оценивают примерно по 30 ка-

чественным и количественным признакам, таким как коли-
чество семян в бобе, масса 100  семян, устойчивость к бо-
лезням и вредителям, стойкость к полеганию, содержание 
белка и масла в семенах, процент антипитательных веществ 
в семенах, опушенность плодов и многие другие (Абугали-
ева, 2013).

Методы селекции постоянно совершенствуются, что по-
зволяет сокращать время, затрачиваемое на создание но-
вого сорта. Так, использование методов маркерной и мута-
ционной селекции позволили сократить период выхода на 
рынок новых сортов сои практически вдвое. Установлено, 
что многие селекционно ценные признаки сои контроли-
руются несколькими генами, в таком случае изменчивость 
данного признака называется «количественной», «полиген-
ной», «многофакторной» или «сложной». Индивидуальные 
локусы, задействованные в такой изменчивости, называют-
ся локусами количественных признаков (QTL – quantitative 
traits loci). Методом генетического картирования выявляют 
маркеры, тесно сцепленные с QTL или отдельными генами, 
участвующими в формировании изучаемого признака. Мар-
керы, сцепленные с QTL или конкретными генами, опре-
деляющими хозяйственно ценный признак, используют в 
маркер-ориентированной (МОС) или геномной селекции 
для ускорения селекционного процесса за счет отбора це-
левых генотипов на малой выборке растений еще на первых 
этапах селекции. Различие между МОС и геномной селекци-
ей состоит в методах анализа растений, направленных на 
идентификацию ограниченного числа хозяйственно ценных 
генов в первом случае или на проведение полногеномного 
анализа генотипов по SNP (маркеры однонуклеотидного по-
лиморфизма – ОНП) (Салина и др., 2016). В настоящем об-
зоре представлена оценка имеющегося в настоящее время 
молекулярного инструментария для сопровождения селек-
ционных работ по сои с использованием технологий МОС и 
геномной селекции.

Повышение урожайности 
и сроков хранения семян

Масса семян
Масса семян (рис. 2) обычно выражается как масса 100 се-
мян (100SW) и является одним из важнейших показателей 
урожайности сои. Показаны взаимосвязь массы и размера 
семян с их урожайностью, а также положительное влияние 
большей массы семян на прорастание и жизнеспособность.

В последние десятилетия проводились исследования 
по поиску генетических детерминант веса семян с привле-
чением различных популяций сои, позволяющих локализо-
вать гены на хромосомах, и методов их анализа, в том числе 
полногеномный поиск ассоциаций (GWAS). Множество QTL 
с минорным эффектом было локализовано на всех 20 хро-
мосомах сои, однако использование в селекции маркеров 
к таким QTL затруднено (Zhang et al., 2016; Liu et al., 2018). 
L. Yan с коллегами (2017) удалось обнаружить три главных 
QTL для массы 100 семян: один на 4-й хромосоме и два на 
17-й. В  других работах при различных условиях выращи-
вания растений и использовании различных подходов 
идентификации QTL, определяющих вес семян, выявляется 
локус qSw17-1 на хромосоме 17, ассоциированный с марке-
ром GMES4177, и swHCC2-1, ассоциированный с маркером 
Satt460 на хромосоме 6 (Han et al., 2012; Kato et al., 2014). 
Можно отметить, что маркеры, разработанные к ряду QTL 
локусов, которые стабильно воспроизводятся на всех ис-
пользуемых популяциях, перспективны для использования 
в маркер-ориентированной селекции.

Молекулярные механизмы контроля размеров семян 
сои изучены слабо, например, в сравнении с рисом, хотя 
за последние годы число работ по идентификации генов, 
определяющих этот признак, существенно увеличилось. 
Так, установлено, что ген ln (узкий лист) связан с увеличени-
ем количества семян, а также с размером стручка и семени 
(Jeon et al., 2012). Показано, что аллель PP2C-1 (тип-2C фос-
фатазы белка) дикой сои линии ZYD7 способствует увели-
чению размера семени (Lu X. et al., 2017). Используя GWAS, 
L. Zhou с сотрудниками (2015) определили два гена-канди-
дата на хромосоме 11 и три гена-кандидата на хромосоме 
16, связанных с размером семени. Три из этих пяти генов-
кандидатов показали более высокие уровни экспрессии во 
время развития семени. Один ген-кандидат, Glyma11g15480, 
гомологичен гену NOT2A арабидопсиса. Установлено, что 
Glyma11g15480 коэкспрессируется с 24 генами, гомологич-
ными генам развития семян в Arabidopsis (Zhou Z. et al., 2015). 
В другом эксперименте GWAS J. Wang c коллегами обнару-
жили гены-кандидаты, влияющие на размер семени, а имен-
но, ген Glyma11g03360, который гомологичен Os04g33740 
(GIF1) риса, регулирующему заполнение и размер зерна, 
и Glyma11g03430, который гомологичен Os11g12740 (sp1) 
гену, контролирующему удлинение метелки и размер зерна 
(Wang et al., 2016).

Накопление данных по генам, определяющим вес и раз-
мер семян сои, способствует пониманию генетических ме-
ханизмов формирования важных агрономических призна-
ков и создает базу для интеграции молекулярных маркеров 
в селекцию этой культуры.
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Сроки хранения семян 
Сроки хранения семян сои – основная проблема во влаж-
ных регионах, климат которых негативно влияет на качество 
посевных семян (Tripathi, Khare, 2016). В физиологической 
зрелости семя достигает своего максимального потенциала 
для прорастания и энергии. На сроки хранения семян сои 
влияют такие факторы, как размер семени, твердость, тол-
щина оболочки семени, содержание масла и другие. L. Sun с 
коллегами (2015) выделили четыре различных SSR-маркера, 
Satt538, Satt600, Satt434 и Satt285, которые маркируют ген-
ные локусы, определяющие сроки хранения семян сои, и 
находятся в соответствующих группах сцепления A2, D1b, H 
и J (табл. 1).

J. Hosamani и др. (2013) идентифицировали три SSR-
маркера, Satt371, Satt453 и Satt618, сцепленных с генами, 
определяющими цвет семенной кожуры и, возможно, вли-
яющими на сроки хранения семян (см. табл. 1).

Твердосемянность
Умеренный уровень непроницаемости семенной оболочки, 
или твердосемянность (hard-seededness), важен для сохра-
нения жизнеспособности семян в тропических условиях. 
Для этого признака B. Zhang с коллегами (2008) определили 
QTL на хромосоме 2; позже он был подтвержден L. Sun с со-
авторами (2015) и назван ими GmHs1-1. Исследователи огра-
ничили этот QTL районом в 22-kb, который содержал два 
гена – Glyma02g43700.1 и Glyma02g43710.1 (см. табл. 1). Сек-
венирование этих генов позволило обнаружить одиночную 

замену нуклеотида (C>T) в 8-м экзоне гена Glyma02g43700.1. 
Эта замена приводила к замещению треонина метиони-
ном. Эксперименты с генетической трансформацией геном 
Glyma02g43700.1 подтвердили, что именно этот ген и явля-
ется локусом GmHs1-1. Возможно, ген Glyma02g43700.1 ко-
дирует кальциневрин-подобный трансмембранный белок 
металлофосфоэстеразу (Sun et al., 2015).

Растрескивание семени
Растрескивание ухудшает внешний вид семени, что снижает 
рыночную стоимость семян. Кроме того, оно создает воз-
можность беспрепятственного проникновения патогенов 
внутрь семени. Выделяют два типа растрескивания в сое: 
беспорядочные трещины и решетчатые. T.  Nakamura с со-
трудниками (2003) предположили, что решетчатым растре-
скиванием управляет, прежде всего, ген SoyPRPI богатого 
пролином белка клеточной стенки. Однако проведенные 
ими исследования показали, что основной ген, влияющий 
на решетчатое растрескивание, не коррелирует с SoyPRPI, 
а SSR-маркер Satt264, тесно сцепленный с локусом SoyPRPI, 
незначительно связан с индексом растрескивания (см. 
табл. 1).

Раскрытие стручка
Степень потери урожая из-за раскрытия стручка (рис. 3) мо-
жет колебаться от 34 до 100 %. На раскрытие стручка могут 
влиять морфологическая архитектура растения, анатоми-
ческая структура стручка, химический состав его оболочки, 

Рис. 2. Бобы сои. Источник: https://agroexpert.md/rus/agronomiya/top-10-gribnyh-bolezney-soi
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Рис. 3. Стручки сои. Источник: https://yugagro.org/Stati/uborka-soi
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условия окружающей среды и прочее. Главный QTL для рас-
крытия стручка, qPDH1, расположен на хромосоме 16 (груп-
па сцепления J) между маркерами SSR, Sat_093 и Sat_366. 
Позднее, при более точном картировании, были выявлены 
маркеры SRM0, SRM1 и SRM2 для признака устойчивости к 
раскрытию стручка (Suzuki et al., 2010).

Н. Funatsuki с коллегами (2014) определили содержащий-
ся в локусе ген Glyma16g25580.1 (Pdh1), который кодирует 
dirigent-подобный белок, который увеличивает скручива-
ние высохших створок стручка и способствует его раскры-
тию. В генотипе, устойчивом к раскрытию стручка, был об-
наружен дефектный ген pdh1, имеющий преждевременный 
стоп-кодон (Funatsuki et al., 2014). Функциональные марке-
ры, разработанные на основе нонсенс-мутации, могут быть 
использованы для селекции (табл. 2).

Переход к фазе цветения 
Соя – растение короткого дня, то есть цветение (рис. 4) на-
чинается при сокращении светового дня до определенной 
продолжительности. При перенесении зоны возделывания 
в высокие широты с более продолжительным летним днем 
у большинства сортов цветение задерживается и бобы не 
успевают созреть до наступления холодов (Kumawat et al., 
2016). Перемещение большинства генотипов ближе к эквато-
ру значительно сокращает вегетационный период, что резко 
снижает продуктивность растений. Выращивание сои на раз-
ных географических широтах требует использования разных 
аллелей генов, контролирующих переход к фазе цветения, 
что позволяет максимально точно адаптировать генотипы к 
локальным условиям произрастания (Kumawat et al., 2016).

Генетические факторы, инициирующие переход рас-
тения от вегетативного развития к генеративному, были 
изучены для многих растений с привлечением данных, по-
лученных на модельном объекте Arabidopsis thaliana (ара-
бидопсис). На переход растений к цветению влияют раз-
личные внешние и внутренние факторы (Киселёва, Салина, 
2018). Можно выделить такие внутренние факторы, как цир-
кадные ритмы, углеводный статус, старение, фитогормоны, 
которые оказывают влияние на переход растения к фазе 
цветения. К внешним воздействиям относятся фотопериод, 
яровизация (воздействие низких температур) и температу-

ра окружающей среды. Определено несколько интеграль-
ных генов в сигнальных путях, реагирующих на внутрен-
ние и внешние факторы. Это гены FT (FLOWERING LOCUS T) 
и SOC1 (SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CONSTANS1), 
которые активируют гены, участвующие в формировании 
цветка: (LEAFY), AP1 (APETALA1), SEP3 (SEPALLATA3) и FUL 
(FRUITFULL).

F.V. Owen (1927) обнаружил два основных гена, ассоци-
ированных со временем созревания, и обозначил их как E 
и e. В настоящее время известно 11 E генов (E1–E11), лока-
лизованных на различных участках хромосом сои (Zhang et 
al., 2017; Wang et al., 2019). Кроме того, у каждого гена еще 
иногда описывают различные аллельные варианты. Так, на-
пример, у гена Е1 есть два аллельных варианта E1La и E1Lb, 
расположенных в гомологичных районах хромосом и имею-
щих более 90% сходства по структуре белка с E1. 

Наиболее детально к настоящему моменту проведен мо-
лекулярный анализ локусов, содержащих гены E1, E2, E3, E4 
и E9, для которых выявлены механизмы их влияния на пере-
ход растения к фазе цветения.

Локус Е1 играет главную роль в фотопериодической регу-
ляции цветения. Z. Xia с сотрудниками ограничили локус Е1 
единственным геном – Glyma.06G207800), который кодиру-
ет, вероятно, фактор транскрипции, содержащий В3 домен 
с предполагаемым двусторонним NLS (nuclear localization 
signal) и ДНК-связывающей структурой на С-конце (см. 
табл.  2). Его дисфункциональные формы интенсивно отби-
рали в высокоширотных районах Азии и Северной Америки 
(Xia et al., 2012; Zhou et al., 2015). Е1, также как его аллельные 
варианты E1La (Glyma.04G156400) и E1Lb (Glyma.04G143300), 
сильно репрессируются в условиях короткого дня и инду-
цируются в условиях длинного дня (Xia et al., 2012; Xu et al., 
2015; Zhai et al., 2015). Теневая фаза в условиях короткого 
дня требуется для их репрессии. Прерывание теневой фазы 
приводит к дерепрессии и задерживает цветение (Xu et al., 
2015). Растения с ранним цветением имеют мутацию в про-
моторе Е1, которая предотвращает экспрессию Е1 (Xia et 
al., 2012). Показано, что сайленсинг генов E1La и E1Lb уве-
личивает экспрессию FT-генов и вызывает раннее цвете-
ние (Xu et al., 2015). Локус E2 содержит GIGANTEA (GmGIa, 
Glyma.10G221500), ортолог GI арабидопсиса (см. табл. 2). 

Таблица 1. SSR-маркеры, связанные с характеристиками семян сои
Table 1. SSR-markers related to soybean grain characteristics

Признак Локус Группа сцепления Связанные маркеры Ссылки

Сроки хранения семян  – J (Хр 9)
H (Хр 12)

Satt285
Satt434 Singh et al., 2008

Связь сроков хранения семян со цветом 
семенной кожуры  –

C2 (Хр 6)
B1 (Хр 11)
M (Хр 7)

Satt371
Satt453
Satt618

Hosamani et al., 2013

Проницаемость семенной оболочки  –

H (Хр 12)
A2 (Хр 8)
C2 (Хр 6)
E (Хр 15)

Satt434
Satt538
Satt281
Satt598

Sun et al., 2015

Растрескивание семени SoyPRPI K Satt264 Nakamura et al., 2003 
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Таблица 2. Характеристика маркеров к генам, определяющим хозяйственно ценные признаки сои
Table 2. Characterization of markers to genes determining economic valuable traits of soybean

Признак Ген/
аллель

Тип маркера Размеры ДНК-фрагментов 
для маркируемого аллеля гена, bp

SNP/
Indel аллель

Ссылки

Цветение  
и созревание

e1-fs/e1-nl CAPS (Hinf I) E1/e1-as: 186+36
E1-fs: 136+46 + 36
E1-nl: No amplification

A/– Xia et al., 2012

E1-as dCAPS (Taq I) E1/e1-fs/e1-nl: 444/443
 E1-as: 413+31

C/G Xia et al., 2012

e2 dCAPS (Dra I) E2: 110
e2: 27+83

A/T Watanabe et al., 2011

e3-tr AFLP E3-Misuzudaizu: 1339 E3-Harasoy: 558 
e3-tr: 275

– Watanabe et al., 2009

e3-fs CAPS (Ale I) E3: 552+206 
e3-fs: 759

–/T Xia et al., 2012

e3-ns dCAPS (Mfe I) E3: 163
e3: 140+23

C/T Xia et al., 2012

e4-oto CAPS (Sac I) E4: 535
 e4: 439+96

G/– Tsubokura et al., 2013

e4-tsu dCAPS (Eco RV) E4: 355 
e4-tsu: 332+23

T/– Tsubokura et al., 2013

e4-kam CAPS (Afl II) E4: 494 
e4-kam: 286+208

G/– Tsubokura et al., 2013

e4-kes CAPS (BSP HI) E4: 494 
e4-kes: 399+95

A/– Tsubokura et al., 2013

e4-SORE-I AFLP E4: 1229 
e4-SORE-I: 837

– Liu et al., 2008

e9-SORE-I AFLP – – Zhao et al., 2016

Раскрытие 
стручка

Pdh1 CAPS (Nhe I) Pdh1: 125 
pdh1: 76+49

A/T Funatsuki et al., 2014

Содержание 
олеиновой 
кислоты

FAD2-1A GC -Tail assay – G/A Dierking, Bilyeu, 2009

FAD2-1A Simple probe 
assay

– A/– Pham et al., 2011

FAD2-1B Simple probe 
assay

– T/C (In Bold) 
C/G (Under-
lined)

Pham et al., 2010

Содержание 
раффинозы

RS2 GC- Tail assay – C/T Dierking, Bilyeu, 2009

Ингибитор  
трипсина  
Кунитса

Kti PCR kti: 420 – Alves de Moraes et al., 
2006

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B174
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B174
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B171
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B169
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B174
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B174
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B147
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B147
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B147
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B147
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B93
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B186
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B41
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B31
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B109
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B108
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B31
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B4
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Аромат GmBADH2-A2 SNAP Wild type
Fragrant: 126 

G/A Juwattanasomran et al., 
2011

GmBADH2-
EX10

Indel Wild type: 174
Fragrant: 172

– Juwattanasomran et al., 
2012

GmBADH2-G1 SNAP Wild type – Fragant 125  – Juwattanasomran et al., 
2011

GmBADH2-G2 SNAP Wild type – Fragant 126 – Juwattanasomran et al., 
2011

GmBADH2-G3 SNAP Wild type – Fragant 129 – Juwattanasomran et al., 
2011

GmBADH2-A1 SNAP Wild type –Fragant 126 – Juwattanasomran et al., 
2011

Соевая  
цистообра
зующая 
нематода

Rhg1-2 KASPar – C/G Kadam et al., 2016

Rhg1-5 KASPar – C/G Kadam et al., 2016

Rhg4-3 KASPar – A/T Kadam et al., 2016

Rhg4-5 KASPar – C/G Kadam et al., 2016

Rhg1 Taqman assay – CNV Kadam et al., 2016

Солеустой
чивость

M1 KASPar – G/C Patil et al., 2016

M4 KASPar – C/G Patil et al., 2016

M6 KASPar – G/T Patil et al., 2016

В сое GmGIa задерживает инициирование цветения только 
в условиях длинного дня (de Montaigu et al., 2015).

Локусы Е3 и Е4 включают два гомолога PhyA (фито
хром  А)  – GmPhyA3 и GmPhyA2 соответственно. Растения, 
несущие аллели локуса Е3, содержащие замену аминокис-
лоты глицин на аргинин или делецию 40 bp в первом экзо-
не, показывают ускорение цветения. PhyA2, кодируемый Е4, 
тоже регулирует цветение (см. табл. 2). Аллель GmPhyA2 с 
ретротранспозоном в первом интроне приводит к раннему 
цветению. GmPhyA2 также регулирует вегетативную фазу 
развития сои. Е3 и Е4 влияют на экспрессию генов Е1 и его 
гомологов. 

Локус Е9 содержит ген FT2a (Glyma.16G150700) (см. табл. 
2). Вставка транспозона в первом интроне FT2a уменьшает 
уровень экспрессии FT2a, что приводит к задержке цветения 
(Zhao et al., 2016). Этот аллель распространен в культурах се-
верной Японии с нулевыми аллелями в локусах E1, E3 и E4, 
уменьшенная экспрессия FT2a позволяет продлить вегета-
тивную стадию, чтобы увеличить урожай (Zhao et al., 2016). 

Комбинируя сочетаниями различных аллелей генов E1-
E11, можно создавать необходимые варианты сроков цве-
тения и созревания. Маркеры, которые можно привлекать 
к маркер-ориентированной селекции для регулирования 
фазы перехода к цветению у сои, приведены в табл. 2.

Еще один интересный ген GmELF3 недавно был иденти-
фицирован двумя независимыми группами исследовате-
лей в локусе J (long-juvenile), влияющем на продление ве-
гетативной стадии развития сои (Lu X. et al., 2017; Yue et al., 
2017). Показано, что GmELF3 взаимодействует с промотором 
E1 и подавляет его транскрипцию, чтобы ускорить цвете-
ние в условиях короткого дня (Qi et al., 2016). Дисфункция 
GmELF3 усиливает экспрессию E1 и продляет вегетативную 
стадию. Многие дисфункциональные аллели GmELF3 были 
выделены и использованы для выведения элитных сор
тов сои в тропических условиях (Lu S. et al., 2017; Yue et al.,  
2017).

Состав семян

Содержание белка 
Поскольку соя – одновременно и белковая, и масличная 
культура, ее селекция имеет два противоположных направ-
ления: получение сортов с более высоким содержанием 
белка и более высоким содержанием масла. Существует 
отрицательная корреляция между содержанием белка и 
масла у сои (Hyten et al., 2004). Большое внимание уделяется 
качественному составу белковой фракции, который зависит 
не только от генотипа, но и от условий выращивания расте-

Таблица 2 (окончание)
Table 2 (end)

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B64
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B65
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B66
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B66
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B66
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B66
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B66
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B106
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B106
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B106
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ний. Естественно, особый интерес исследователей направ-
лен на способность растений формировать высокое содер-
жание белка в различных экологических условиях (Qi et al., 
2016). Известно, что содержание в семенах белка и масла 
подвержено модификационной изменчивости, причем вли-
яние среды на масличность значительно менее существен-
но, чем на белок (Bellaloui et al., 2011).

На основании базы данных генетических карт бобовых 
(The Legume Information systems) известно большое количе-
ство QTL по признаку белковости у сои. Основные сводные 
данные аккумулируются на сайте SoyBase and the Soybean 
Breeder’s Toolbox (Grant et al., 2010). Но продолжаются рабо-
ты по поиску и валидации QTL, связанных с содержанием 
белка в сое, не зависящим от условий окружающей среды 
(Qi et al., 2016). Интересно, что были обнаружены три пары 
QTL с эпистатическим эффектом, одна пара на хромосоме 
19, вторая на хромосомах 9 и 18, третья пара – на хромосо-
мах 2 и 19, которые контролируют примерно 50% вариаций 
содержания белка в сое при различных условиях выращи-
вания (Qi et al., 2016). 

Обнаружено множество QTL, влияющих на содержание 
белка в семенах. Наиболее интересны локусы, расположен-
ные на хромосоме 20, они были обнаружены при использо-
вании разнообразных картирующих популяций, различаю-
щих как по исходным родительским сортам, включенных в 
скрещивание, так и по генетической структуре анализиру-
емых поколений (F2, поколения беккроссов, рекомбинант-
ные инбредные линии и т. д.). Были идентифицированы и 
охарактеризованы гены, находящиеся в этих локусах, на-
пример гены, кодирующие потенциальный белок-регуля-
тор семейства Mov34-1, белок теплового шока Hsp22.5 и 
АТP-синтазу. Несмотря на большое количество проблем, та-
ких как нестабильность белка при понижении температуры, 

отрицательное влияние повышенного содержания белка 
на урожайность, плеотропные эффекты и прочие, работы, 
направленные на повышение содержания белка в семенах 
сои, в настоящее время весьма перспективны (Patil et al., 
2017).

Содержание белка в сое приблизительно 35−42%, по ко-
эффициенту седиментации белки можно разделить на фрак-
ции 2S, 7S, 11S и 15S. Основные запасные белки – глобулины 
11S и 7S, которые составляют от общего запасного белка 40 
и 30% соответственно. Фракция 11S – это глицинин, тогда 
как основную часть 7S-фракции составляет β-конглицинин 
(Panthee et al., 2006; Ma et al., 2016). 

Глицинин обычно существует в форме гексамера 
360  kDa, который состоит из кислых и основных субъе-
диниц, β-конглицинин обычно представляет собой три-
мер, приблизительно 180 kDa, включающий в себя α-, α’- и 
β-субъединицы, которые кодируются предположительно 15 
генами (CG1-CG15). Из-за отсутствия содержащих серу ами-
нокислот β-субъединица не представляет особой питатель-
ной ценности, кроме того глицинин содержит в 3–4 раза 
больше метионина и цистеина, чем β-конглицинин. Таким 
образом, увеличивая наработку фракции 11S и уменьшая 
накопление фракции 7S, можно улучшить пищевое качество 
сои. Показано, что соотношение этих фракций влияет на ка-
чество тофу и соевого молока, а также важно для кормопро-
изводства. Установлено также, что фракция 11S может быть 
использована как естественный консервант в сыром коро-
вьем молоке (Panthee et al., 2006; Ma et al., 2016). 

Y. Ma с коллегами (2016) картировали 35 QTL, связанных 
с фракциями 7S и 11S, отношением 11S/7S и суммой 11S+7S; 
о некоторых сообщали ранее другие исследователи. Авто-
ры определили пять крупнейших геномных локусов, распо-
ложенных на хромосомах 1, 4, 6, 10 и 20 и перекрывающихся 

Рис. 4. Цветок сои. Источник: https://www.agro.basf.ru/ru/Crop-Solutions/Crop-group-detail_14642.html
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с несколькими QTL для различных черт, они также обнару-
жили шесть эпистатических QTL (табл. 3). 

M. Kim с сотрудниками (2016) сообщают об удобном 
для применения в селекции QTL-маркере высокого содер-
жания белка. Этот маркер расположен в интервале раз-
мером 535 kb между маркерами BARCSOYSSR_15_0161 и 
BARCSOYSSR_15_0194 на хромосоме 15. Z. Qi с коллегами 
(2016) идентифицировали главные QTL для содержания бел-
ка в семенах сои на хромосомах 3, 6, 7, 13 и 15. Некоторые из 
этих QTL демонстрируют эпистатические взаимодействия.

Большое значение для определения качества соевых 
белков имеет их аминокислотный состав. Известно, что со-
держание серосодержащих аминокислот метионина (Met) и 

цистеина (Cys) в соевых белках низкое, потому селекцион-
ная работа, направленная на повышение их концентрации 
в соевых бобах, очень важна. D.R. Panthee и др. (2006) иден-
тифицировали QTLs, ассоциированные с содержанием Cys 
и Met (2006). Четыре QTL, маркируемые микросателлитами 
Satt235, Satt252, Satt427 и Satt436, распределенными по хро-
мосомам 1, 13 и 18, коррелировали с содержанием Cys. Еще 
три QTL, сцепленные с молекулярными маркерами Satt252, 
Satt564 и Satt590, распределенными по хромосомам 13, 18 и 
7, были ассоциированы с концентрацией Met в семенах сои. 
С генами, влияющими на содержание и цистеина и метио-
нина, сцеплены маркеры Satt143 и Satt495 на хромосоме 7, 
а также Satt252 на хромосоме 13.

Таблица 3. QTL для фракций 11S и 7S
Table 3. QTL for 11S and 7S fractions 

Признак QTL Хромосома Маркерный интервал Связанные QTL Источник

11S q11S-1-1 1 sat_343−sat_345 – Csanadi et al., 2001
Pandurangan et al., 2012 

11S q11S-1-2 1 satt468−sat_160 seed protein 31-1
seed protein 31-2
seed protein 31-4
seed protein 13-1

Csanadi et al., 2001
Pandurangan et al., 2012

11S q11S-4-1 4 satt646−satt139 seed Trp 1-2
seed Ser 1-2

Panthee et al., 2006

11S q11S-6-1 6 satt681−satt227 – Panthee et al., 2006

11S q11S-6-2 6 satt286−satt365 – Panthee et al., 2006

11S satt286−satt365 – Panthee et al., 2006

11S satt286−satt365 – Panthee et al., 2006

11S q11S-10-1 10 sat_303−sat_318 – Panthee et al., 2006

11S q11S-20-1 20 satt102−sat_419 
satt440−satt102 
satt102−sat_419

– Panthee et al., 2006

7S q7S-1-1 1 satt468−sat_160 seed protein 31-1
seed protein 31-2
seed protein 31-4
seed protein 13-1

Csanadi et al., 2001
Pandurangan et al., 2012

7S q7S-1-2 1 sat_345−satt436 – Csanadi et al., 2001
Pandurangan et al., 2012

7S q7S-17-1 17 sat_222−satt464 seed glycinin 1-1
seed conglycinin 1-1

Panthee et al., 2004

7S q7S-17-2 17 satt135−satt669 seed Leu 1-3
seed Met plus Cys 1-1
seed glycitein 8-8

Panthee et al., 2006

7S q7S-19-1 19 sat_187−satt278 seed Thr 1-2
seed Val 1-4
seed Ala 1-6

Panthee et al., 2006

7S q7S-19-2 19 sat_245−satt373 
sat_245−satt373

seed protein 16-2 Chapman et al., 2003

7S q7S-20-1 20 sat_419−satt623 – Chapman et al., 2003
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Содержание масла
Семена сои содержат жирные кислоты, их содержание со-
ставляет примерно 20% массы семени. Масло семян сои 
состоит из пяти основных жирных кислот: пальмитиновой, 
стеариновой, олеиновой, линолевой и линоленовой (Xie 
et al., 2012). Низкая доля пальмитиновой кислоты в соевом 
масле желательна для уменьшения риска сердечно-сосуди-
стых заболеваний (Akond et al., 2014). Диета с высоким со-
держанием олеиновой кислоты снижает показатели холе-
стерина. Соевое масло также используют для производства 
биодизельного топлива. Высокий уровень олеиновой кис-
лоты повышает окислительную устойчивость биодизеля.

Высокое содержание линоленовых и линолевых кислот 
желательно для увеличения энергосодержания биодизеля 
(Akond et al., 2014). Человеческий организм не способен 
синтезировать линолевую и линоленовую кислоты, и соя 
может быть ценным источником этих жирных кислот. Од-
нако линоленовая кислота ухудшает качество масла сои 
из-за способности легко окисляться при помощи фермента, 
что ухудшает аромат масла и значительно сокращает сроки 
хранения. 

M.J. Monteros с коллегами (2008) обнаружили 6 QTL, вли-
яющих на содержание олеиновой кислоты: на хромосоме 5 
(рядом с Satt211), хромосоме 17 (рядом с Satt389), хромо-
соме 18 (рядом с Satt394 и Satt191), хромосоме 19 (рядом 
с Satt418 и Satt561). A.-T. Pham с сотрудниками изучали му-
тантные аллели в двух генах FAD2-1A и FAD2-1B омега-6 де-
сатуразы жирных кислот, участвующей в десатурировании 
олеиновой кислоты в линолевую (см. табл. 2).

Наличие миссенс-мутантных аллелей гена FAD2-1B уве-
личивало содержание олеиновой кислоты, но ее высокое 
содержание наблюдалось только при наличии мутант-
ных аллелей по обоим генам FAD2-1A и FAD2-1B (Pham et 
al., 2010). Была также обнаружена миссенс-мутация в гене 
десатуразы омега-6 жирных кислот FAD2-1A, которая при-
водила к повышению содержания олеиновой кислоты и к 
снижению – линолевой (Dierking, Bilyeu, 2009). Интересно, 
что гены FAD2-1А и FAD2-1В картированы на хромосомах 10 
и 20, а их изоформы FAD2-2A и FAD2-2B – на хромосоме 19 
(Bachlava et al., 2008).

D. Xie с коллегами (2012) нашли три интересные с точки 
зрения МОС аллели гена QLNB, связанные с низким содер-
жанием линоленовой кислоты, на хромосоме 14: QLNB2_1 
(рядом с Satt726), QLNB2_2 (рядом с Fad3a-4) и QLND1b_1 
(рядом с Satt701). 

M. Akond с соавторами (2014) идентифицировали 11 QTL, 
влияющих на содержание масла в семенах, на хромосомах 
3, 5, 9, 13, 14; и 16 QTL для пяти основных жирных кислот на 
хромосомах 3, 13, 14, 15, 16 и 18.

К 2017 г. были картированы более ста QTL, связанных с 
содержанием масла в семенах сои, а на участках, где нахо-
дятся эти QTL, идентифицированы 14 генов, аллели которых 
контролируют различия по содержанию жирных кислот 
(Fang et al., 2017).

Липоксигеназа
Качество соевого масла зависит от содержания в нем ли
поксигеназы. Она катализирует окисление ненасыщен-

ных жирных кислот, что вызывает специфический привкус 
сырой сои (Вишнякова и др., 2017). Семена сои считаются 
самым богатым природным источником липоксигеназы. 
Известны три изофермента этого вещества, за неприятный 
привкус ответственна, в основном, липоксигеназа 2. Рас-
тения с низким содержанием липоксигеназы используют 
для селекции овощной сои. Известны три нуль-аллеля для 
трех изоферментов. В нуль-аллеле гена липоксигеназы 1 
(Lx1) имеется делеция 74bp в 8 экзоне, приводящая к обра-
зованию стоп-кодона, прерывающего трансляцию. В  нуль-
аллеле гена Lx2 единичная замена TA в Lx2 заменяет 
гистидин H532, один из железосвязывающих лигандов, важ-
ных для L-2 активности, на глутамин. Мутации в нуль-аллеле 
гена липоксигеназы 3 (Lx3) находятся в регионе промото-
ра и представляют две единичные замены в AAATAC-боксе 
(Reinprecht et al., 2011). На основе известных мутаций могут 
быть созданы молекулярные маркеры пониженного содер-
жания липоксигеназы.

Сахара
Количество сахаров представляет одно из ценных качеств 
семян сои. Из водорастворимых сахаров в сое присутствует 
в основном дисахарид – сахароза – и трисахариды – стахи-
оза и раффиноза. Содержание сахарозы обычно составляет 
4.0–4.5% от сухого вещества.

Сахароза – желательный компонент семени для вкуса и 
аромата. Раффиноза и стахиоза действуют как антипищевые 
факторы, затрудняющие переваривание (Akond et al., 2015). 
M. Akond с коллегами (2015) представили результаты карти-
рования 14 главных QTL, связанных с содержанием сахаров. 
Три QTL для содержания сахарозы были картированы на 
хромосомах 3, 9 и 15; семь QTL для содержания рафинозы – 
на хромосомах 1, 3, 6, 9, 14 и 16; четыре QTL для содержания 
стахиозы – на хромосомах 1, 6, 12 и 14. Выбор для выгодных 
аллелей этих QTLs может облегчить селекцию сои с более 
высокими концентрациями сахарозы и более низкими ра-
финозы и стахиозы.

Фитиновая кислота 
Накопление фитиновой (инозитгексафосфорной) кислоты 
в семенах сои значительно ухудшает кормовые свойства, 
поэтому отбор растений с низким содержанием фитиновой 
кислоты является важной задачей. D.R. Walker и др. (2006) 
описали два локуса, связанные с низким содержанием фи-
тиновой кислоты, между локусами было обнаружено эпи-
статическое взаимодействие. Один из локусов, pha1, был 
картирован на хромосоме 3 около Satt237, другой локус, 
pha2, был картирован на 19 хромосоме около Satt527.

Ингибитор трипсина Кунитса
Ингибитор трипсина (Soybean Kunitz trypsin inhibitor, SKTI) – 
мономерный и негликозилированный белок, содержащий 
181 аминокислотный остаток. Известно, что он снижает пи-
тательные свойства сырой сои и разрушается длительным 
нагреванием. В сое он кодируется десятью независимыми 
генами; из них KTI3 самый значимый, поскольку преиму-
щественно экспрессируется в семенах. В настоящее время 
известно 13 изоформ белка KTI3, которые кодируются един-
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ственным геном с несколькими аллелями (Qi et al., 2016). 
Последовательность ДНК рецессивного аллеля kti содержит 
одну замену и две делеции, которые влияют на трансляцию, 
снижая содержание KTI в эмбрионах семени. Установлено, 
что с аллелем kti связаны три SSR-маркера: Satt228, Satt409 
и Satt429 (Maranna et al., 2016).

R.M. Alves de Moraes с коллегами (2006) создали прайме-
ры для амплификации рецессивных аллелей, обуславлива-
ющих отсутствие лектина, который также снижает питатель-
ную ценность соевых бобов, и ингибитора трипсина Кунитса 
(см. табл. 2).

Изофлавоны
Изофлавоны полезны для здоровья человека, важно лишь 
ограничивать их количество в продуктах детского питания 
и питания беременных. В  некоторых странах диетологами 
рекомендован безопасный верхний предел ежедневного 
потребления изофлавонов. Селекционеры ведут работы по 
выведению сортов сои с пониженным содержанием изо-
флавонов с целью рекомендации такой сои для производ-
ства детских молочных смесей.

Было картировано несколько QTL для трех разновидно-
стей изофлавонов: генистеина (GEN), даидзеина (DAI), гли-
цитеина (GLY), а также для общего количества изофлавонов 
(TOT) (Gutierrez-Gonzalez et al., 2010). J.J. Gutierrez-Gonzalez 
с сотрудниками идентифицировали и валидировали глав-
ный QTL на хромосоме 5, который значительно влияет на 
накопление как отдельных изофлавонов, так и на их общее 
накопление. Другой главный QTL на хромосоме 8 идентифи-
цировали K. Yang с коллегами (2011).

Y. Wang с сотрудниками (Wang et al., 2015) идентифици-
ровали 34 QTL, связанных с индивидуальными изофлавона-
ми и общим содержанием изофлавонов, на 13 группах сце-
пления. Cреди них 6 QTL связаны с DZ (daidzein – даидзеин), 
7 – с GC (glycitein – глицитеин), 10 – с GT (genistein – генисте-
ин) и 11 – с TI (total isoflavone – общий изофлавон). Три QTL 
(qDZF_2, qGTF_1, qTIF_2), связанные с DZ, GT и TI, располо-
жены на хромосоме  13 между маркерами Satt144–Satt569. 
Еще три QTL, ассоциированные с GC, GT и TI, находятся на 
хромосоме 7 между маркерами Satt540–Sat_244 (Wang et al., 
2015).

Содержание токоферола
Семейство витамина Е включает четыре формы токоферо-
лов – α, β, γ и δ. Все изоформы предотвращают окисление 
липидов, но α-токоферол обладает наибольшей антиокис-
лительной активностью у млекопитающих. Главные формы 
токоферолов в семенах сои, γ-токоферол и δ-токоферол, 
составляют 60–70 и 20–25% общего токоферола соответ-
ственно, тогда как содержание α-токоферола обычно ме-
нее 10%. Витамин Е широко используют как антиоксидант в 
продуктах и маслах и как пищевую добавку для улучшения 
качества мяса у домашней птицы и коров. Добавляемый в 
рацион питания витамин Е помогает предотвращать он-
кологические и сердечно-сосудистые заболевания (Dwi-
yanti et al., 2011). В ранних исследованиях M.S. Dwiyanti с 
коллегами (2011) определили два SSR маркера, связанных 
с концентрацией α-токоферола, Sat_243 и Sat_167, на хро-

мосоме 9. Позднее авторы подтвердили, что QTL в интер-
вале Sat_243 и KSC138-17 положительно регулирует кон-
центрацию α-токоферола, снижая при этом концентрацию 
γ-токоферола, что указывает на то, что ген-кандидат связан 
с преобразованием γ-токоферола в α-токоферол. Этим ис-
следователям удалось определить ген, содержащийся в QTL 
для высокого уровня α-токоферола; им оказался γ-TMT3, ко-
дирующий γ-токоферол метилтрансферазу.

Селекция овощной сои
Овощная соя (рис. 5), также названная ‘mao dou’ (означает 
‘волосатые бобы’) в Китае, ‘edamame’ (означает ‘бобы на вет-
ках’) в Японии, ‘зеленая овощная соя’ или ‘соя овощного типа’ 
в Северной Америке, – это специализированные сорта сои, 
потребляемые в свежем виде или используемые для приго-
товления. В наше время овощная соя очень популярна как 
компонент здорового питания (Dong et al., 2014). Овощную 
сою собирают, как правило, когда стручки еще зеленые, а 
наполненность семян примерно 80–90%. Большие зеленые 
стручки (длина более 4.5 см, ширина более 1.3 см), крупные 
семена (более 30 г/100 семян сухого веса), зеленая оболоч-
ка семян, высокое содержание сахаров, особенно сахарозы, 
гладкая текстура и лучший аромат, чем у зерновой сои, – это 
особенности овощной сои. Ее употребляют в виде свежих 
стручков на ветках, отдельных стручков, очищенных бобов, 
а также в замороженном и консервированном виде. Китай – 
крупнейший производитель овощной сои в мире.

Овощные сорта сои “Dadachamame” и “Chakaori” характе-
ризуются приятным ароматом из-за наличия летучего сое-
динения 2-acetyl-1-pyrroline (2AP) (Arikit et al., 2011), которое 
найдено также в ароматном рисе. При помощи QTL-анализа 
был идентифицирован главный QTL аромата в сое на хро-
мосоме 5, и он совпадает с положением гена бетаин аль-
дегид дегидрогеназы 2 (betaine aldehyde dehydrogenase  2, 
GmBADH2), тот же ген отвечает за аромат риса (см. табл. 2). 
При сравнении последовательностей GmBADH2 у сортов 
ароматной и неароматной сои обнаружена несинонимич-
ная замена нуклеотида в экзоне  10, приводящая к замене 
глицина на аспарагиновую кислоту. Пять аллель-специфич-
ных SNP-маркеров было разработано R.  Juwattanasomran 
с коллегами (2011). Еще один маркер был создан ими же в 
2012  г. на базе (TT)-делеции в 10-м экзоне GmBADH2. Все 
маркеры, разработанные к аллельным вариантам гена 
GmBADH2, можно применять в маркер-опосредованной се-
лекции (см. табл. 2). 

Устойчивость к болезням, 
вредителям и нематодам
Способность растений сои противостоять болезням и вре-
дителям очень важна для получения хорошего урожая. 
В  последние десятилетия молекулярные маркеры активно 
используются для отбора резистентных растений.

Нематоды
Клубеньковые нематоды, наряду с цистообразующими не-
матодами, вызывают серьезные потери урожая в областях с 
теплым климатом и песчаными почвами. M. Xu с сотрудни-
ками (2013) идентифицировали два гена-кандидата, лежа-
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щих в главных QTL устойчивости к клубеньковой нематоде 
на хромосоме 10. Это ген Glyma10g02150, кодирующий ин-
гибитор пектин метилэстеразы, и Glyma10g02160, кодирую-
щий пектиновую метилэстеразу.

Соевая цистообразующая нематода (СЦН). Устойчи-
вость к СЦН наследуется комплексно (Tran et al., 2019). Бо-
лее 30 QTL, контролирующих резистентность к СЦН, были 
найдены с 1994 г., но большинство из них имело незначи-
тельный эффект. Было обнаружено только два главных QTL: 
Rhg1 (Resistance to H. glycines 1) на хромосоме 18 и Rhg4 на 
хромосоме 8. В локусе Rhg1 идентифицированы три гена: 
Glyma.18g02580, Glyma.18g02590 и Glyma.18g02610. Ген 
Glyma.18g02580 кодирует предположительно аминокислот-
ный транспортер; ген Glyma.18g0290 – белок a-SNAP, а ген 

Glyma.18g02610 кодирует индуцируемый повреждением бе-
лок 12(WI 12). Локус Rhg4 содержит ген, кодирующий серин-
гидроксиметилтранферазу (SHMT) (см. табл. 2).

D.T. Tran с коллегами (2019) выявили новые главные QTL, 
связанные с устойчивостью к СЦН, на хромосомах 7 и 10. 
Какие гены, находящиеся в этих локусах, задействованы в 
механизмах устойчивости, еще предстоит выяснить.

Бактериальные заболевания
Пустульный бактериоз вызывается патогеном Xanthomo­
nas axonopodis pv. glycines. Основной локус устойчивости к 
этому заболеванию был изначально картирован на хромо-
соме 17 между SSR-маркерами Satt486 и Satt372 (Chang et al., 
2016). Позднее при более точном картировании был лока-

Рис. 5. Овощная соя. Источник: https://pomidom.ru/edamame/#&gid=1&pid=1
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лизован в районе 33 kb между SNP-маркерами SNUSSR17_9 
и SNUSNP17_2&_12, где были найдены два гена-кандидата. 
Были также обнаружены минорные QTL на хромосомах 4, 5, 
10, 13, 17, и 19 (Chang et al., 2016).

Грибные заболевания
Коричневая стволовая гниль вызывается почвенным гри-
бом Cadophora gregata. Главные локусы резистентности 
были найдены на хромосоме 16. Сюда входят локусы Rbs1 от  
линии сои L78-4094 (Hanson et al., 1988), Rbs2 от PI 437833 (Han
son et al., 1988), и Rbs3 от PI 437970 и ‘BSR101 (Willmot, Nickell, 
1989). Rbs1 и Rbs2 были позже картированы между SSR-мар
керами Satt215 к Satt431 и Satt244 к Satt431 соответственно.

K. Rincker с сотрудниками (2016) картировали локусы 
устойчивости к коричневой стволовой гнили более точно и 
обнаружили, что все три локуса умещаются в интервале от 
маркера BARCSOYSSR_16_1114 до BARCSOYSSR_16_1115 и, 
похоже, составляют один локус. В этом локусе обнаружены 
гены резистентности Glyma.16g169600, Glyma.16g169700 и 
Glyma.16g169900.

Диапортоз, или фомопсис сои вызывается грибами 
Diaporthe phaseolorum var. caulivora и D. phaseolorum var. 
meridionalis. В разных сортах сои были идентифициро-
ваны 4 доминантных неаллельных локуса, обуславлива-
ющих резистентность к D. phaseolorum var. Caulivora: это 
Rdc1 и Rdc2 в ‘Tracy M’, Rdc3 в ‘Crockett’, и Rdc4 в ‘Dowling’ и 
‘Hutcheson’ (Chang et al., 2016). В 2003 г. было показано, что 
сорта с локусами с Rdc1 по Rdc4 показывают устойчивость 
к D. phaseolorum var. Meridionalis, но не к D. phaseolorum var. 
caulivora, поэтому локусы были переименованы соответ-
ственно в Rdm1 – Rdm4. Позднее был выявлен локус Rdm5 в 
сорте ‘Hutcheson’. В 2017 г. было сообщено о картировании 
локусов Rdm4 и Rdm5 на хромосоме 8, установлено, что SSR-
маркеры Sat_162 и Satt233 фланкируют локусы Rdm4 и Rdm5 
(Chiesa et al., 2017).

Фитофтороз вызывается грибом Phytophthora sojae. 
Обнаружено 19  локусов, связанных с устойчивостью к фи-
тофторозу. Сюда входят Rps1 (шесть аллелей), Rps7, Rps9, 
RpsYu25 и RpsYD29 на хромосоме 3, Rps2 и RpsUN2 на хромо-
соме 16; Rps3 (три аллели) и Rps8 на хромосоме 13; Rps4, Rps5, 
Rps6 и RpsJS на хромосоме 18. У большинства коммерческих 
культурных сортов имеется резистентность к этому заболе-
ванию. Чаще всего в последнее десятилетие для селекции 
использовали аллели Rps1k, Rps1a и Rps1c. J.  Ping с колле-
гами (2015) описали новый ген, связанный с резистентно-
стью к Phytophthora sojae. Ген был обнаружен на хромосоме 
7, где ранее не было картировано ни одного Rps-локуса, и 
назван Rps 11. Ген Rps 11 расположен между SSR-маркерами 
BARCSOYSSR_07_0286 и BARCSOYSSR_07_0300.

D.K. Sahoo с сотрудниками (2017) идентифицировали еще 
один ген устойчивости к Phytophthora sojae – Rps12. Ген кар-
тирован между маркерами BARCSOYSSR_18_1840 и Sat_064 
SSR, расположенными на хромосоме 18. В 2019 г. на хромосо-
ме 3 был обнаружен гена резистентности RpsX, который был 
нанесен на карту между InDel-маркером InDelxz6 и SSR мар-
кером BARCSOYSSR_03_0175, ген также связан с тремя SSR-
маркерами (BARCSOYSSR_03_0161, BARCSOYSSR_03_0165 и 
BARCSOYSSR_03_0167) (Zhong et al., 2019).

Механизмы резистентности пока недостаточно исследо-
ваны, ведется активная работа по их изучению. Поскольку 
патоген активно изменяется и приспосабливается, необхо-
дим постоянный поиск новых генов резистентности (Zhang 
et al., 2019).

Синдром внезапной смерти (SDS) сои вызывается по-
чвенным грибом Fusarium virguliforme. В сое SDS-резис
тентность к нему кодируется мультигенно и имеет два 
компонента: листовая устойчивость к грибным токсинам и 
частичная устойчивость к внедрению гриба в корень. В на-
стоящее время описано более 80 QTL, связанных с SDS-
резистентностью. К сожалению, валидация этих QTL под 
вопросом из-за изменчивости, обусловленной взаимодей-
ствием генотипов сои с окружающей средой, синергизма 
SDS с цистообразующей нематодой, отсутствия единой но-
менклатуры QTL и т. п. (Chang et al., 2018).

Локус Rfs2/Rhg1 на хромосоме 18 обеспечивает частич-
ную устойчивость к инфицированию корня патогеном 
F. virguliforme и резистентность к цистообразующей немато-
де. Локус Rfs2/Rhg1 кодирует рецепторо-подобную киназу 
(GmRLK18-1), ответственную за устойчивость к SDS и SCN.

S. Swaminathan с коллегами (2019) сообщили о нахожде-
нии новых SNP-маркеров, ответственных как за листовую, 
так и за корневую устойчивость к SDS. Авторы идентифи-
цировали гены устойчивости, связанные с найденными 
маркерами. Из трех генов, ассоциированных с листовой 
устойчивостью, два кодируют LRR-рецепторы (Leucine-rich 
repeat – LRR), и третий кодирует новый белок с неизвест-
ной функцией. Из двух генов корневой устойчивости ген 
Glyma.01g222900.1 кодирует специфичный для сои белок 
LEA, а ген Glyma.10g058700.1 – гепаран-альфа-глюкозаминид 
N-ацетилтрансферазу.

Ржавчина сои вызывается Phakopsora pachyrhizi. Обыч-
ные симптомы – поражения листа от светло- до темно- или 
красновато-коричневого цвета, с одной или множествен-
ными пылящими шаровидными урединиями. Локус устой-
чивости Rpp1 картирован на хромосоме 18, локус Rpp2 – на 
хромосоме 16, а локус Rpp3 – на хромосоме 6, Rpp4 – на хро-
мосоме 18, Rpp5 – на хромосоме 3, Rpp6 – на хромосоме 18. 
Показано, что локус Rpp2 тесно связан с маркерами Satt215, 
Sat_361 и Satt621, а локус Rpp4, картированный между мар-
керами Satt288 и AF162283, – с маркерами Sat_143 и Satt612 
(Silva et al., 2008). Локус Rpp3 был исследован, и маркер 
Satt460, сцепленный с локусом, рекомендован для исполь-
зования при проведении МОС (Okii et al., 2014).

Церкоспороз вызывается грибом Cercospora sojina Hara. 
Церкоспороз сои может снижать урожайность культуры в 
3–8 раз, уменьшая качество семян и посевные свойства. Ген 
Rcs3 кодирует устойчивость ко всем известным расам возбу-
дителя. Ген Rcs3 картирован возле микросателлита Satt244 
на расстоянии 0.50 cM от однуклеотидных маркеров (SNPs) 
AZ573TA150 и AZ573CA393 (Zhang et al., 2019).

Вирусные заболевания
Вирус мозаики сои (Soybean mosaic virus – SMV) – распро-
страненный патоген сои, выявленный во многих ареалах ее 
выращивания. Геном SMV – одноцепочечная (+)РНК, с кото-
рой может транслироваться 11 белков. Как известно, в рас-
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тениях многие гены резистентности (R) вовлечены в актива-
цию врожденного иммунного ответа. Большинство R-белков 
имеет нуклеотид-связывающий сайт и регион обогащенных 
лейцином повторов (NBS–LRR). У некоторых R-белков типа 
NBS–LRR двудольных растений имеется TIR-мотив (Toll/Inter-
leukin-1 Receptor). К сожалению, роль R-белков сои в форми-
ровании резистентности изучена слабо. Ранее были иден-
тифицированы три R-локуса устойчивости к SMV Rsv1, Rsv3 
и Rsv4 (Saghai Maroof et al., 2008). Известны и SSR-маркеры 
для отбора необходимых аллелей генов: Rsv1 маркируется 
Sat_154 и Satt510, а также специфическим маркером Rsv1-
f/r, ген Rsv3 – двумя микросателлитными маркерами Satt560 
и Satt063; а аллель Rsv4 – микросателлитом Satt266 и ESTs-
маркерами AI856415, AI856415-g (Shi et al., 2009). Но, как 
оказалось, каждый из этих генов демонстрирует резистент-
ность только к некоторым штаммам SMV. Ген устойчивости 
к BCMV (Bean common mosaic virus) был картирован между 
маркерами 13_1114 и SNP-49 почти в том же самом месте, 
что и ген Rsv1-h устойчивости к SMV; это позволило авторам 
работы предположить, что за устойчивость к обоим виру-
сам отвечает один и тот же ген (Wu et al., 2018).

Недавно стали известны сведения о влиянии сверхэкс-
прессии гена GmKR3 (Glycine max Kefeng1 resistance gene 3) 
на устойчивость к SMV (Xun et al., 2019). Сверхэкспрессия это-
го гена увеличивала устойчивость к потивирусам, таким как 
вирус обыкновенной мозаики фасоли BCMV, вируса мозаи-
ки арбуза WMV, вируса пятнистости стручков фасоли BPMV. 
При этом не отмечено влияния сверхэкспрессии гена GmKR3 
на развитие и урожайность растений, но возрастало содер-
жание абсцизовой кислоты. Предполагают, что сверхэкс
прессия GmKR3 увеличила вирусную устойчивость сои при 
помощи активации сигнальных путей, связанных с абсци-
зовой кислотой. Интересно, что из всех известных в насто-
ящее время QTL, связанных с устойчивостью к SMV, ни один 
не картирован на хромосоме 6, где расположен ген GmKR3.

В последних исследованиях также показано, что сверх-
экспрессия гена PAC1 (РНКаза из семейства РНКаз III, расще-
пляющих двуцепочечную РНК) увеличивает резистентность 
к заражающим сою вирусам, включая SMV, BCMV, WMV и 
BPMV. В процессе вирусной репликации одноцепочечные 
вирусные РНК могут создавать двуцепочечные структуры, 
которые расщепляются белком PAC1 (Yang et al., 2019).

Устойчивость к абиотическому стрессу
Для получения высоких урожаев сои, несомненно, необхо-
димы исследования взаимодействия генотипа и абиотиче-
ских факторов среды, например таких, как засуха, низкие 
температуры и другие. На хромосоме 8 картирован QTL 
морозоустойчивости сои, он расположен рядом с SSR-мар
кером Sat_162 (Ikeda et al., 2009). Выращивание сои при низ-
ких температурах на стадии цветения вызывает появление 
коричневой окраски рубчика семян, что снижает рыночную 
стоимость бобов. Обнаружено 5 QTL пигментации рубчика, 
которые были обозначены с pig1 по pig5 и картированы на 
хромосомах 8, 11, 6, 16 и 3 соответственно. Локус pig3 ло-
кализован рядом с геном Е1 фотопериодизма (Githiri et al., 
2007). Обнаружено также пять QTL-локусов устойчивости 
сои к алюминию (Qi et al., 2008).

Идентификация генов, отвечающих за архитектуру кор-
невой системы, очень важна для селекции засухоустой-
чивой сои. S.J. Prince с сотрудниками (2015) обнаружили 
4 главных QTL, ассоциированных с архитектурой корня, на 
хромосомах 6 и 7. Найден ряд генов-кандидатов для архи-
тектуры корня, из них наиболее интересны ген триглицерид 
липазы (triglyceride lipase), два гена, кодирующих ингиби-
торы апоптозиса (apoptosis inhibitory 5 family protein), ген 
оксидоредуктазы/белка, связывающего ионы переходных 
металлов (oxidoreductase /transition metal ion binding pro-
tein), ген циклина типа D6 и ген выходного канала ауксина 
(hormone auxin-associated gene auxin efflux carrier protein 
gene). L.P. Manavalan с коллегами (2015) обнаружили на хро-
мосоме 8 главный QTL, который был связан с архитектурой 
корня, и идентифицировали шесть факторов транскрипции 
и два гена ксилоглюканэндотрансгликозилаз в качестве ге-
нов-кандидатов в найденном QTL. К настоящему времени 
обнаружено несколько QTL, ассоциированных с архитек-
турой корня, но влияние этих QTL на устойчивость к засухе 
еще до конца не выяснено (Valliyodan et al., 2017).

Главный QTL, связанный с солеустойчивостью, был 
картирован на хромосоме 3. В  этом QTL определен ген 
Glyma03g32900 со вставкой ретротранспозона типа Ty1/
copia. G. Patil с сотрудниками (2016) разработали молеку-
лярный маркер для солеустойчивости (см. табл. 2).

Фиксация азота
Биологическая фиксация азота – процесс, представляю-
щий большой интерес, но, к сожалению, исследования QTL, 
контролирующих этот процесс, малочисленны (Santos et al., 
2013). M.A. Santos с коллегами в 2013 г. выявили нескольких 
QTL, ассоциированных с количеством узелков (NN), отно-
шением сухого веса узелков к их количеству (NDW/NN) и с 
сухим весом побега (SDW). Локус nn1‐B1(NN, NDW/NN) был 
картирован на хромосоме 11 в интервале Satt509‐Satt251 
и связан с метоболизмом изофлавонов; локус sdw2‐L нахо-
дился на хромосоме 19 в интервале Satt232‐Satt418 (связан 
c SDW, NN, NDW/NN), примерно в той же области, как из-
вестно, находятся локусы, контролирующие высоту расте-
ния; локус bnf3‐E был найден на хромосоме 15 в интервале 
Satt573‐Satt185 (связан с SDW и NN); локус bnf4‐I (связан с 
NN и NDW/NN) находился на хромосоме 20 в интервале 
Satt587‐Satt354 и совпадал с QTL содержания белка (Santos 
et al., 2013).

К 2019 г. было идентифицировано 18 QTL, ассоциирован-
ных с биологической фиксацией азота, распределение их 
по хромосомам выглядит так: 2 на 1-й хромосоме, 1 на 4-й 
хромосоме, 1 на 5-й, 4 на 6-й, 1 на 8-й, 1 на 9-й, 1 на 11-й, 2 на 
15-й, 2 на 19-й и 3 на 20-й (Yang et al., 2019). Q. Yang с сотруд-
никами (2019) представили результаты изучения двух новых 
QTL, qBNF-16 на хромосоме 16 и qBNF-17 на хромосоме 17, 
ассоциированных с фиксацией азота.

Генетические карты сои 
Р. Keim с коллегами (1990) опубликовали первую генетиче-
скую карту сои с использованием молекулярных маркеров. 
Поскольку частота полиморфных RFLP маркеров в сое низ-
кая, карта была получена через межвидовую помесь ком-
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мерческого культурного сорта (A81-356022) и линии сои 
вида Glycine soja (PI 468916). На карту были нанесены 150 
маркеров RFLP и 3 классических локуса. Позже ее дополня-
ли другие исследователи (Lopes da Silva et al., 2017).

В 1995 г. была получена первая генетическая карта сои с 
микросателлитными маркерами (Akkaya et al., 1995). Она со-
держала 40 микроcателлитных маркеров, а также 118 RFLP 
и RAPD-маркеров, 13 классических маркеров, контролиру-
ющих пигментацию и морфологические характеристики, и 
7 изоферментов.

Карту с использованием SSR-маркеров (всего 606) полу-
чили в 1999 г. P.B. Creagan соавторами. Карта содержала так-
же 689 RFLP, 79 RAPD, 11 AFLP, 10 изоферментных маркеров 
и 26 классических локусов. Хотя это была не первая генети-
ческая карта сои, в этой работе впервые 20 консенсусных 
групп сцепления соответствовали 20 хромосомам сои. Та-
ким образом, исследователям удалось разработать микро-
сателлитные маркеры для всех 20 хромосом сои (Creagan et 
al., 1999).

Q.J. Song с сотрудниками (2004) обновили консенсусную 
карту, включив в нее 420 новых маркеров. В результате кон-
сенсусная карта содержала 1837 маркеров, из которых 1015 
были микросателлитными, 709 RFLPs, 73 RAPDs, 24 классиче-
ских маркера, 6 AFLPs и 10 изоферментов (Song et al., 2004).

I.-Y. Choi с коллегами (2007) включили в консенсусную 
карту SNP-маркеры. К  2017  г. в нее были добавлены 1059 
SNP, полученных из 1141 различного гена, расположенного 
на 20 хромосомах (Yang Q. еt al., 2019).

В 1999 г., а затем в 2003 г. группа исследователей из Ми-
нистерства сельского хозяйства США получила интегриро-
ванную генетическую карту, которая объединяла данные 
нескольких популяций. Поскольку эта карта содержала 
все генетические маркеры, стало возможно поместить все 
опубликованные QTL в одну карту вместе с различными ти-
пами маркеров, необходимыми для их описания. Эта карта 
находится в SoyBase, под названием GmComposite2003, и 
базируется на карте, изначально полученной Q.J. Song с со-
авторами (2004).

В последнее время количество молекулярных маркеров 
стало расти слишком быстро за счет новых SNP-маркеров. 
В связи с чем в настоящий момент существуют две генетиче-
ских карты: GmComposite2003, на которую постоянно добав-
ляют новые QTL, и консенсусная карта (в настоящее время 
в 4-й версии), которая называется GmConsensus4.0 и со-
держит SNP-маркеры и микросателлиты, находящиеся в ге-
номной последовательности образца “Williams 82” (Wm82).

В 2017 г. генетическая карта GmComposite2003 состоит 
из 3 245 маркеров, 89 генов и 3027 картированных QTLs. На 
карте GmConsensus4.0 нет QTL и генов, но благодаря воз-
можности выравнивания карт можно соотносить между со-
бой молекулярные маркеры, QTL и гены (Lopes da Silva et al., 
2017). Таким образом, в настоящее время есть все предпо-
сылки для более интенсивного вовлечения молекулярных 
маркеров в селекцию сои.

Список литературы/References
Абугалиева С.И. Генетическое разнообразие сои (Glycine max (L.) 

Merill). Биотехнология. Теория и практика. 2013;4:13-19. 
	 [Abugalieva S.I. Genetic diversity of Soybean (Glycine max (L.) Mer-

rill). Biotechnology. Theory Practice. 2013;4:13-19. (in Russian)]

Вавилов Н.И. Центры происхождения культурных растений. Тр. по 
прикл. ботанике, генетике и селекции. 1926;16(2):248.

	 [Vavilov N.I. Centres of origin of cultivated plants. Tr. po prikl. botan. i 
selektsii. 1926;16(2):248. (in Russian)]

Вишнякова М.А., Сеферова И.В., Самсонова М.Г. Требования к 
исходному материалу для селекции сои в контексте современных 
биотехнологий. Сельскохоз. биология. 2017;52(5):905-916. 

	 [Vishnyakova M.A., Seferova I.V., Samsonova M.G. Genetic sources re-
quired for soybean breeding in the context of new biotechnologies. 
Agrobiol. 2017;52 (5):905-916. (in Russian)]

Енкен В.Б. Соя. М.: Гос. изд-во с.-х. лит-ры, 1959.
	 [Enken V.B. Soya. Moscow: Gos. izd-vo s.-kh. lit-ry, 1959. (in Russian)]
Жуковский П.М. Культурные растения и их сородичи. Л.: Колос, 1964.
	 [Zhukovsky P.M. Cultured plants and their relatives. Leningrad: Kolos; 

1964. (in Russian)]
Киселёва А.А., Салина Е.А. Генетические механизмы формирования 

времени колошения мягкой пшеницы. Генетика. 2018;54(4):381-
396.

	 [Kiseleva A.A., Salina E.A. Genetic regulation of common wheat 
heading time. Russian J. Genetics. 2018;54(4):375-388.]

Салина Е.А. Технологии геномного моделирования и редактирова-
ния для решения задач селекции растений. Достижения науки и 
техники АПК. 2016;9:9-14.

	 [Salina E.A. Genome modeling and editing technologies for solving 
the breeding challenges. Achievements Sci. Technol. AIC. 2016;9:9-14. 
(in Russian)]

Akkaya M.S., Shoemaker R.C., Specht J.E., Bhagwat A.A., Cregan P.B. Inte-
gration of simple sequence repeat DNA marker into a soybean link-
age map. Crop Sci. 1995;35:1439-1445. 

Akond M., Liu S., Boney M., Kantartzi S. K., Meksem K., Bellaloui N., Light-
foot D.A., Kassem M.A. Identification of quantitative trait loci (QTL) 
underlying protein, oil, and five major fatty acids’ contents in soy-
bean. Am J Plant Sci. 2014;5(1):158-167.

Akond M., Liu S.M., Kantartzi S.K., Meksem K., Bellaloui N., Lightfoot D.A., 
Kassem M.A. Quantitative trait loci underlying seed sugars content 
in “MD96-5722” by “Spencer” recombinant inbred line population of 
soybean. Food Nutr Sci. 2015;6:964-973.

Alves de Moraes R.M., Soares T.C.B., Colombo L.R., Salla M.F.S., Barros J.G. 
de A., Piovesan N.D., Barros E.G., de Moreira M.A. Assisted selection 
by specific DNA markers for genetic elimination of the kunitz trypsin 
inhibitor and lectin in soybean seeds. Euphytica. 2006;149 (1-2):221-
226. doi: 10.1007/s10681-005-9069-0.

Arikit S., Yoshihashi T., Wanchana S., Tanya P., Juwattanasomran R., Srini-
ves P., Vanavichit A. A PCR-based marker for a locus conferring aroma 
in vegetable soybean (Glycine max L.). Theor Appl Genet. 2011;122: 
311-316.

Arumuganathan K., Earle E.D. Nuclear DNA content of some important 
plant species. Plant Mol Biol Rep. 1991;9:208-218.

Bachlava E., Dewey R.E., Auclair J., Wang S., Burton J.W., Cardinal A.J. 
Mapping genes encoding microsomal ω-6 desaturase enzymes and 
their cosegregation with QTL affecting oleate content in soybean. 
Crop Sci. 2008;48(2):640-650.

Bellaloui N., Reddy K.N., Bruns A., Gillen A. M., Mengistu A., Zobiole L.H.S., 
Fisher D.K., Abbas H.K., Zablotowicz R., Kremer R.J. Soybean seed 
composition and quality: interactions of environment, genotype, 
and management practices. In: Soybeans: cultivation, uses and nu-
trition. J. Maxwell (ed.). Nova Sci Publ. 2011:1-42.

Chang H.-X., Lipka A.E., Domier L.L., Hartman G.L. Characterization of 
disease resistance loci in the USDA soybean germplasm collection 
using genome-wide association studies. Phytopathol. 2016;106(10): 
1139-1151.

Chang H.-X., Roth M.G., Wang D., Cianzio S.R., Lightfoot D.A., Hart-
man G.L., Chilvers M.I. Integration of sudden death syndrome resis-
tance loci in the soybean genome. Theor Appl Genet. 2018;131(4): 
pp 757-773.

Chapman A., Pantalone V.R., Ustun A., Allen F.L., Landau-Ellis D., Tri-
giano R.N., Gresshoff P.M. Quantitative trait loci for agronomic and 
seed quality traits in an F2 and F4:6 soybean population. Euphytica. 
2003;129:387-393.

Chiesa M.A., Cambursano M.V., Pioli R.N., Morandi E. Molecular mapping 
of the genomic region conferring resistance to soybean stem canker 
in Hutcheson soybean. Mol Breed. 2017;37:65. doi: 10.1007/s11032-
017-0660-6.



123Селекция растений / Plant breeding

N.A. Vinichenko, E.A. Salina, A.V. Kochetov The scope of use of molecular markers 
in soybean breeding

Choi I.-Y., Hyten D.L., Matukumalli L.K., Song Q.-J., Chaky J.M., Quig-
ley C.V., Chase K., Lark K.G., Reiter R.S., Yoon M.-S., Hwang E.-Y., Yi S.-I., 
Young N.D., Shoemaker R.C., van Tassel C.P., Specht J.E., Cregam P.B. 
A soybean transcript map: gene distribution, haplotype and SNP 
analysis. Genetics. 2007;176(1):685-696. 

Creagan P.B., Jarvik T., Bush A.L., Shoemaker R.C., Lark K.G., Kahler A.L., 
Kaya N., van Toai T.T., Lohnes D.G., Chung J. An integrated genetic 
linkage map of the soybean genome. Crop Sci. 1999;39:1464-1490. 

Csanádi G., Vollman J., Stift G., Lelly T. Seed quality QTLs identified in a 
molecular map of early maturing soybean. Theor Appl Genet. 2001; 
103:912-919. doi: 10.1007/s001220100621.

de Montaigu A., Giakountis A., Rubin M., Tóth R., Cremer F., Sokolova V., 
Porri A., Reymond M., Weinig C., Coupland G. Natural diversity in dai-
ly rhythms of gene expression contributes to phenotypic variation. 
Proc Natl Acad Sci USA. 2015;112:905-910.

Dierking E., Bilyeu K.D. New sources of soybean seed meal and oil 
composition traits identified through TILLING. BMC Plant Biol. 2009; 
9:89.

Dong D., Fu X., Yuan F., Chen, P., Zhu S., Li B., Yang Q., Yu X., Zhu D. Gene
tic diversity and population structure of vegetable soybean (Glycine 
max (L.) Merr.) in China as revealed by SSR markers. Genet Resour Crop 
Evol. 2014;61. doi: 10.1007/s10722-013-0024-y. 

Dwiyanti MS., Yamada T., Sato M., Abe J., Kitamura K. Genetic variation 
of γ-tocopherol methyltransferase gene contributes to elevated 
α-tocopherol content in soybean seeds. BMC Plant Biol. 2011;11:152. 
doi: 10.1186/1471-2229-11-152.

Fang C., Ma Y., Wu S., Liu Z., Wang Z., Yang R., Hu G., Zhou Z., Yu H., 
Zhang  M., Pan Y., Zhou G., Ren H., Du W., Yan H., Wan g Y., Han D., 
Shen Y., Liu S., Liu T., Zhang J., Qin H., Yuan J., Yuan X., Kong F., Liu B., 
Li  J., Zhang Z., Wang G., Zhu B., Tian Z. Genome-wide association 
studies dissect the genetic networks underlying agronomical traits 
in soybean. Genome Biol. 2017;18:161. doi: 10.1186/s13059-017-
1289-9.

Funatsuki H., Suzuki M., Hirose A., Inaba H., Yamada T., Hajika M., Ko
matsu K., Katayama T., Sayama T., Ishimoto M., Fujino K. Molecular 
basis of a shattering resistance boosting global dissemination of soy-
bean. Proc Natl Acad Sci U.S.A. 2014;111:17797-17802.

Githiri S.M., Yang D., Khan N.A., Xu D., Komatsuda T., Takahashi R. QTL 
analysis of low temperature induced browning in soybean seed 
coats. J Hered. 2007;98(4):360-366. doi: 10.1093/jhered/esm042.

Grant D., Nelson R.T., Cannon S.B., Shoemaker R.C. SoyBase, the USDA-
ARS soybean genetics and genomics database. Nucleic Acids Res. 
2010;38(suppl 1):D843-D846. doi: 10.1093/nar/gkp798.

Gutierrez-Gonzalez J.J., Wu X., Gillman J.D., Lee J.D., Zhong R., Yu O., 
Shannon G., Ellersieck M., Nguyen H.T., Sleper D.A. Intricate environ-
ment-modulated genetic networks control isoflavone accumulation 
in soybean seeds. BMC Plant Biol. 2010;10:105. doi: 10.1186/1471-
2229-10-105.

Han Y., Li D., Zhu D., Li H., Li X., Teng W., Li W. QTL analysis of soybean 
seed weight across multi-genetic backgrounds and environments. 
Theor Appl Genet. 2012;125 (4):671-683. 

Hanson P.M., Nickell C.D., Gray L.E., Sebastian S.A. Identification of two 
dominant genes conditioning brown stem rot resistance in soybean. 
Crop Sci. 1988;28:41-43. doi: 10.2135/cropsci1988.0011183X002800
010010x.

Hosamani J., Kumar M.B., Talukdar A., Lal S.K., Dadlani M. Molecular cha
racterization and identification of candidate markers for seed longe
vity in soybean [Glycine max (L.) Merill]. Indian J Genet Plant Breed 
2013;73(1):64-71. doi: 10.5958/j.0019-5200.73.1.009.

Hymowitz T. On the domestication of the soybean. Econ Bot. 1970; 
24(4):408-421.

Hyten D.L., Pantalone V.R., Sams C.E., Saxton A.M., Landau-Ellis D., Ste-
faniak T.R., Schmidt M.E. Seed quality QTL in a prominent soybean 
population. Theor Appl Genet. 2004;109(3):552-561.

Ikeda T., Ohnishi S., Senda M., Miyoshi T., Ishimoto M., Kitamura K., Fu-
natsuki H. A novel major quantitative trait locus controlling seed de-
velopment at low temperature in soybean (Glycine max). Theor Appl 
Genet. 2009;118(8):1477-1488. doi: 10.1007/s00122-009-0996-3.

Jeon N., Suh S.J., Kim M-H., Lee S., Moon J-K., Kim H.S., Jeong S-C., 
Jeon  N., Suh S.J., Kim M-H., Lee S., Moon J-K., Kim H.S., Jeong S-C. 
Ln is a key regulator of leaflet shape and number of seeds per pod in 
soybean. Plant Cell. 2012;24:4807-4818.

Jiang B., Zhang S., Song W., Khan M.A.A., Sun S., Zhang C., Wu T., Wu C., 
Han T. Natural variations of FT family genes in soybean varieties cov-
ering a wide range of maturity groups. BMC Genet. 2019;20:230. 

Juwattanasomran R., Somta P., Chankaew S., Shimizu T., Wongporn-
chai S., Kaga A., Srinives P. A SNP in GmBADH2 gene associates with 
fragrance in vegetable soybean variety “Kaori” and SNAP marker 
development for the fragrance. Theor Appl Genet. 2011;122:533-541. 
doi: 10.1007/s00122-010-1467-6.

Juwattanasomran R., Somta P., Kaga A., Chankaew S., Shimizu T., Soraj
japinun W., Srinives P. Identification of a new fragrance allele in soy-
bean and development of its functional marker. Mol. Breed. 2012;29: 
13-21. doi: 10.1007/s11032-010-9523-0.

Kadam S., Vuong T.D., Qiu D., Meinhardt C.G., Song L., Deshmukh R., Pa-
til G., Wan J., Valliyodan B., Scaboo A.M., Shannon J.G., Nguyen H.T. 
Genomic-assisted phylogenetic analysis and marker development 
for next generation soybean cyst nematode resistance breeding. 
Plant Sci. 2016;242:342-350. doi: 10.1016/j.plantsci.2015.08.015.

Kato S., Sayama T., Fujii K., Yumoto S., Hwang Y. K.T-Y., Kikuchi A., Taka-
da Y., Tanaka Y., Shiraiwa T., Ishimoto M. A major and stable QTL as-
sociated with seed weight in soybean across multiple environments 
and genetic backgrounds. Theor Appl Genet. 2014;127(6):1365- 
1374.

Keim P., Diers B.W., Olson T.C., Shoemaker R.C. RFLP mapping in soy-
bean: aasociation between marker loci and variation in quantitative 
traits. Genetics. 1990;126:735-742 2.

Kim M., Schultz S., Nelson R.L., Diers B.W. Identification and fine map-
ping of a soybean seed protein QTL from PI 407788A on chromo-
some 15. Crop Sci. 2016;56(1):219-225.

Kumawat G., Gupta S., Ratnaparkhe M.B., Maranna S., Satpute G.K. 
QTLomics in soybean: a way forward for translational genomics and 
breeding. Front Plant Sci. 2016;7:1852.

Lin J.-Y., Stupar R.M., Hans C., Hyten D.L., Jackson S.A. Structural and 
functional divergence of a 1-Mb duplicated region in the Soybean 
(Glycine max) genome and comparison to an orthologous region 
from Phaseolus vulgaris WOA. Plant Cell. 2010;22:2545-2561.

Liu B., Kanazawa A., Matsumura H., Takahashi R., Harada K., Abe J. Ge-
netic redundancy in soybean photoresponses associated with du-
plication of phytochrome A gene. Genetics. 2008;180:996-1007. doi: 
10.1534/genetics.108.092742.

Liu D., Yan Y., Fujita Y., Xu D. Identification and validation of QTLs for 
100-seed weight using chromosome segment substitution lines in 
soybean. Breed Sci. 2018;68:442-448.

Lopes da Silva F., Borém A., Sediyama T., Ludke W.H. Soybean genetic 
mapping. In: Soybean breeding. Springer International Publishing 
AG, 2017. doi: 10.1007/978-3-319-57433-2.

Lu S., Zhao X., Hu Y., Liu S., Nan H., Li X., Fang C., Cao D., Shi X., Kong L., 
Su T., Zhang F., Li S., Wang Z., Yuan X., Cober E.R., Weller J.L., Liu B., 
Hou X., Tian Z., Kong F. Natural variation at the soybean J locus im-
proves adaptation to the tropics and enhances yield. Nat Genet. 
2017;49:773-779.

Lu X., Xiong Q., Cheng T., Li Q.-T., Liu X.-L., Bi Y.-D., Li W., Zhang W.-K., Ma 
B., Lai Y.-C., Du W.-G., Man W.-Q., Chen S.-Y., Zhang J.-S. A PP2C-1 al-
lele underlying a quantitative trait locus enhances soybean 100-seed 
weight. Mol Plant. 2017;10:670-684.

 Ma Y., Kan G., Zhang X., Wang Y., Zhang W., Du H., Yu D. QTL mapping for 
glycinin and β-conglycinin contents in soybean (Glycine max L. Merr.) 
J Agric Food Chem. 2016;64(17).

Manavalan L.P., Prince S.J., Musket T.A., Chaky J., Deshmukh R., Vu-
ong T.D., Song L., Cregan P.B., Nelson J.C., Shannon J.G., Specht J.E., 
Nguyen H.T. Identification of novel QTL governing root architectural 
traits in an interspecific soybean population. PLoS One. 2015;10(3): 
e0120490. doi: 10.1371/journal.pone.0120490. 

Maranna S., Verma K., Talukdar A., Lal S.K., Kumar A. Mukherjee K. In-
trogression of null allele of Kunitz trypsin inhibitor through marker-
assisted backcross breeding in soybean (Glycine max L. Merr.). BMC 
Genet. 2016;17:106.

Monteros M.J., Burton J.W., Boerma H.R. Molecular mapping and con-
firmation of QTLs associated with oleic acid content in N00–3350 
soybean. Crop Sci. 2008;48:2223-2234.

Nakamura T., Yang D., Kalaiselvi S., Uematsu Y., Takahashi R. Genetic 
analysis of net like cracking in soybean seed coats. Euphytica. 2003; 
133:179-184.



124 Письма в Вавиловский журнал генетики и селекции / Letters to Vavilov Journal of Genetics and Breeding • 2020 • 6 • 3

Потенциал использования молекулярных 
маркеров в селекции сои

Н.А. Виниченко, Е.А. Салина, А.В. Кочетов 

Nico M., Mantese A.I., Miralles D.J., Kantolic A.G. Soybean fruit develop-
ment and set at the node level under combined photoperiod and 
radiation conditions. J Exp Bot. 2016;67:365-377.

Okii D., Chilagane L.A., Tukamuhabwa P., Maphosa M. Application of bio-
informatics in crop improvement: annotating the putative soybean 
rust resistance gene Rpp3 for enhancing marker assisted selection. 
J Proteom Bioinform. 2014;7:001-009. doi: 10.4172/jpb.1000296. 

Owen F.V. Inheritance studies in soybean. II. Glabrousness, color of pu-
bescence, time of maturity, and linkage relations. Genetics. 1927;12: 
519-529.

Pandurangan S., Pajak A., Molnar S.J., Cober E.R., Dhaubhadel S., 
Hernández-Sebastià C., Kaiser W.M., Nelson R.L., Huber S.C., Mar-
solais F. Relationship between asparagine metabolism and protein 
concentration in soybean seed. J Exp Bot. 2012;63(8):3173-3184. doi: 
10.1093/jxb/ers039. 

Panthee D.R., Pantalone V.R., Sams C.E., Saxton A.M., West D.R., Orf J.H., 
Killam A.S. Quantitative trait loci controlling sulfur containing amino 
acids methionine and cysteine, in soybean seeds. Theor Appl Genet. 
2006;112:546-553. 

Panthee D.R., Pantalone V.R., Saxton A.M., West D.R., Sams C.E. Genomic 
regions associated with amino acid composition in soybean. Mol 
Breed. 2006(a);17:79-89.

Patil G., Do T., Vuong T.D., Valliyodan, B., Lee J.D., Chaudhary J., Shan-
non J.G., Nguyen H.T. Genomic-assisted haplotype analysis and the 
development of high-throughput SNP markers for salinity tolerance 
in soybean. Sci Rep. 2016;6:19199. doi: 10.1038/srep19199. 

Patil G., Mian R., Vuong T., Pantalone V., Song Q., Chen P., Shannon G.J., 
Carter T.C., Nguyen H.T. Molecular mapping and genomics of soy-
bean seed protein: a review and perspective for the future. Тheor 
Appl Genet. 2017;130(10):1975-1991.

Pham A.-T, Lee J.D., Shannon J.G., Bilyeu K.D. Mutant alleles of FAD2–1A 
and FAD2-1B combine to produce soybeans with the high oleic acid 
seed oil trait. BMC Plant Biol. 2010;10:195.

Ping J., Fitzgerald J. C., Zhang C., Lin F., Bai Y., Wang D., Aggarwal R., 
Rehman M., Crasta O., Ma J. Identification and molecular mapping of 
Rps11, a novel gene conferring resistance to Phytophthora sojae in 
soybean. Theor Appl Genet. 2015;129(2):445-51. doi: 10.1007/s00122-
015-2638-2. 

Prince S.J., Song L., Qiu D., Maldonado Dos Santos J.V., Chai C., Joshi T., 
Patil G., Valliyodan B., Vuong T.D., Murphy M., Krampis K., Tucker D.M., 
Biyashev R., Dorrance A.E., Saghai Maroof M.A., Xu D., Shannon J.G., 
Nguyen H.T. Genetic variants in root architecture-related genes 
in a Glycine soja accession, a potential resource to improve culti-
vated soybean. BMC Genom. 2015;16:132. doi: 10.1186/s12864-015- 
1334-6.

Qi B., Korir P., Zhao T., Yu D., Chen S., Gai J. mapping quantitative trait loci 
associated with aluminum toxin tolerance in NJRIKY recombinant 
inbred line population of soybean (Glycine max). J Integr Plant Biol. 
2008;50:1089-1095. doi: 10.1111/j.1744-7909.2008.00682.x.

Qi Z., Pan J., Han X., Qi H., Xin D., Li W., Mao X., Wang Z., Jiang H., Liu C., 
Hu Z., Hu G., Zhu R., Chen Q. Identification of major QTLs and epi-
static interactions for seed protein concentration in soybean under 
multiple environments based on a high-density map. Mol Breed. 
2016;36:55.

Reinprecht Y., Luk-Labey S.Y., Yu K., Rajcan I., Ablett G.R., Peter Pauls K. 
Molecular basis of seed lipoxygenase null traits in soybean line 
OX948. Theor Appl Genet. 2011;122(7):1247-1264 doi: 10.1007/
s00122-011-1528-5.

Rincker K., Diers B.W., Hartman G.L. Fine mapping of resistance genes 
from five brown stem rot resistance sources in soybean. Plant Gen. 
2016;9(1). doi: 10.3835/plantgenome2015.08.0063.

 Saghai Maroof M.А., Jeong S.С., Gunduz I., Tucker D.M., Buss G.R., To
lin S.A. Pyramiding of soybean mosaic virus resistance genes by mar
ker-assisted selection. Crop Sci. 2008;48(2):517-526. doi.org/10.2135/ 
cropsci2007.08.0479.

Sahoo D.K., Abeysekara N.S., Cianzio S.R., Robertson A.E., Bhattacha-
ryya  M.K. A novel phytophthora sojae resistance Rps12 gene 
mapped to a genomic region that contains several Rps genes. PLoS 
ONE. 2017;12(1):e0169950. doi: 10.1371/journal.pone.0169950.

Santos M.A., Geraldi I.O., Garcia A.A.F., Bortolatto N., Schiavon A., Hun-
gria M. Mapping of QTLs associated with biological nitrogen fixation 
traits in soybean. Hereditas. 2013;150:17-25. 

 Schlueter J.A., Lin J-Y., Schlueter S.D., Vasylenko-Sanders I.F., Desh-
pande S., Yi J., O’Bleness M., Roe B.A., Nelson R.T., Scheffler B.E., Jack-
son S.A., Shoemaker R.C. Gene duplication and paleopolyploidy in 
soybean and the implications for whole genome sequencing. BMC 
Genom. 2007;8:330.

Shi A., Chen P., Li D., Zheng C., Zhang B., Hou A. Pyramiding multiple 
genes for resistance to soybean mosaic virus in soybean using 
molecular markers. Mol Breed. 2009;23(1):113-124. https://doi.org/ 
10.1007/s11032-008-9219-x.

 Shoemaker R.C., Polzin K., Labate J., Specht J., Brummer E.C., Olson T., 
Young N., Concibido V., Wilcox J., Tamulonis J.P., Kochert G., Boer-
ma  H.R. Genome duplication in soybean (Glycine subgenus soja). 
Genetics. 1996;144:329-338.

Silva D.C.G., Yamanaka N., Brogin R.L., Arias C.A.A., Nepomuceno A.L., 
Di Mauro A.O., Pereira S.S., Nogueira L.M., Passianotto A.L.L., Abdel-
noor R.V. Molecular mapping of two loci that confer resistance to 
Asian rust in soybean. Theor Appl Genet. 2008;117(1):57-63.

Singh R.K., Raipuria R.K., Bhatia V.S. et al. SSR markers associated with 
seed longevity in soybean. Seed Sci Technol. 2008;36:162-167.

Song Q.J., Marek L.F., Shoemaker R.C., Lark K.G., Concibido V.C., Della-
nay X., Specht J.E., Cregan J.E. A new integrated genetic linkage map 
of the soybean. Theor Appl Genet. 2004;109:122-128. 

 SoyBase [Electronic resource]. Mode of access: http://soybeanbreeder 
stoolbox.org.

Sun L., Miao Z., Cai C., Zhang D., Zhao M., Wu Y., Zhang X., Swarm S.A., 
Zhou L., Zhang Z.J., Nelson R.L., Ma J. GmHs1-1, encoding a calcineu-
rin-like protein, controls hard-seededness in soybean. Nat Genet. 
2015;47:939-943. doi: 10.1038/ng.3339.

Suzuki M., Fujino K., Nakamoto Y., Ishimoto M., Funatsuki H. Fine map-
ping and development of DNA markers for the qPDH1 locus as-
sociated with pod dehiscence in soybean. Mol Breed. 2010;25:407- 
418.

Swaminathan S., Das A., Assefa T., Knight J.M., Da Silva A.F., Carval
ho  J.P.S., Hartman G.L., Huang X., Leandro L.F., Cianzio S.R., Bhat-
tacharyya M.K. Genome wide association study identifies novel 
single nucleotide polymorphic loci and candidate genes involved 
in soybean sudden death syndrome resistance. PLoS ONE. 2019. doi: 
10.1371/journal.pone.0212071.

Tran D.T., Steketee C.J., Boehm J.D.Jr., Noe J., Li Z. Genome-wide associa-
tion analysis pinpoints additional major genomic regions conferring 
resistance to soybean cyst nematode (Heterodera glycines Ichino-
he). Front Plant Sci. 2019;10:401. doi: 10.3389/fpls.2019.00401. 

 Tripathi N., Khare D. Molecular approaches for genetic improvement of 
seed quality and characterization of genetic diversity in soybean: a 
critical review. Biotechnol Lett. 2016;38:1645-1654.

Tsubokura Y., Matsumura H., Xu M., Liu B., Nakashima H., Anai T., Kong F., 
Yuan X., Kanamori H., Katayose Y., Takahashi R., Harada K., Abe J. 
Genetic variation in soybean at the maturity locus E4 is involved in 
adaptation to long days at high latitudes. Agronomy. 2013;3:117-134. 
doi: 10.3390/agronomy3010117.

Valliyodan B., Ye H., Song L., Murphy M., Shannon J.G., Nguyen H.T. 
Genetic diversity and genomic strategies for improving drought and 
waterlogging tolerance in soybeans. J Exp Bot. 2017;68(8):1835-1849. 
doi: 10.1093/jxb/erw433.

Walker D.R., Scaboo A., Pantalone V., Wilcox J., Boerma H. Genetic map-
ping of loci associated with seed phytic acid content in CX1834–1-2 
soybean. Crop Sci. 2006;46:390-397.

Wang F., Nan H., Chen, L., Fang C., Zhang H., Su T., Li S., Cheng Q., 
Dong L., Liu B., Kong F., Lu S. A new dominant locus, E11, controls 
early flowering time and maturity in soybean. Mol Breed. 2019;39:70.  
https://doi.org/10.1007/s11032-019-0978-3.

Wang J., Chu S., Zhang H., Zhu Y., Cheng H., Yu D. Development and ap-
plication of a novel genome-wide SNP array reveals domestication 
history in soybean. Sci Rep. 2016;6:20728.

Wang Y., Han Y., Zhao X., Li Y., Teng W., Li D., Zhan Y., Li W. Mapping iso
flavone QTL with main, epistatic and QTL × environment effects 
in recombinant inbred lines of soybean. PLoS ONE. 2015;10(3): 
e0118447. doi: 10.1371/journal.pone.0118447.

Wang Z., Zhou Z., Liu Y., Liu T., Li Q., Ji Y., Li C., Fang C., Wang M., Wu M., 
Shen Y., Tang T., Ma J., Tian Z. Functional evolution of phosphatidyl-
ethanolamine binding proteins in soybean and Arabidopsis. Plant 
Cell. 2015;27:323-336.



125Селекция растений / Plant breeding

N.A. Vinichenko, E.A. Salina, A.V. Kochetov The scope of use of molecular markers 
in soybean breeding

Watanabe S., Hideshima R., Xia Z., Tsubokura Y., Sato S., Nakamoto Y., 
Yamanaka N., Takahashi R., Ishimoto M., Anai T., Tabata S., Harada K. 
Map-based cloning of the gene associated with the soybean matu-
rity locus E3. Genetics. 2009;182(4):1251-62. doi: 10.1534/genetics. 
108.098772.

Watanabe S., Xia Z., Hideshima R., Tsubokura Y., Sato S., Harada K. 
A  map-based cloning strategy employing a residual heterozygous 
line reveals that the GIGANTEA gene is involved in soybean maturity 
and flowering. Genetics. 2011;188:395-407. doi: 10.1534/genetics. 
110.125062.

Willmot D.B., Nickell C.D. Genetic analysis of brown stem rot resistance 
in soybean. Crop Sci. 1989;29:672-674. doi: 10.2135/cropsci1989.001
1183X002900030026x.

Wu M., Wu W.P., Liu C.C., Liu Y.-N., Wu X.-Y., Ma F.-F., Zhu A.-Q., Yang J.-Y., 
Wang B., Chen J.-Q. A bean common mosaic virus (BCMV)-resistance 
gene is fine-mapped to the same region as Rsv1-h in the soybean 
cultivar Suweon 97.  Theor Appl Genet. 2018;131(9):1851-1860. doi: 
10.1007/s00122-018-3117-3.

 Xia Z., Watanabe S., Yamada T., Tsubokura Y., Nakashima H., Zhai H., 
Anai T., Sato S., Yamazaki T., Lü S., Wu H., Tabata S., Harada K. Posi-
tional cloning and characterization reveal the molecular basis for 
soybean maturity locus E1 that regulates photoperiodic flowering. 
Proc Natl Acad Sci USA. 2012;109:E2155-E2164.

 Xie D., Han Y., Zeng Y., Chang W., Teng W., Li W. SSR- and SNP-related QTL 
underlying linolenic acid and other fatty acid contents in soybean 
seeds across multiple environments. Mol Breed. 2012;30:169-179.

Xu M., Yamagishi N., Zhao C., Takeshima R., Kasai M., Watanabe S., 
Kanazawa A., Yoshikawa N., Liu B., Yamada T., Abe J. The soybean-
specific maturity gene E1 family of floral repressors controls night-
break responses through down-regulation of FLOWERING LOCUS T 
orthologs. Plant Physiol. 2015;168:1735-1746.

Xu X., Zeng L., Tao Y., Vuong T., Wan J., Boerma R., Noe J., Li Z., Finnerty S., 
Pathan S.M., Shannon J.G., Nguyen H.T. Pinpointing genes underly-
ing the quantitative trait loci for root-knot nematode resistance in 
palaeopolyploid soybean by whole genome resequencing. Proc Natl 
Acad Sci USA. 2013;110:13469-13474. doi: 10.1073/pnas.1222368110.

Xun H., Yang X., He H., Wang M., Guo P., Wang Y., Pang J., Dong Y., Feng X., 
Wang S., Liu B. Over-expression of GmKR3, a TIR-NBS-LRR type R 
gene, confers resistance to multiple viruses in soybean. Plant Mol 
Biol. 2019;99(1-2):95-111.

Yan L., Hofmann N., Li S., Ferreira M.E., Song B., Jiang G., Ren S., Quig-
ley C., Fickus E., Cregan P. Song Q. Identification of QTL with large 
effect on seed weight in a selective population of soybean with 
genome-wide association and fixation index analyses. BMC Genom. 
2017;18:529.

Yang K., Moon J.K., Jeong N., Chun H.K., Kang S.T., Bac K. Jeong S.-C. No
vel major quantitative trait loci regulating the content of isoflavone 
in soybean seeds. Genes & Genomics. 2011;33:685-692. doi: 10.1007/
s13258-011-0043-z.

Yang Q., Yang Y., Xu R., Lv H., Liao H. Genetic analysis and mapping of 
QTLs for soybean biological nitrogen fixation traits under varied 
field conditions. Front Plant Sci. 2019;10:75. doi: 10.3389/fpls.2019. 
00075.

Yang X., Niu L., Zhang W., He H., Yang J., Xing G., Guo D., Zhao Q., 
Zhong X., Li H., Li Q., Dong Y. Increased multiple virus resistance in 
transgenic soybean overexpressing the double-strand RNA-specific 
ribonuclease gene PAC1. Transgenic Res. 2019;28(1):129-140.

Yue Y., Liu N., Jiang B., Li M., Wang H., Jiang Z., Pan H., Xia Q., Ma Q., 
Han T., Nian H. A single nucleotide deletion in J encoding GmELF3 
confers long juvenility and is associated with adaption of tropic soy-
bean. Mol Plant. 2017;10:656-658.

Zhai H., Lü S., Wu H., Zhang Y., Zhang X., Yang J., Wang Y., Yang G., Qiu H., 
Cui T., Xia Z. Diurnal expression pattern, allelic variation, and as-
sociation analysis reveal functional features of the E1gene in con-
trol of photoperiodic flowering in soybean. PLoS ONE. 2015;10(8): 
e0135909.

Zhang B., Chen P., Chen C. Y., Wang D., Shi A., Hou A., Ishibashi T. Quanti-
tative trait loci mapping of seed hardness in soybean. Crop Sci. 2008; 
48(4):1341-1349.

Zhang C., Gao H., Li R., Han D., Wang L., Wu J., Xu P., Zhang S. GmBTB/
POZ, a novel BTB/POZ domain-containing nuclear protein, positively 
regulates the response of soybean to Phytophthora sojae infection. 
Mol Plant Pathol. 2019;20(1):78-91. doi: 10.1111/mpp.12741. 

Zhang J., Song Q., Cregan P. B., Jiang G-L. Genome-wide association 
study, genomic prediction and marker-assisted selection for seed 
weight in soybean (Glycine max). Theor Appl Genet. 2016;129(1):117-
130.

Zhang S.R., Wang H., Wang Z., Ren Y., Niu L., Liu, J., Liu B. Photoperiodism 
dynamics during the domestication and improvement of soybean. 
Sci China Life Sci. 2017;60:1416-1427.

 Zhao C., Takeshima R., Zhu J., Xu M., Sato M., Watanabe S., Kanaza-
wa A., Liu B., Kong F., Yamad, T., Abe J. A recessive allele for delayed 
flowering at the soybean maturity locus E9 is a leaky allele of FT2a, 
a FLOWERING LOCUS T ortholog. BMC Plant Biol. 2016;16:20.

 Zhong C., Li Y., Sun S., Duan C., Zhu Z. Genetic mapping and molecular 
characterization of a broad-spectrum phytophthora sojae resistance 
gene in chinese soybean. Int J Mol Sci. 2019;20(8):1809.

Zhou L., Wang S.B., Jian J., Geng Q. C., Wen J., Song Q., Wu Z., Li G-J., 
Liu Y-Q., Dunwell J.M., Zhang J., Feng J-Y., Niu Y., Zhang L., Ren W-L., 
Zhang Y-M. Identification of domestication-related loci associated 
with flowering time and seed size in soybean with the RAD-seq ge-
notyping method. Sci Rep. 2015;5:9350.

Zhou Z., Jiang Y., Wang Z., Gou Z., Lyu J., Li W., Yu Y., Shu L., Zhao Y., Ma Y., 
Fang C., Shen Y., Liu T., Li C., Li Q., Wu M., Wang M., Wu Y., Dong Y., 
Wan W., Wang X., Ding Z., Gao Y., Xiang H., Zhu B., Lee S.H., Wang W., 
Tian Z. Resequencing 302 wild and cultivated accessions identifies 
genes related to domestication and improvement in soybean. Nat 
Biotechnol. 2015;33:408-414.

Конфликт интересов. Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.

Поступила в редакцию 15.07.2020. После рецензирования 14.08.2020. Принята к публикации 17.08.2020. 



2020 • 6 • 3 • 126-150

Роль «отца всех агрономов России» И.А. Стебута  
в становлении отечественного сельскохозяйственного 
образования и науки
Н.П. Гончаров 

Аннотация: Работавший во второй половине XIX – начале XX в. агроном Иван Александрович Стебут по праву занимает видное 
место в отечественной аграрной науке. Его многочисленные научные труды посвящены основным для России отраслям сель-
ского хозяйства – земледелию и растениеводству. Он дал первую отечественную классификацию полевых культур, обосновал 
применение систем земледелия и систематическое удобрение почв, занимался внедрением в производство новых для россий-
ских хозяйств кормовых культур, восстановлением и расширением площадей возделывания льна и другими злободневными 
для того времени вопросами. И.А. Стебут разработал приемы известкования и гипсования кислых почв, лесомелиоративные 
мероприятия, успешно преподавал в Горыгорецком земледельческом (1860–1864) и Санкт-Петербургском земледельческом  
и лесном (1864–1865) институтах и в Петровской земледельческой и лесной академии (1865–1894). В 1898–1905 гг. он – офици-
альный руководитель аграрной науки страны, председатель Ученого комитета Министерства земледелия и государственных 
имуществ. С его именем связаны становление и интенсивное развитие государственного сельскохозяйственного опытного 
дела в России и внедрение в ее производство зональных систем земледелия. Общественная деятельность И.А. Стебута, связан-
ная с женским высшим образованием и организацией первого в России сельскохозяйственного высшего учебного заведения 
для женщин – Петербургских высших женских сельскохозяйственных курсов, позволила «слабому полу» включиться в пере-
устройство предреволюционной России.
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Abstract: Ivan A. Stebut was a reputed Russian scientist of the second half of XIX  – the beginning of XX  centuries in the field of 
agronomy. His numerous scientific works concentrated on the topics concerning basic agrarian sectors of the country – on agriculture 
and plant industry. I.A. Stebut offered the first classification of the crops of Russia. He proved the usage of farming systems and regular 
soils fertilizing, took part in implementation of the new for Russian crops into production as well as in recovering and expending 
areas for flax growing and other urgent questions. I.A. Stebut developed the methods of liming and gipsuming of acidic soils, forestry 
melioration activities. He successfully lectured at Gorygoretsky Agricultural Institute (1860–1864), St. Petersburg Agricultural and Forest 
Institute (1864–1865) and Petrovskaya Agricultural and Forest Academy (1865–1894). I.A. Stebut was a head of agricultural science 
of Russia: he was a Chairman of the Scientific Committee of Ministry of Agriculture and State Property in 1898–1905. His name is 
associated with the formation and intensive development of state agricultural experimental institution in Russia and the introduction 
of zonal farming systems into Russian agriculture. His public activity was connected with women’s higher education and the opening of 
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Contribution of I.A. Stebut to the development of agricutural 
education and science in postreform Russia

N.P. Goncharov

…Бросьте этот город да ступайте работать в деревню, 
познакомьтесь с ней, внесите в нее свет, и русский 
народ, которому вы послужите таким образом, оста-
нется вам благодарным, и вы в такой работе найдете 
большое нравственное удовлетворение.

И.А. Стебут1

Жизнь и деятельность российских (советских) ученых-агра-
риев все реже и реже становятся объектами историко-на-
учных исследований. Такая невостребованность связана 
со многими причинами, которые мы здесь не рассматри-
ваем. Нельзя сказать, что «отец всех агрономов России»2 

1 Цит. по: (Балашев, 1966, с. 136). Здесь и далее цитаты из неопуб
ликованной «Автобиографии И.А.  Стебута» даны по Л.Л.  Балашеву 
(1966).
2  Одним из основателей отечественной агрономической научной 
традиции, несомненно, является Андрей Тимофеевич Болóтов 
(1738–1833) (Бердышев, 1988). Одновременно с ним над станов-
лением российской аграрной науки трудились его современни-
ки – питомцы Киевской духовной семинарии Андрей Афанасьевич 
Самборский (1732–1815), Иван Михайлович Михайлов (Комов) 
(1750–1792) и выпускники Императорского Московского универ-
ситета Матвей Иванович Афонин (1739–1810) и Михаил Егорович 
Ливанов (1751–1800). Позже еще два питомца этого же университе-

the St. Petersburg Higher Women’s Agricultural Courses – first agricultural higher educational institution for women that allowed them 
to participate in reorganization of pre-revolutionary Russia.
Key words: Ivan A. Stebut; agrarian science; Gorygoretsky Agricultural Institute; Petrovskaya Agricultural and Forest Academy; Council 
Committee of Ministry of Agriculture and State Property; Stebut Institute.
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И.А. Стебут, которого уже при жизни называли «патриархом 
русского земледелия» (Лискун, 1917), обделен вниманием 
исследователей, однако и о нем публикации немногочис-
ленны (Майсурян, 1956; Балашев, 1966; Компанеец, 1971; 
и др.) и выходили в основном к юбилейным («круглым») да-
там (Адриановский, 1890; Клинген, 1904; Фортунатов, 1904; 
Костылева, 1992; Лазарев и др., 2015; и  др.). Так, к 175-ле-
тию вышла целая серия статей сотрудников РГАУ-МСХА 
им. К.А. Тимирязева (Захаренко, Мазиров, 2008; Лошаков и 
др., 2008; и др.). Однако 180- и 185-летние юбилеи И.А. Сте-
бута прошли незаметно даже в Тимирязевке. К сожалению, 
в настоящее время И.А.  Стебут уже даже не российский, а 
всего лишь местный московский «бренд». Не очень понятно, 
как к этому относиться в эпоху глобализации, но ясно, что 
тенденция будет сохраняться. Как сохранится «бессрочная» 
задача, которая стоит перед российской наукой со времен 
Бориса Годунова, догнать и перегнать Европу. Ставил такую 
задачу перед современной ему аграрной наукой и И.А. Сте-
бут: «Запад более столетия впереди нас в сельскохозяй-
ственном отношении. Мы должны догнать Запад воз-
можно скорее, должны взяться за серьезное изучение 
дела  – изучение, которое давало бы нам возможность 
ясно и верно оценивать местные условия хозяйства» 
(цит. по: Балашев, 1966, с. 58).

И даже в тех немногих направлениях аграрной науки, где 
мы до сих пор явно всех опережаем, не наблюдается интен-
сивного развития и концентрации усилий научного сообще-
ства и властей предержащих. В растениеводстве и земледе-
лии к таким направлениям можно отнести почвоведение, 
прикладную ботанику и учение о генетических ресурсах, 
классическую селекцию. За исключением селекции, успехи 

та, Антон Антонович Антонский-Прокопович (1762–1848) и Михаил 
Григорьевич Павлов (1793–1840), вывели отечественную агроно-
мическую науку за университетские стены, организовав не только 
систематические исследования (см., например, (Павлов, 1838)), 
но и в 1821 г. первое сельскохозяйственное опытное учреждение 
мира – Бутырский опытный хутор. Кроме того, в 1828 г. М.Г. Павлов 
помогал с организацией первого сельскохозяйственного опытного 
учреждения в азиатской части Российской империи – Омского ка-
зачьего хутора (ныне Омский аграрный центр), и консультировал 
опытную работу на нем своих учеников – питомцев Земледельче-
ской школы Императорского Московского общества сельского 
хозяйства  (ИМОСХ). Однако никто из них не оставил после себя 
научных школ (см. далее примечание 25) и не заложил устойчивой 
традиции передачи знаний.
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Роль И.А. Стебута в становлении сельскохозяйственного 
образования и науки в постреформенной России

Н.П. Гончаров

при этом в основном зиждутся на достижениях отечествен-
ных исследователей предыдущих поколений. «Русский путь» 
показан для почвоведения (Ярошевский, 1996). Проблемой 
«русского пути» в других науках, кроме агрономии (Энгель-
гардт, 1987), почти никто профессионально не занимался 
(см. Линник, 2012) и даже ее явно не формулировал в таком 
виде, за исключением А.А. Еленкина (1909), рассмотревшего 
в начале ХХ в. «национальные» черты биологии. С 1914 г. на-
чалась международная изоляция российской науки, ориен-
тированной в ту пору главным образом на немецкую науку 
и германские научные журналы. Октябрьская революция и 
последовавшие за ней изоляционистские тенденции только 
усугубили ситуацию. Причем до такой степени, что и сегод-
ня в первой сотне высокорейтинговых научных журналов 
(по критериям ISI) нет ни одного отечественного и не пред-
принимается никаких попыток исправить эту ситуацию.

* * *
Иван Александрович Стебут родился 31 января 1833 г. в 

городе Великие Луки Псковской губернии в многодетной 
семье уездного аптекаря. По линии отца происходил из 
православных литовских дворян, оставшихся в Московском 
царстве после заключения Люблинской унии 1569 г. (Бала-
шев, 1966). В 1850 г. он окончил первым учеником 2-ю Санкт-
Петербургскую гимназию, в которой обучался за государ-
ственный счет, и поступил в только что открывшийся в 
Могилевской губернии Горыгорецкий земледельческий ин-
ститут (ныне Белорусская сельскохозяйственная академия), 
тоже за казенный счет. Среди его учителей были профессо-
ра Б.А.  Целлинский (Johann Gottlieb Zellinsky, 1812–1883), 
Б.А. Михельсон, Э.Ф. Рего, экономист А.А. Гинцель и другие 
известные ученые-аграрии Российской империи3. Многие 
из них были выпускниками Дерптского (Альткустгофско-
го) училища практического земледелия. В 1854  г., после 
окончания института с серебряной медалью И.А.  Стебут 
был принят младшим помощником управляющего инсти-
тутской фермой. Одновременно он начал читать курс «об-
щие понятия о природе» в Горыгорецком земледельческом 
училище  – среднем учебном заведении, сохраненном при 
Горыгорецком институте. Ранее на базе «старших разря-
дов» Горыгорецкой земледельческой школы4 в 1848 г. был 
организован Горыгорецкий земледельческий институт 
(Герасимович, Лившиц, 2015). Руководству Министерства 
государственных имуществ  (МГИ) хватило доброй воли и 
дальновидности и новый вуз создать, и сохранить среднее 
сельскохозяйственное учебное заведение, реорганизовав 
один из «низших разрядов» школы в Горыгорецкое земле-
дельческое училище5.

3 Подробнее о преподавателях Горыгорецкого института см. рабо-
ты В.М. Лившица и др. (1999) и В.А. Шаршунова и др. (2004).
4 Земледельческая школа была организована на землях казенного 
имения, принадлежавшего графу Сологубу и конфискованного за 
долги (Саскевич, 2015). Для будущей школы представляла интерес 
не только материальная база имения, но и почва, пригодная для 
многоплановых опытов, в том числе демонстрации применения 
многопольных севооборотов (Пичужкин, 2017).
5  Позже задача будет решена следующим образом. Выпускники 
сельскохозяйственных средних учебных заведений будут полу-
чать классификацию «агроном», а выпускники вузов  – «ученый 
агроном». Земледельческие школы готовили земледельческих уче-

Уместно отметить, что Горыгорецкий земледельческий 
институт  – второй по времени создания сельскохозяй-
ственный вуз Российской империи. Первым был открытый 
в 1840 г. на базе Института сельского хозяйства (Марымонт 
близ Варшавы) и Варшавской лесной школы Маримонт-
ский институт сельского хозяйства и лесоводства6 (с 1863 
по 1914  г. Ново-Александрийский институт сельского хо-
зяйства и лесоводства)7. Заметим, что с 1834 по 1839  г. су-
ществовало Дерптское училище практического земледе-
лия в имении Альткустгоф, которое с переходом усадьбы 
к новому владельцу было закрыто8. В 1838 г. были открыты 
кафедры сельского хозяйства в Императорском Санкт-
Петербургском и Св.  Владимира (Киев) университетах и в 
Демидовском (Ярославль) и Ришельевском лицеях9. Инте-
ресно, что высшее агрономическое образование в Россий-
ской империи зародилось на ее национальных окраинах 
и только спустя почти четверть века пустило корни в про-
винциальной на тот момент Москве в имении Петровско-
Разумовское (Сельскохозяйственная академия…, 1946). 
Правда, еще в 1808  г. было открыто Ветеринарное отделе-
ние Медико-хирургической академии (Санкт-Петербург) и в 
1835 г. – Константиновский межевой институт (Москва), свя-
занные с отдельными специальными отраслями сельского  
хозяйства.

Начало научной, организационной и общественной де-
ятельности И.А.  Стебута совпало с очередным осознанием 
российским правительством и прогрессивными земле-
владельцами необходимости коренных преобразований в 
сельском хозяйстве страны, вызванных отменой крепостно-
го права, и, как следствие этого, коренных изменений соци-
альных и производственных отношений на селе (Фет, 2001). 
Одним из негативных следствий отмены крепостного права 
стал резкий упадок сельскохозяйственного производства 
в стране (Козлов, 2019). Неурожаи и голод поражали одну 
губернию за другой (Ермолов, 1892). Так, в Самарской гу-
бернии, сельское население которой кормилось исключи-
тельно хлебопашеством, неурожайными выдались подряд 
три года  – 1871–1873 (Толстой, 1911). Для стабилизации 
сельскохозяйственного производства срочно требовалась 
разработка новых форм и новых методов его организа-
ции (Елина, 2008). Запас научных знаний и отечественный 
практический материал для обобщений в то время был еще 
очень ограничен, и нужно было задействовать и системати-

ников (низший разряд) и агрономов-практиков (высший разряд). 
Согласно одной из легенд, в Горках впервые в России наука о сель-
ском хозяйстве была названа агрономией (от др.-греч. αγρος – поле 
и νομος – закон), т. е. наукой о законах полеводства (Саскевич, 2015). 
О появлении и закреплении этого и других сельскохозяйственных 
терминов в России см. работу Т.Н. Даньковой (2009).
6 DPK Polskiego. Т. 26, № 89. 
7  В 1914  г. на базе эвакуированного Ново-Александрийского ин-
ститута будет создан Харьковский институт сельского хозяйства и 
лесоводства (ныне Харьковский национальный аграрный универ-
ситет имени В.В. Докучаева), который стал работать по уставу МСХИ 
(Книга, 2015), т. е. потерял статус университета.
8  РГИА. Ф.  733, оп.  56, д.  568. Дело об учреждении профессором 
Ф. Шмальцем в арендованном им имении Альткустгоф близ Дерпта 
сельскохозяйственного института и о ликвидации его по причине 
прекращения арендного договора хозяином имения раньше ука-
занного срока.
9 ПСЗ. II-e. Т. XIII, № 11598.
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зировать весь отечественный10 и передовой зарубежный11 
опыты и организовывать новые формы аграрных исследо-
ваний, усовершенствуя способы хозяйствования. А  глав-
ное, крайне необходимо было начать готовить собствен-
ных специалистов для вспомоществования крестьянским 
общинам, т.  е. для создания эффективно работающей зем-
ской (Фортунатов, 1893; Агрономическая помощь…, 1914)12 

10  Обобщению местного опыта способствовали возникшие после 
катастрофического неурожая 1833 г. в 1830–1840-х годах многочис-
ленные отечественные сельскохозяйственные общества и Комитет 
об усовершенствовании земледелия (1833) и, наконец, учрежден-
ное в 1837 г. Николаем I Министерство государственных имуществ. 
До этого, при Александре  I, сельским хозяйством с 1803  г. ведало 
Министерство внутренних дел, а с 1811 г. – Департамент государ-
ственных имуществ Министерства финансов.
11  Обобщение и популяризация передового зарубежного опыта 
долгое время были прерогативой преподавателей аграрных дисци-
плин вузов и земледельческих школ, начиная с Земледельческого 
училища в с. Богоявленском (Николаевская губерния) М.Е. Ливано-
ва (Иващенко, 1992) и Тярлевской (Петербургской) школы практи-
ческого земледелия (Санкт-Петербургская губерния) А.А.  Самбор-
ского, и прогрессивных помещиков, как правило, объединенных в 
местные региональные сельскохозяйственные общества.
12 Земледельческие школы (позже училища) преимущественно го-
товили приказчиков и управляющих имениями. Хотя первые зем-
ские агрономы появились в Пермской губернии в 1879 г., «всерос-
сийская сеть» земской агрономии начала интенсивно развиваться 
только после 1905 г. Земская агрономия – это агрономическое со-
действие негосударственных (общественных) учреждений мелко-
му сельскому производителю. Какая агропомощь от государства 
нужна современной аграрной России  – вопрос открытый. Совре-

и  правительственной (государственной) агрономической 
служб, которые заменили бы ушедшее в прошлое патрони-
рование крестьянских общин помещиками-крепостниками. 
Кроме того, в XIX  в. в Российской империи продолжилось 

менная сельская Россия состоит примерно из 700–800  агрохол-
дингов-латифундий и 70–80 тыс. «капиталистических» фермерских 
хозяйств и «пока еще не подвалов нищеты, но уж точно полу-
подвалов массовой бедности» (Никулин, 2014, с. 314). Если согла-
ситься, что преобразования отечественного сельского хозяйства 
происходят по циклу (Данилов, 2006), то, вероятно, и аграрная 
мысль должна за ними следовать и развиваться по тем же зако-
нам. Однако вопрос, какая аграрная наука нужна современной 
России, в настоящее время сложнее, чем в начале научной и пре-
подавательской деятельности И.А. Стебута. Проект 5-100 для вузов 
РФ закончился, а реформирование образования продолжается… 
При этом сельскохозяйственное отраслеобразующее образование 
(все агроуниверситеты и сельскохозяйственные академии относят-
ся к Минсельхозу РФ) оказывается на периферии мейнстрима при 
очередном этапе реформы высшего образования ввиду отсутствия 
социального заказа. Отечественные СХИ, став в эпоху безденежья 
аграрными университетами, потеряли примат профильного спе-
циалитета («политехнического» образования) над гуманитарным 
«университетским» и, несмотря на то что находятся под юрисдик-
цией Минсельхоза, организуют педпроцесс по «лекалам» Минобра. 
Несомненно, под это требуется переустройство внутренних про-
цессов вузов, а также адекватное кадровое, информационное и фи-
нансовое обеспечение процессов их реорганизации (Симдянкин и 
др., 2017). Если же, как и везде, реформирование проводится без 
учета потребностей общества и только в интересах государства 
(для сокращения госрасходов), то оно приобретает форму имита-
ции оптимизации и модернизации (Евдокимова, 2019).

Здание Константиновского межевого института. Москва, пер. Гороховский, дом 4.
Из: URL: https://bigenc.ru/domestic_history/text/2199991 (дата обращения 31.05.2020)

Роль И.А. Стебута в становлении сельскохозяйственного 
образования и науки в постреформенной России

Н.П. Гончаров
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интенсивное развитие промышленности и, как следствие, 
произошел резкий рост городского населения, для которо-
го требовалось все больше продуктов питания, а для бур-
но развивающейся легкой промышленности  – все больше 
сельскохозяйственного сырья. И.А. Стебут одним из первых 
профессионально взялся за научную проработку этих веко-
вых проблем сельского хозяйства страны13: его исследова-
ния охватили все важнейшие вопросы земледелия второй 
половины XIX – начала ХХ в. (Фортунатов, 1904). Основы оте
чественной экономической науки были заложены другим 
профессором Горыгорецкого института А.П.  Людоговским 
(1875), считавшим, что сельскохозяйственная экономия – не 
техническая, а экономическая наука, связанная с политэко-
номией. Кроме того, его статья «О костяном удобрении и 
способах его применения» (Людоговский, 1862) была пер-
вой в России монографической статьей о фосфорных удоб
рениях. В 1866 г. он выступил в Императорском Вольном эко-
номическом обществе по поощрению в России земледелия 
и домостроительства (ИВЭО) с докладом «Об искусственных 
удобрениях» (Людоговский, 1866), в котором впервые по-
ставил вопрос о системах удобрения применительно к раз-
личным зонам России и предложил провести географиче-
ские опыты с удобрениями, которые и были осуществлены 
ИВЭО по программе и под руководством Д.И.  Менделеева 
в 1867 и 1869 гг. в Симбирской, Московской, Смоленской и 
Петербургской губерниях.

Заметим, что в то время новейшие достижения запад-
ной передовой агрономической мысли начали интенсивно 
использовать в своих хозяйствах и некоторые передовые 
помещики (Чаянов, 1927). Однако это были, как правило, 
единичные любительские начинания (Зайцев, 2016; Пи-
чужкин, 2019; и др.). И это несмотря на то, что две мощные 
общественные организации  – ИВЭО14 в Санкт-Петербурге 
и ИМОСХ15 в Москве  – вели многолетнюю борьбу за вне-
дрение новшеств в российское сельское хозяйство (Ели-
на, 2011; Куренышев, 2012; Smith-Peter, 2018; Козлов, 2020; 
и  др.). Предлагаемые новшества часто встречали жесткое 
сопротивление и помещиков, и крестьян (см., например, 
картофельные бунты как удельных (1834  г.), так и государ-
ственных (1840–1844 гг.) крестьян, вызванные насильствен-
ным введением посадок картофеля министром государ-
ственных имуществ П.Д. Киселёвым (Фёдоров, 1973)). Важно 
отметить, что на переломе развития аграрных отношений в 
стране к руководству сельскохозяйственной наукой пришла 
плеяда ученых, аграриев-реформаторов, профессионально 
занявшихся решением накопившихся за столетия проблем 
страны (Гончаров, 2012). В их числе был И.А. Стебут (Адри-
ановский, 1890; Майсурян, 1956; Балашев, 1966; Компанеец, 
1971; Костылева, 1992; и др.).

13  Ранее российские помещики дважды (в 1840-х и 1860-х  годах) 
уже обманывались в своих ожиданиях получить от аграрной нау-
ки быстрое приращение доходов (см. подробнее: (Балашев, 1966)). 
Тем не менее ученые аграрии продолжали обещать: «Русскому, как 
и всякому другому хозяину, необходимо средство сделать свое 
имение <…> более доходным, чем оно было. Отыскать же такое 
средство в каждом <…> частном случае можно лишь при знании 
общих оснований сельского хозяйства» (От редакции, 1869, с. 3).
14 Учреждено в 1765 г. (История…, 1865; и др.).
15 Учреждено в 1820 г. (Козлов, 2020).

Агрономия как обособленная ветвь научного знания 
и в Европе начала развиваться довольно поздно, лишь в 
XVIII в.16 Л.Л. Балашев (1966) писал: «Российские агрономы 
первой половины XVIII  в. знакомились с основами сель-
ского хозяйства по “Флориновой экономии”, изданной 
в переводе С.  Волкова впервые в 1837  г. [опечатка, д.б. 
1738  г.  – Н.Г.]17» (с.  7). На тот момент оригинальных моно-
графических отечественных работ не было, поэтому тра-
диция «преклонения перед западноевропейской, преиму-
щественно немецкой, наукой еще долго жила в русской 
агрономии» (Балашев, 1966, с. 7). Однако влияние немецкой 
науки проявлялось и в другом: с XIX в. так называемая не-
мецкая система ведения хозяйства была значительно шире 
распространена в русских поместьях, чем английская (Ни-
кулин, 2014).

В 1853 г., будучи студентом третьего курса Горыгорецко-
го института, И.А. Стебут и шесть его однокурсников вместе 
с профессором Э.Ф. Рего были командированы для осмотра 
садоводческих учреждений России. Они побывали в Киеве, 
Белой Церкви, Умани, Балте, Кишинёве, Аккермане, Одессе, 
Вознесенске, Николаеве, Херсоне, Алёшках, Симферополе, 
Севастополе, Ялте, Алуште, Карасу-Базаре, Судаке, Феодо-
сии, Геническе, Александровске, Екатеринославе, Констан-
тинограде, Харькове, Курске, Орле и Смоленске (Отчет…, 
1857).

С 1856 г. И.А. Стебут самостоятельно знакомился с сель-
скохозяйственным производством страны: он был коман-
дирован МГИ, к которому тогда относились все сельскохо-
зяйственные вузы страны, в Остзейские (Прибалтийские) 
губернии для изучения опыта передовых образцовых хо-
зяйств18. Представленный им отчет (Стебут И.А., 1883а) по-
лучил премию министерства, имевшего в то время лишь 
сеть средних сельскохозяйственных учебных заведений 
и не имевшего сети опытных научно-исследовательских 
учреждений. Поэтому министерство развивало сельско-
хозяйственные практики только через повсеместное рас-
пространение опыта передовых хозяйств или проводило 
систематизацию ответов на рассылаемые в анкетах злобо
дневные для сельского хозяйства страны вопросы (Миро-
нос, 2000). Заметим, что первые отечественные опытные 
учреждения – Бутырский опытный хутор (Краткий очерк…, 
1907) и Омский казачий хутор (Вараксин, Катин-Ярцев, 
1986)  – были первыми опытными сельскохозяйственными 
учреждениями не только в Европе, но и в мире. В Европе 
первые опытные учреждения возникли в 1835  г. одновре-
менно во Франции и в Англии. Их организовали Жан-Батист 
Буссенго в своем эльзасском имении «Бехельброн» и Джон-
Бенеш Лооз в своем родовом имении «Ротамстедт» близ 
Лондона.

16 Старейшая за границей кафедра земледелия была организована 
в 1826 г. в Йенском университете (Королевство Саксония).
17 После 1738 г. «Флоринова экономия» переиздавалась еще четы-
режды: в 1760, 1775, 1786 и 1794 гг., последний раз, когда уже были 
опубликованы первые оригинальные отечественные работы (см., 
например, (Комов, 1788; Ливанов, 1786, 1799; и др.)).
18 В 1804–1819 гг. в Остзейском крае Александром I была проведена 
«крестьянская реформа», в результате которой на данной террито-
рии Российской империи было отменено крепостное право.

Contribution of I.A. Stebut to the development of agricutural 
education and science in postreform Russia

N.P. Goncharov
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В 1857 г. И.А. Стебут был направлен министерством в 
инспекционную поездку со студентами третьего курса Го-
рыгорецкого земледельческого института по Могилевской 
губернии. «Во время этой поездки,  – писал И.А.  Стебут,  –  
я проверил судьбу окончивших курс воспитанников Го-
рыгорецкой фермы, осмотрел осушительные работы на 
землях государственных крестьян и по окончании поезд-
ки представил докладную записку, в которой, между про-
чим, указывал на пользу губернских агрономов» (Балашев, 
1966, с.  34). В своей дальнейшей научной, практической и 
педагогической деятельности он будет широко использо-
вать метод «экскурсирования», типичный для образователь-
ной системы России того времени (см., например, (Михель-
сон, 1855; Отчет…, 1857; и др.)).

Для подготовки к «профессорской деятельности» 
И.А. Стебут в 1858 г. был командирован МГИ за границу на 
три года. Там он осмотрел множество передовых хозяйств в 
разных странах Европы и выполнил ряд разовых поручений 
министерства: произвел покупку племенного скота, экспо-
натов для сельскохозяйственных музеев страны и пр. (Бау-
тин, Казарезов, 2005). Ознакомился с работой значительно-
го числа высших сельскохозяйственных учебных заведений 
Германии, Франции, Бельгии и Англии, прослушав в некото-
рых из них специальные курсы, которые не преподавались 
в Горыгорецком институте. Он надолго останавливался в 
Йене, где в университете изучал физиологическую химию 
под руководством проф. К.  Лемана (Karl Gotthelf Lehmann, 
1812–1863), минералогию и физическую географию у проф. 
Ф.Б.  Шмидта (Friedrich Karl Schmidt, 1832–1908), анатомию 
и физиологию растений у проф. М.Я.  Шлейдена (Matthias 
Jakob Schleiden, 1804–1881) и занимался в лабораториях 
при их кафедрах. Кроме того, прослушал лекции по логике 
и истории философии у Куно Фишера (Kuno Fischer, 1824–
1907). Он осмотрел также лучшие окрестные хозяйства и 
принял участие в съезде сельских хозяев в г. Брауншвейге 
(герцогство Брауншвейг).

В октябре 1859 г. И.А. Стебут после ознакомительной по-
ездки по Бельгии переехал во Францию с целью посетить в 
Париже цикл лекций по земледелию и сельскохозяйствен-
ной экономике проф. Роберта фон Моля (Robert von Mohl, 
1799–1875), по скотоводству проф. Э. Бодемана и по агроно-
мической химии проф. Ж.-Б. Буссенго (Jean Baptiste Joseph 
Dieudonné Boussingault, 1802–1887) (Захаренко, Мазиров, 
2008). При этом Ж.-Б. Буссенго отказал ему в занятиях в сво-
ей лаборатории «под предлогом недостатка мест» (Ба-
лашев, 1966, с. 36), а от лекций проф. Жоржа Виля (Georges 
Ville, 1824–1897) по флоре он сам отказался ввиду «крайней 
бедности [их] содержания» (Там же, с. 36). В феврале 1860 г. 
И.А. Стебут отправился сначала в Англию, а затем в Шотлан-
дию, где осматривал окрестности Эдинбурга. После воз-
вращения в Париж к открытию национальной сельскохо-
зяйственной выставки (Россия…, 1900), для приобретения 
машин и орудий для основывавшегося в Санкт-Петербурге 
сельскохозяйственного музея, был отозван в Россию для 
чтения лекций в Горыгорецком институте. Это помешало 
ему прослушать еще ряд запланированных лекционных 
курсов (Балашев, 1966).

После досрочного окончания стажировки за границей 
И.А.  Стебут в октябре 1860  г. был назначен исполняющим 
обязанности младшего профессора Горыгорецкого земле-
дельческого института (Балашев, 1966)19 и вел ряд занятий 
(Стебут И.А., 1861), в том числе по политической экономии. 
Желая сделать преподавание более эффективным, он од-
ним из первых в отечественной вузовской педагогической 
практике начал использовать как форму обучения метод 
собеседования со студентами, организовав семинары, на 
которых заслушивались и обсуждались студенческие со-
чинения по заданной им теме. «…Я считал необходимым 
устроить для моих слушателей семинар, который вел-
ся мною так: слушатель писал на избранную им с моего 
одобрения тему сочинение, которое предварительно по 
прочтении его в собрании товарищей его в моем присут-
ствии прочитывалось двумя товарищами, делавшими 
на него письменные замечания. В назначенный день (не-
которые собирались каждую пятницу у меня на дому) 
прочитывалось в семинаре сперва сочинение, а потом 
письменные замечания, и то и другое дебатировалось 
присутствующими» (Балашев, 1966, с. 40–41).

При этом И.А. Стебут считал, что «…дело не в том, что-
бы нагрузить голову учащегося, а в том, чтобы развить 
его…» (цит. по: Саскевич, 2015, с. 7). Он был убежден в не-
преходящей важности для успешного усвоения предметов 
повторения и демонстрационных бесед со студентами.

Другим успешно применяемым педагогическим при-
емом И.А. Стебута был метод экскурсирования – ежегодного 
посещения со студентами передовых российских хозяйств 
(Баутин, Казарезов, 2005). С этой целью он каждое лето со 
своими студентами посещал разные «хорошо поставленные 
хозяйства», целенаправленно изучая положение сельско-
хозяйственных промыслов в разных регионах европейской 
части России. Плодом этих экскурсий стала книга «Статьи о 
русском сельском хозяйстве, его недостатках и мерах к его 
усовершенствованию», переизданная дважды (Стебут И.А., 
1883б).

В 1862 г. И.А. Стебут был командирован МГИ на Все-
мирную выставку в Лондон, где он провел шесть месяцев, 
проделав значительную работу по закупке коллекций для 
пополнения сельскохозяйственного музея в Петербурге и 
кабинета земледелия в Горках. Следует отметить, что по-
сле крестьянской реформы 1861  г. руководящая роль в 
крестьянском вопросе временно перешла к Министерству 
внутренних дел и деятельность МГИ ограничивалась управ-
лением только государственными крестьянами и «второсте-
пенными вопросами», в том числе сельскохозяйственным 
образованием (Черноиванов, 1991).

Преподавательская деятельность И.А.  Стебута в Горы-
горецком институте не была продолжительной20. В связи с 
польским восстанием 1863–1964 гг. под руководством К. Ка-

19 В 1860–1864 гг. последним директором Горыгорецкого института 
был ботаник, чл.-кор. Императорской СПбАН Р.Э. Траутфеттер.
20 Тем не менее из стен Горыгорецкого института, по словам проф. 
А.Ф.  Фортунатова, может быть выведена «вся русская агрономия 
последней четверти XIX  века… и почти исключительно при по-
средстве А.В. Советова и И.А. Стебута» (цит. по: Милонова, 1992, 
с. 290).

Роль И.А. Стебута в становлении сельскохозяйственного 
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линовского и активным участием в нем студентов-поляков 
и части сотрудников Горыгорецкого института, вуз был за-
крыт и перебазирован в столицу, в здание ранее упразднен-
ного Лесного института, где на его основе был организован 
Санкт-Петербургский земледельческий и лесной институт 
(ныне Санкт-Петербургский государственный лесотехни-
ческий университет им. С.М. Кирова). Сюда в 1864 г. на ко-
роткий срок переехал и И.А.  Стебут. Однако институт как 
земледельческий вуз на новом месте просуществовал не-
долго  – только до организации полноценной подготовки 
студентов в Подмосковье в Петровской земледельческой 
и лесной академии  (ПЗиЛА); в 1877  г. земледельческое от-
деление в Санкт-Петербурге было закрыто. При Романовых 
столице вообще не везло с государственными сельскохо-
зяйственными вузами.

Несмотря на кратковременность существования земле-
дельческого отделения (менее 15 лет), Санкт-Петербургский 
земледельческий и лесной институт воспитал двух заме-
чательных ученых-аграриев  – П.А.  Костычева (руководи-
тель департамента земледелия) и А.С. Ермолова (первый в 
отечественной истории министр земледелия Российской 
империи с профильным высшим сельскохозяйственным 
образованием; вторым будет назначенный наркомом зем-
леделия во время Великой Отечественной войны И.А. Бене-
диктов (Черноиванов, 1991)), а также высококлассного «ме-
неджера» В.И. Ковалевского (товарища министра финансов, 
руководителя департамента торговли и мануфактур (Шепе-
лев, 1991) и одного из организаторов ВАСХНИЛ (Вавилов,  
1935)).

По настоянию бывшего министра государственных иму-
ществ Н.М. Муравьева из столичного вуза И.А. Стебут пере-

шел в провинциальную московскую ПЗиЛА, где в 1866 г. ор-
ганизовал опытное поле и возглавил кафедру земледелия 
(Сельскохозяйственная академия…, 1946; Лазарев и др., 
2015). Опытное поле Петровской академии им было созда-
но по образцу Горыгорецкого, которым руководил его тесть 
Б.А.  Михельсон и где он начинал свою научную деятель-
ность. Здесь испытывались современные сельскохозяй-
ственные машины и орудия обработки почвы, проводились 
показательные конкурсы плугов21, определялось влияние 
на урожай минеральных удобрений, в том числе фосфори-
тов, и выполнялись другие крайне важные для российского 
сельского хозяйства исследования. Позже, уже на опытном 
поле МСХИ, которым будет с 1894 г. заведовать проф. В.Р. Ви-
льямс (Крупенников И.А., Крупенников Л.А., 1952), Д.Л. Руд-
зинский (Елина, 2007) при поддержке И.А. Стебута органи-
зует первую в стране вузовскую селекционную станцию 
(Гончаров, 2005).

Работая еще на опытном поле Горыгорецкого института, 
И.А. Стебут один из немногих систематически занимался ин-
тродукцией лучших зарубежных сортов (Краткий очерк…, 
1907): он ввел пшеницу Банатку венгерского происхожде-
ния в отечественное сельскохозяйственное производство 
в юго-западных губерниях (Руководство…, 1897). Это было 
возможно на фоне недостаточного развития собственных 
селекционных работ (Гончаров, 2005), профессионально 
заниматься которыми повсеместно в России начнут только 
с 1912 г. (Елина, 1997), и зарождения и начала реализации 
идеи сбора, сохранения и эффективного использования ми-
рового сортимента селекционных культур (Гончаров, 2020).

21 Это было очень актуально для все еще обрабатывавшихся дере-
вянной сохой полей России.

Коллаж выполнен библиотекой ВИР

Contribution of I.A. Stebut to the development of agricutural 
education and science in postreform Russia
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В 1863 г. И.А. Стебут сдал магистерский экзамен в Им-
ператорском Санкт-Петербургском университете  – ученые 
степени в России тогда присваивали только университеты 
(Елина, 2012). Через два года там же защитил магистерскую 
диссертацию «Известкование почвы. Рассуждение, пред-
ставленное в Физико-математический факультет Петербург-
ского университета агрономом Стебутом для приобретения 
ученой степени магистра сельского хозяйства» (Стебут И.А, 
1865а). Официальными оппонентами на защите выступили 
агроном А.В.  Советов и химик Д.И.  Менделеев. Работа по-
лучила высокую оценку у выступившего во время диспута 
на защите профессора-химика А.Н. Энгельгардта, будущего 
автора знаменитых «Писем из деревни» (Энгельгардт, 1987).

В диссертации И.А. Стебута известкование рассматрива-
лось как эффективный прием восстановления плодородия 
кислых почв. Работа имела большое практическое значение 
для сельского хозяйства страны, так как и в помещичьих, и в 
крестьянских хозяйствах площади полей, имеющих кислые 
почвы, были значительны (Стебут  И.А., 1865б). «Верность 
предполагавшегося значения для России известкова-
ния почвы подтвердилась опытами, производившимися 
Вольным экономическим обществом под руководством 
Д.И.  Менделеева, который, представляя Обществу от-
чет о результатах этих опытов, весьма лестно вспом-
нил о моей диссертации» (Балашев, 1966, с. 50). В своем от-

чете ИВЭО в 1872 г. Д.И. Менделеев писал: «Всем известно 
сочинение И.А. Стебута “Об известковании почвы”, где 
рассматривается этот вопрос с надлежащею полно-
тою, на которую мне нельзя и решиться в этом кратком 
отчете... Относительно извести мне почти нечего здесь 
прибавлять к тому, что писал Стебут» (Менделеев, 1872; 
цит. по: Балашев, 1966, с. 60). Позже И.А. Стебут (1868) реко-
мендовал для раскисления почв использовать также гипс.

В сентябре 1865 г. И.А. Стебут был утвержден профессо-
ром ПЗиЛА. Чтение лекций в академии он начал в январе 
1866  г. (Майсурян, 1956). Его актовая лекция была напеча-
тана в том же году в журнале «Сельское хозяйство и лесо-
водство» (Стебут И.А., 1866). В течение последующих десяти 
лет он руководил в академии кафедрой земледелия, читая 
курсы почвоведения, а до 1869  г.  – и ботаники. Для курса 
ботаники он пригласил на свою кафедру молодого К.А. Ти-
мирязева, который в 1872  г. построил в Петровско-Разу-
мовском первый в России вегетационный домик (экспери-
ментальную теплицу), предназначенный для постановки 
вегетационных опытов. Лекции И.А. Стебута были популяр-
ны не только у студентов академии. Слушать их приезжали 
студенты Императорского Московского университета и дру-
гих высших учебных заведений Москвы (Балашев, 1966).

Интересны воспоминания И.А. Стебута о годах станов-
ления: «В Академии начались снова занятия в комиссиях 
по выработке разных правил применительно к новому 
уставу, а так как в первое время существования Акаде-
мии нас было всего двое специалистов – сельских хозяев, я 
и И.Н. Чернопятов, на мою долю выпадало участие поч-
ти в каждой комиссии, к тому же большей частью в роли 
ее докладчика “председателя”. Кроме того, необходимо 
было усиленно заняться устройством учебных пособий, 
что стоило многих трудов и неприятностей» (Балашев, 
1966, с. 52).

Лето 1867 г. И.А. Стебут провел в академии, так как в тече-
ние двух месяцев исполнял должность ее директора.

Преподавая в ПЗиЛА, И.А.  Стебут с 1867  г. активно со-
трудничал с ИМОСХ, работая в Комитете земледелия (Коз-
лов, 2020). Он способствовал организации при обществе 
Комитета сельскохозяйственной консультации и был его 
председателем. Комитет издал «Настольную книгу…» (Лю-
договский и др., 1875–1880). И.А. Стебут был основателем и 
редактором в течение двух лет (1869–1870) печатного орга-
на общества – журнала «Русское сельское хозяйство»22, ко-
торый был призван давать ответы на поступающие в ИМОСХ 
запросы. В обращении к читателям журнала И.А. Стебут под-
черкнул значение местных условий в сельскохозяйствен-
ном деле: «Вот уже около 50 лет мы хлопочем о введении 
у себя плуга, но до сих пор не имеем пригодных для на-
ших условий плугов и, хотя это невыгодно для нас, пашем 
плугами, которые фабрикантам Западной Европы угодно 
сбывать нам. Мы хлопочем о фосфатах и других завод-
ских туках, оставляя без внимания имеющиеся у нас под 

22  В 1821  г. ИМОСХ начало издавать «Земледельческий журнал». 
В 1840 г. его сменил «Журнал сельского хозяйства и овцеводства». 
С 1851 по 1859 г. выходил «Журнал сельского хозяйства», переиме-
нованный в 1860 г. в «Сельское хозяйство», а в 1863–1868 гг. издава-
лись «Журналы заседаний М.О.С.X.».
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рукой средства удобрения и улучшения почвы: отбросы 
сахарных заводов, кости, золу, торф, известь, компосты 
и  т.  д. Мы заводим травопольные севообороты и сеем 
клевер там, где не нужно» (Балашев, 1966, с. 58). Он указы-
вал на отсутствие в России «основ знания хозяйственного 
дела и местных условий, к которым должно приноравли-
вать первое» (Там же, с. 58). На посту редактора журнала его 
сменил проф. А.П. Людоговский, а затем его ученик М.В. Не-
ручев. С 1 января 1877 г. выпуск журнала было решено пре-
кратить. Вместо него ИМОСХ начало издавать «Труды Им
ператорского Московского общества сельского хозяйства».

С академией связан период наиболее плодотворной и 
многосторонней педагогической, научной и общественной 
деятельности И.А.  Стебута: он проработал в ПЗиЛА около 
тридцати лет. Это было время становления российской ву-
зовской сельскохозяйственной науки, когда закладывались 
основы и определялись самобытные пути развития оте-
чественного полеводства (Лазарев и др., 2015). И.А. Стебут 
активно участвовал в различных отечественных съездах и 
совещаниях, в том числе в работе съездов русских естество-
испытателей и врачей, пропагандировал научные знания, 
способствовал развитию агрономического образования, 
организовывал сельскохозяйственные выставки, устраивал 
на опытном поле академии конкурсы сельскохозяйственных 
машин и орудий и др. Кроме опытного поля ПЗиЛА, он зани-
мался обустройством при академии сельскохозяйственного 
музея, организовав при нем агрономическую лабораторию 
для вовлечения студентов в научно-исследовательскую ра-
боту. Однако музей со своими многочисленными коллекци-
ями и наглядными учебными пособиями сгорел в 1880 г., и 
уже никогда не был восстановлен в прежнем объеме и не 
использовался при работе со студентами (Майсурян, 1956).

В то время сельскохозяйственные вузы страны не имели 
права присваивать ученые степени (Елина, 1998), поэтому 
совет Петровской академии приложил значительные уси-
лия для того, чтобы добиться у правительства разрешения 
на создание традиционной для Российской империи четы-
рехлетней высшей школы с собственной системой аттеста-
ции (Елина, 2012). В борьбе академии за право присваивать 
ученые степени велика заслуга И.А. Стебута. В результате по 
«Уставу 1873 года» в академии присуждались три степени: 
действительного студента, кандидата и магистра сельского 
хозяйства или лесоводства. Степень доктора сельского хо-
зяйства присуждали только Императорские университеты. 
Исключением, благодаря ходатайствам директора институ-
та профессора В.В. Докучаева, был Ново-Александрийский 
институт сельского хозяйства и лесоводства  – единствен-
ный аграрный вуз России, с 1892 г. получивший права, урав-
нивавшие его с Императорскими университетами, и поте-
рявший этот статус в 1914 г., при эвакуации во время Первой 
мировой войны в Харьков.

В мае 1875 г. И.А. Стебут со ссылкой на состояние здоро-
вья подал прошение об отставке. Совет академии принял 
ее, однако обратился к нему с просьбой временно взять на 
себя чтение курса частного земледелия и, получив согла-
сие, избрал его профессором на один год. В течение после-
дующих семи лет его ежегодно переизбирали в должности. 
Одновременно он был избран почетным членом совета ака-

демии и оставался в этом статусе до ее закрытия в 1893 г.23 

(Баутин, Казарезов, 2005). Роль И.А. Стебута в жизни акаде-
мии была совершенно исключительной: «Никто не мог 
представить себе академию без Стебута и Стебута без 
академии»,  – писал его ученик, проф. И.Н.  Клинген (1904, 
с. 28).

Методы преподавания И.А. Стебута и традиции кафедры 
земледелия были сохранены и развиты его преемниками, а 
именно В.Р. Вильямсом, избранным заведующим кафедрой 
общего земледелия (Крупенников  И.А., Крупенников  Л.А., 
1952; Балашев, 1966), и Д.Н. Прянишниковым (Академик…, 
1948), избранным в 1895 г. профессором кафедры частного 
земледелия (позже реорганизована в кафедру растение-
водства) вновь открытого вместо ПСХА Московского СХИ. 
Д.Н. Прянишников пошел дальше своего учителя – по окон-
чании МСХИ студенты должны были в обязательном поряд-
ке представить выпускную дипломную работу, как это было 
принято в российских университетах. В 1898 г. Д.Н. Пряниш-
ников (1898) опубликует «Частное земледелие», в котором 
будут представлены сведения о растениях полевой культу-
ры, ставшее на многие годы не только основным учебником 
для студентов-агрономов, но и незаменимым пособием для 
практических работников сельского хозяйства и пришед-
шее на смену учебным пособиям И.А. Стебута.

Оставив в 1875 г. заведование кафедрой, И.А. Стебут за-
нялся расположенным около ж/д станции Птань в Ефремов-
ском уезде (в настоящее время Куркинский район) Тульской 
губернии имением своего тестя «Кроткое», превратив его 
в культурное доходное хозяйство. В имении было 578  де-
сятин земли, в том числе 472  десятины пахотной, выгон, 
сенокос и уже добавленные при И.А. Стебуте сад, огород и 
33 десятины леса, 25 из которых посажены искусственно. На 
полях имения он проверял на практике многие из своих ре-
комендаций: систему полевого хозяйства с двумя севообо-
ротами, с разделением сельскохозяйственных культур на 
группы, с научно обоснованной системой обработки почвы 
и защиты ее от эрозии, с лесными полезащитными насаж-
дениями и систему хозяйства с развитым молочным живот-
новодством. Много внимания уделял садоводству (создал 
сад с 1000 плодовых деревьев), введению в культуру диких 
трав – донника, костреца безостого и других для укрепле-
ния кормовой базы животноводства (Компанеец, 1971; Ло-
шаков и др., 2008). Результаты практической реализации 
своих идей И.А.  Стебут публиковал в «Трудах ВЭО» (Стебут 
И.А., 1886, 1887; и др.). Кроме того, показательное хозяйство 
имело важное просветительское значение  – оно было ме-
стом «паломничества» студентов-петровцев и стебутовок, 
практикующих агрономов и общественных деятелей.

В качестве председателя агрономической комиссии 
И.А. Стебут принимал активное участие в работе Тульского 
губернского земства. При его содействии в 1898 г. в г. Бого-
родицке было открыто первое в губернии среднее сельско-
хозяйственное учебное заведение  – Богородицкое земле-
дельческое училище (ныне Сельскохозяйственный колледж 
«Богородицкий» им. И.А. Стебута) (рис. 1 и 2). Положение об 

23 В 1889 г. был принят новый устав академии. Лесное отделение в 
ней было закрыто, в связи с чем название изменилось на «Петров-
ская сельскохозяйственная академия» (ПСХА).
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училище было Высочайше утверждено 21 января 1898 г.24, а 
И.А. Стебута Тульское губернское земское собрание избрало 
его попечителем. Он много помогал крестьянам и крестьян-
ским общинам Ефремовского уезда Тульской губернии, где 
располагалось его имение, в хозяйственных и других делах 
(Полозов, 1991), в том числе открыл несколько бесплатных 
библиотек (Шавырин, 1996). Сложное взаимодействие госу-
дарственных общественных, частных, исследовательских и 
образовательных структур в типичной дореволюционной 
аграрной губернии представлено на рис. 2, а простая, точ-
нее примитивная, структура сегодняшнего дня – на рис. 3. 
Отметим, что нынешний колледж «Богородицкий», носящий 
имя одного из самых выдающихся агрономов России, уже не 
готовит агрономов среднего звена. При существующем от-

24 СУиР. 1898. № 25, ст. 385.

ношении государства к земле специалист по ее рациональ-
ному использованию и сохранению плодородия, к сожале-
нию, оказался не нужен.

В имении «Кроткое» И.А. Стебут занимался также селек-
цией ржи и создал сорт, получивший название Стебутовская 
рожь (Стебут А.И., 1911). Интересно, что его сын А.И. Стебут, 
организовав в 1911 г. отдел селекции на созданной губерн-
ским земством Саратовской опытной станции (Стебут  А.И., 
1915), пригласил вести селекцию пшеницы А.П. Шехурдина, 
ранее работавшего у его отца заведующим хозяйством в 
имении «Кроткое» (Компанеец, 1976).

Вскоре после революции А.И. Стебут эмигрировал в Ко-
ролевство сербов, хорватов и словенцев, где работал в Ин-
ституте почвоведения Белгородского университета (Ульян-
кина, 2009). В эти годы он выполнил первую классификацию 

Рис.  1.  Сельскохозяйственный колледж «Богородицкий» им. И.А. Стебута: а  – в начале ХХ  в. (из: https://myslo.ru/city/tula/tulyaki/graf-
bobrinskiy-i-revolutsiya-chast-2); б – в настоящее время (из: http://sxkb.ru)
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Рис. 3. Структура связей ГПОУ ТО «Сельскохозяйственный колледж “Богородицкий” им. И.А. Стебута» в наше время
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почв Королевства (Stebut, 1927) и построил их первую карту 
(Stebut, 1926).

А.П.  Шехурдин стал выдающимся селекционером, соз-
дателем сортов-шедевров яровой мягкой пшеницы (Ком-
панеец, 1976) и саратовской селекционной школы, успеш-
но работающей до сих пор25 (Сайфуллин, Прянишников,  
2013).

Основные работы
В книге «Основы полевой культуры и меры к ее улучшению 
в России» И.А. Стебут (1873, 1879) обобщил и систематизи-
ровал весь доступный ему материал по возделыванию в 
России полевых культур и дал классификацию сложивших-
ся в стране систем хозяйствования26  – полеводственная, 
скотоводственная и заводская, а также классифицировал 
культуры по способу их возделывания: культуры парового, 
полевого и лугового клина. При этом, наряду с подробным 
описанием биологии и технологии возделывания, он опре-
делил значение культур как предшественников и их место 
в полевых севооборотах. Работа была написана на основе 
трех из пяти его публичных лекций, прочитанных на засе-
даниях Сельскохозяйственного музея в Санкт-Петербурге. 
В последующем они были напечатаны двумя выпусками 

25  Научные школы как способ социальной организации научного 
сообщества появились сначала в гуманитарных науках (философ-
ские школы античности; философские и логические школы при 
европейских средневековых университетах, давшие название ин-
теллектуальному течению  – схоластике; правовые, исторические 
и литературоведческие школы в университетах Нового времени). 
В то же время в естествознании научные школы довольно поздно 
стали формой подготовки научных кадров (Огурцов, 2001). Первая 
естественно-научная школа была создана агрохимиком Ю.  Либи-
хом только в 1825 г. в Гисенском университете.
26 В этой работе И.А. Стебут первым в стране дал четкие определе-
ния и разделил «системы хозяйствования», «системы полеводства» 
и «севообороты». 

(Стебут И.А., 1873, 1879, 1882, 1884). В первый выпуск вошли 
переработанные три первые лекции, второй выпуск соста-
вили четвертая и пятая лекции, посвященные культуре рас-
тений полевого и лугового клина, которые были опублико-
ваны без переработки.

И.А. Стебут создал стройную науку о полевых культу-
рах, основываясь на принципе, который Д.Н. Прянишников 
позднее сформулировал как «согласование приемов куль-
туры с особенностями в требованиях отдельных расте-
ний» (Балашев, 1966, с.  105), т.  е. агротехники с биологией 
возделываемых растений. Он показал также необходимость 
подбора сельскохозяйственных культур для успешного воз-
делывания в различных почвенно-климатических условиях, 
улучшения качества семян и подбора сортов для возделы-
вания (Стебут  И.А., 1873, 1879). Однако до организации в 
России системы районирования сортов и создания Государ-
ственной сети сортоиспытания пройдет еще полвека (Гон-
чаров, 2017).

А.И. Стебут (из: https://www.arisersar.ru/images2/Stebut.jpg)

А.П. Шехурдин в теплице Всесоюзного института зернового хозяй-
ства. Саратов, 1936 г. (из: https://www.arisersar.ru/Shechurdin.html)
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Огромная протяженность Российской империи с севера 
на юг и с востока на запад и, как следствие, разнообразие 
физических и экономических условий27 обусловливают, с 
точки зрения И.А.  Стебута, необходимость порайонного, 
или зонального, ведения сельскохозяйственного произ-
водства страны. Основоположниками внедрения систем 
земледелия в России являются М.Г. Павлов (1838) и А.В. Со-
ветов (1867)28, но у последнего они были разработаны не 
настолько детально, как у И.А. Стебута. В  1872  г. вышла в 
свет работа А.П.  Людоговского (1872), в которой впервые 
изложены вопросы интенсивности хозяйства, последова-
тельной смены систем в истории земледелия и др. Развитие 
учения о севооборотах – теоретической основы всех систем 

27 См., например, «Климатические и сельскохозяйственные районы 
России» (Броунов, 1924).
28 Из многочисленных работ А.В. Советова, кроме упомянутой док-
торской диссертации «О системах земледелия», прямое отношение 
к учению о системах земледелия имеют: «О земледелии в древней 
России» (Советов, 1866); «О  разведении кормовых трав на полях» 
(Советов, 1879) и «Разбор сочинения А.С.  Ермолова “Организация 
полевого хозяйства”…» (Советов, 1894). Его работы до сих пор пере-
издаются (см. (Советов, 2010)), несмотря на то, что основным сево-
оборотом в РФ становится экстенсивная примитивная трехполка, 
отвечающая задаче увеличения производства зерна. И  все еще 
актуальны для нашего отечества работы, показывающие эффектив-
ность плодосмена (Заикин и др., 2016).

земледелия, от трехпольных зерно-паровых севооборотов 
до плодосменных и многопольных травопольных, от плодо-
смена и травополья к современным специализированным 
адаптивным севооборотам с распространением приемов 
биологизации и экологизации земледелия путем широкого 
использования посевов бобовых и промежуточных культур, 
сидерации и фитомелиорации на примере 150-летней исто-
рии РГАУ-МСХА им. К.А. Тимирязева от И.А. Стебута до наших 
дней, детально рассмотрено в обзоре В.Г. Лошакова (2017). 
Здесь на этих вопросах мы останавливаться не будем.

Для средней черноземной полосы и самых засушливых 
районов юга и юго-востока страны И.А. Стебут считал важ-
нейшим проведение агротехнических мероприятий, на-
правленных на накопление влаги в почве и обеспечение 
ее сохранения. При этом он указывал на важность для юга 
России ранних и черных паров, предупреждал об опасно-
сти глубоких летних вспашек плугом и рекомендовал по-
верхностное рыхление почвы лущильниками или культива-
торами. Неизбежность безотвальной системы земледелия 
станет очевидной только после «черных бурь» в Канаде 
(Фолкнер, 1959) и в СССР на целине (см. работы А.И. Бараева 
и др. (1962) и Т.С. Мальцева (1988)). Как возможную альтер-
нативу И.А.  Стебут пропагандировал для южных районов 
переход на глубокую осеннюю вспашку.

Входы ВыходыСистема земледелия

Почвенно-
климатические 

факторы

Материально-
технические 

факторы

Организационно-
экономические, 

моральные, 
социальные 

факторы

Мелиоративное 
состояние 
почвы

Состояние 
окружающей 
среды

Сбор 
продукции

Качество 
продукции

Система  
обработки почвы

Система  
мелиораций

Система  
севооборотов

Система  
защиты растений

Система  
технологий

Система  
удобрений

Рис. 4. Графическое изображение трех уровней организации систем земеделия, из (Яшутин и др., 2005)
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И.А. Стебут считал, что студенты должны иметь общее 
представление о проблеме, а не конкретные «рецепты»: 
«И говорю вам: не просите у меня рецептов. Не рецепты 
даю я вам, а также не копиистов и книжников хотел бы 
я видеть в вас, но[,] прежде всего[,] сознательно мысля-
щих людей, мастеров своего дела, хозяев, горячо любя-
щих избранную профессию, искренно преданных живым 
интересам своей сельскохозяйственной службы, стойких 
в своих взглядах, энергичных в проведении твердо наме-
ченных практических задач, достойных интеллигент-
ных работников русской деревни» (цит. по: Клинген, 1904, 
с. XLVI), т. е. предлагал творческий, а не рецептурный под-
ход, поскольку в хозяйственной практике все условно. В со-
временных учебниках для агрономов системы земледелия 
предельно формализованы (рис. 4). 

Уже в начале 1870-х годов он пришел к выводу о ценно-
сти для южных районов страны культуры пропашных рас-
тений, в том числе кукурузы. Позже, после описания С.Н. Ви-
ноградским диазотрофных бактерий, И.А.  Стебут обратил 
внимание сельских хозяев на азотфиксирующее значение 

зерновых бобовых культур. Вместе с тем для интенсифика-
ции производства зерновых указывал на необходимость 
широкого применения в хозяйствах минеральных удобре-
ний и золы.

И.А. Стебут неустанно и настойчиво требовал большого 
внимания к чистоте полей, говоря о необходимости борьбы 
с сорняками. Он посвятил ряд своих работ вопросам био-
логии сорных растений и способам борьбы с ними (Сте-
бут И.А., 1867а, б), в частности подробно описал оптималь-
ные системы обработки почвы, чередование возделывания 
зерновых и пропашных культур в севообороте и  др. При 
этом он предложил использовать занятой пар вместо чис
того (Стебут И.А., 1873, 1879).

Говоря об обеспечении хозяйств кормами, И.А.  Стебут 
(1871а) рекомендовал для северной полосы России культу-
ру клевера29, корнеплодов, смешанные посевы вики с ов-

29 К тому времени культура клевера уже около ста лет с перемен-
ным успехом пропагандировалась в России. Согласно сообщению 
А.Т.  Болотова, его посевы в России были известны еще в 1766  г. 
И.И. Самарин в 1805 г. в своем имении, а с 1819 г. на крестьянских 

Сторонись соха – трактор идёт! Плакат 1923 г.
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сом по пару, удобренному навозом, систематическое улуч-
шение лугов. Для южных районов России рекомендовал 
выращивание смесей люцерны и эспарцета со злаковыми 
травами, доказывая их преимущество перед чистыми по-
севами этих культур. Он пропагандировал необходимость 
введения в культуру диких трав местной флоры, имеющих 
потенциальное кормовое значение; для степных районов 
это в первую очередь люцерна желтая (=syn. люцерна сер-
повидная Medicago falcata L.), донник (Melilotus Mill.) и тимо-
феевка степная (Phleum phleoides (L.) H.  Karst.). На примере 
Воронежской, Тамбовской и некоторых других губерний он 
предложил типовые, или порайонные, севообороты.

И.А. Стебут настойчиво рекомендовал мероприятия по 
удешевлению производства хлеба, организации кратко-
срочного кредита, организации элеваторов и другие, на-
правленные на увеличение доходности помещичьих и кре-
стьянских полей. Он подчеркивал, что к мерам улучшения 
хозяйства следует относить не только те, которые ведут к 
увеличению валового дохода, но и те, которые могут приве-
сти к сокращению расходов. Например, в работе «О посеве 
вообще и рядовом в особенности» он пропагандирует пе-
реход от ручного разбрасывания семян к рядовому посеву  
сеялкой (Стебут И.А., 1870). 

Ряд его публикаций посвящен вопросам лесомелио-
рации и борьбе с эрозией почв. И прежде всего это статья 
«Облесение лощин, укрепление оврагов и обсадка полей в 
с.  Кротком» (Стебут  И.А., 1895). Он писал о необходимости 
облесения оврагов, об эффективности лесных полезащит-
ных полос и живых изгородей и подборе древесных пород 
для этих целей.

В двух работах с одинаковым названием «Обработка поч-
вы» им предложена система обработки почв, отличная от 
применявшейся в тот период времени в России (Стебут И.А., 
1871б, 1893). Дано описание и оценка возможности успеш-
ного и эффективного применения в хозяйствах сельскохо-
зяйственных машин и орудий. При этом И.А. Стебут уделял 
значительное внимание плугам, настойчиво внедряя их в 
практику сельского хозяйства; так что избитая фраза У. Чер-
чилля о том, что И.В. Сталин принял страну с сохой, а оста-
вил с ядерной бомбой, несколько преувеличена. Во многих 
крестьянских хозяйствах соху заменили плугом в начале 
ХХ  в. еще российские агрономы во главе с И.А.  Стебутом. 
Большевикам досталась страна уже не только с сохой, но и 
с плугами и некоторым количеством сельскохозяйственных 
машин, вступившая в эпоху модернизации ее аграрного 
сектора. Властям осталось только не мешать.

Организационная деятельность
В 1898 г. И.А. Стебут был назначен руководителем всей 
аграрной науки России – председателем Ученого комитета 
Министерства земледелия и государственных имуществ 
(Гончаров, 2012). Эта должность открыла перед ним широ-
кие возможности для практической реализации своих идей 
с целью подъема сельского хозяйства в рамках всей страны 
(Краткий отчет…, 1899). Особо отметим, что данное назна-

полях в принадлежащей ему д. Конищево (Ярославской губернии) 
ввел четырехпольный севооборот с включением в него клевера 
(Самарин Д.Ф., 1897).

чение произошло во время реорганизации МГИ в МЗиГИ. 
Руководитель нового министерства, агроном А.С. Ермолов, 
разработал целую программу мер по подъему сельского 
хозяйства России (Гурко, 2000), но 20  октября 1894  г., со 
смертью Александра III, лишился обещанной монархом под-
держки. И хотя император Николай II сохранил за А.С. Ермо-
ловым пост министра земледелия и государственных иму-
ществ, ожидаемого финансирования сельское хозяйство 
страны уже не получило. Поэтому А.С. Ермолов интенсивно 
занялся организацией научного обеспечения отрасли, и для 
этой цели И.А. Стебут подходил как нельзя лучше.

И.А. Стебут председательствовал на первых двух оте-
чественных съездах по сельскохозяйственному опытному 
делу, прошедших в 1901 и 1902  гг. в Москве. В  своем до-
кладе на первом съезде он отметил, что к 1901 г. в России 
было 34  опытных поля, 20  опытных станций и 5  лаборато-
рий, не считая опытных учреждений при учебных заве-
дениях, специальных станций и местных опытных сетей. 
Из них 53 опытных учреждения было открыто за период с 
1894  г. (Стебут  И.А., 1902). И  в дальнейшем институциали-
зация сельскохозяйственного опытного дела в Российской 
империи шла семимильными шагами (Винер, 1908, 1922; 
Труды…, 1909). Такая крупная сеть опытных учреждений 
требовала не только организационного, но и методическо-
го руководства. Именно этим вопросам и посвятил главным 
образом свою речь И.А.  Стебут. Он особенно подчеркивал 
два основных требования к опытному делу: 1) оно должно 
считаться с интересами практического сельского хозяйства 
и 2) оно должно быть вооружено научным методом. Говоря 
о программе работ опытных станций, И.А. Стебут остановил-
ся на вопросах целесообразности сокращения площадей 
посевов зерновых хлебов с заменой их другими культурами 
и увеличения производительности используемых земель 
для сохранения объемов сборов хлебов на прежнем уров-
не. Интересно, что и сто лет спустя все еще востребована 
функция патронирования регионов на предмет оптимиза-
ции возделывания культур и опытной аграрной науки как 
таковой. К сожалению, после слияния академий в единую 
РАН эта функция была утрачена, не перейдя ни к Минобру, 
ни к Минсельхозу РФ. 

Кроме того, И.А.  Стебут (1902) считал, что соединение 
высшей школы и опытных станций является «одним из ус-
ловий успеха сельскохозяйственного образования» (Ба-
лашев, 1966, с.  21–22). Заметим, что в 1920-х годах новая 
власть, разрушив связь науки и образовательного процесса 
(Андреев, 2009), по недосмотру оставила ее в сельскохо-
зяйственных учебных заведениях (институтах и академиях). 
Правда, и в них наука сохранилась только до окончания пе-
рестройки. И если в настоящее время идут попытки вернуть 
науку в университеты, то в аграрные вузы она придет еще 
не скоро (Бочкарёв, 2010; Власов, 2013; Файзрахманов, Гиза-
това, 2016; и др.). Выступая во время дискуссии по пробле-
мам сельскохозяйственного образования на Международ-
ном конгрессе по сельскому хозяйству в Париже в 1900  г., 
И.А. Стебут говорил: «Рядом с медицинским училищем по-
мещаем клинику, а вблизи кафедр сельского хозяйства 
должны находиться опытные поля» (цит. по: Нарыкова, 
2016, с. 207).
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Здание Высших женских Стебутовских курсов, Санкт-Петербург (арх. А.К. Монтаг, 1905 г.)
а  – почтовая открытка начала 1900-х годов. Из фондов МБУК «Государственный ордена Почета музей А.М.  Горького», URL: https://
goskatalog.ru/portal/#/collections?id=16461746 (дата обращения 02.06.2020); б – ныне «Бани П.И. Кудрявцева». Из: http://www.vera-popova.
ru/stebutovskie_kursy.php (дата обращения 02.06.2020)

Роль И.А. Стебута в становлении сельскохозяйственного 
образования и науки в постреформенной России

Н.П. Гончаров

а б
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И.А. Стебут. 1890-е годы. Из: https://goskatalog.ru/portal/#/
collections?id=4978536 (дата обращения 06.06.2020)

При активном участии И.А. Стебута было разработано 
«Положение о сельскохозяйственных опытных учрежде-
ниях» (1914), заложившее прочную основу создания сети 
опытных учреждений в Российской империи (Список…, 
1915). Он также сотрудничал с Постоянной комиссией по 
техническому образованию Русского технического обще-
ства, которое возглавлял выпускник Санкт-Петербургского 
института земледелия и лесоводства В.И. Ковалевский (Ва-
вилов, 1935).

Как большинство российских агрономов того времени, 
И.А. Стебут, несмотря на то что обучался в Германии, был из 
«проамериканской партии» и считал, что аграрный вопрос 
«как экономический <...> разрешен наиболее удовлет-
ворительно в Северо-Американских Соединенных Шта-
тах, где соответствующая величина хозяйственной 
единицы при ведении хозяйства почти исключительно 
самими хозяевами вполне обеспечивает доходность сель-
ского хозяйства, а эта последняя, вместе с удобствами 
транспорта, в высокой степени облегчает Штатам 
конкуренцию на мировом рынке с другими странами в 
сбыте сельскохозяйственных произведений. Поэтому 
<...> нам следует искать такого рода хозяйство, кото-
рое разрешало бы аграрный вопрос удовлетворительно 
и как экономический, и как социальный» (Стебут И.А., 1906,  
с. 29–30).

Находясь на посту председателя УК СХУК, И.А.  Стебут 
был инициатором создания в 1899  г. «Общества поощре-
ния женского сельскохозяйственного образования» (Сте-
бут  И.А., 1891, 1903; и  др.). К 1905  г. по его инициативе в 
России было создано 11 женских школ сельского хозяйства 
и домоводства, 4  школы молочного хозяйства, 5  приютов 
и Высшие женские сельскохозяйственные курсы. До этого 
женщин время от времени записывали лишь вольнослуша-
тельницами в МСХИ и ряде других отраслевых вузов страны 
(Елина, 2018). В первый год на курсы были приняты 60 слу-
шательниц. Срок обучения вначале составлял два, затем 
три, а впоследствии четыре года. Однако выпускниц этих 
курсов было недостаточно для обеспечения потребности 
отечественного сельского хозяйства в квалифицированных 
кадрах, поэтому встал вопрос об открытии в Москве еще 
одних сельскохозяйственных курсов, получивших название 
Голицынских. Кроме того, в 1906 г. в столице были открыты 
Петербургские (Каменностровские) высшие сельскохозяй-
ственные курсы для мужчин и женщин.

За заслуги в организации высших женских курсов и в 
честь 50-летия общественной деятельности И.А.  Стебута 
Высшим женским сельскохозяйственным курсам было при-
своено название Стебутовских. В 1917  г. Стебутовские и 
Каменноостровские курсы были преобразованы в единый 
Стебутовский институт сельского хозяйства и лесоводства. 
В 1922 г. к нему присоединены Петербургские высшие сель-
скохозяйственные курсы и Вечерние агрономические кур-
сы. Объединенный институт получил название Петроград-
ский СХИ (к  сожалению, уже без имени умершего к тому 
времени И.А.  Стебута) и перебазировался в Детское Село 
(ныне город Пушкин). После ряда реорганизаций ныне это 
Пушкинский государственный аграрный университет (Аре-
фьев и др., 2014).

И.А. Стебутом было опубликовано около 250  научных 
работ30, в том числе ставшие классическими и вышедшие 
двумя изданиями «Основы полевой культуры и меры к ее 
улучшению в России» (Стебут  И.А., 1873, 1879, 1882, 1884), 
первый отечественный «Учебник частного растениевод-
ства. Полеводство» (Стебут  И.А., 1888), «Статьи о русском 
сельском хозяйстве, его недостатках и мерах к его усовер-
шенствованию» (Стебут  И.А., 1883б) и многие другие. Он 
был одним из основных авторов популярного в свое время 
справочника «Настольная книга для русских сельских хозя-
ев» (Людоговский и др., 1875–1880), который на долгое вре-
мя стал действительно настольной сельскохозяйственной 
энциклопедией российского помещика. К сожалению, на 
помещика в России не учили, и к началу ХХ в. в большинстве 
хозяйств резко упала рентабельность. На основе «Настоль-
ной книги…» позже вышли десять томов «Полной энцикло-
педии русского сельского хозяйства» (1900–1912) со статья-
ми профессоров МСХИ.

И.А. Стебут пропагандировал и рекомендовал исполь-
зовать всё, что было накоплено на тот момент времени 
русской и зарубежной аграрной наукой и передовой прак-
тикой. Нынешнему Минсельхозу РФ было бы неплохо пере-
издать его философский труд «Несколько мыслей и сооб-
ражений по поводу аграрного вопроса» (Стебут И.А., 1906). 

30  Библиографию работ И.А. Стебута см. в брошюре Н.Н.  Гудкова 
(1958).
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В СССР избранные труды И.А. Стебута переиздавались дваж-
ды  – в конце 1950-х (1956, 1957) и в начале 1960-х годов 
(1961–1962).

В период между революциями 1905 и 1917 гг. И.А. Стебут 
серьезно болел и отошел от активной научной и обществен-
ной деятельности: он почти ослеп и непрерывно лечился, 
проводя много времени за границей. Вероятно, он про-
должал следить за развитием ситуации в аграрном секторе 
страны. 

В статье, опубликованной после Февральской револю-
ции, его сын А.И. Стебут дал анализ ситуации, связанной с 
возможными направлениями развития социальных пре-
образований на селе: «Три четверти нашего населения 
составляет крестьянство. Это оно сделало великую 
русскую, и я бы сказал и мировую, революцию светлым 
воскресеньем.  <…> Но что будет дальше, мы не знаем. 
<…> Взбаломученный, нервный, эгоистичный город, ко-
торый хочет в минуту трагического напряжения сосчи-
тать свои счеты и навязать народу идеологию городско-
го пролетариата, готовит междоусобную брань. <…> 
И в это время нам предстоит идти в деревню, лишенную 
политических идеалов, социальных взглядов и граждан-
ского правового понимания, с лозунгами, призывающими 
к новому строительству, к полному преобразованию его 
веками сложившегося внешнего и внутреннего мира.

Что же мы принесем туда, что мы обещаем, что да-
дим? Мир или меч? <…> Мы пойдем в деревню с нашей 
идеологией горожан, потому что только ее мы имеем. 
<…> А подходит она к деревне? Этого мы <…> не знаем. 
И чем больше эта идеология будет чужда деревне, тем 
больше страсти придется нам вложить в работу, чтобы 
навязать деревне чуждые ей понятия. <…> Мы в состоя
нии принести только одно: политический и социальный 
материализм. Ничего другого, потому что к другому мы 
никогда не готовились» (Стебут А., 1917, с. 8). К сожалению, 
он не ошибся в своих оценках.

Сам же И.А. Стебут считал артельную работу основой 
благосостояния крестьян и был противником частной соб-
ственности на землю. В 1914  г. он оставил завещание, со-
гласно которому передавал все земли имения «Кроткое» 
крестьянам с условием их общественной запашки и обя-
зательством построить в с.  Кротком больницу (Костылева, 
1992). Ныне от его имения, как и от большинства «пока-
зательных имений» начала ХХ  в. («культурных доходных 
хозяйств», по терминологии того времени) (Козлов и др., 
2020), не осталось ничего, кроме ям от строений усадьбы 
(Лошаков, Захарова, 2005).

Спустя десять месяцев после того, как вся агрономиче-
ская Россия торжественно отметила его девяностолетие 
(Юбилей…, 1923), 20  октября 1923  г. Иван Александрович 
Стебут умер от голода в прачечной, где жил на тот момент 
времени (Костылева, 1992). Он был похоронен на Вагань-
ковском кладбище в Москве. В 1927  г. за счет специаль-
ного фонда МОСХ, созданного «для увековечения памяти 
И.А.  Стебута», могила выдающегося ученого-аграрника 
была «приведена в порядок»31. В настоящее время место его 
захоронения утеряно.

31 ЦГАМО. Ф. 921, оп. 1, д. 250, л. 10об. (цит. по: Козлов, 2019, с. 459). 
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Введение
Обозначенный выше тезис был принципом работы старей
шего сотрудника Института цитологии и генетики Сибир-
ского отделения Российской академии наук Сергея Гри-
горьевича Вепрева в его подходе к решению проблем и 
вопросов самого разного уровня. Его ранняя научная дея-
тельность после окончания факультета естественных наук 
Новосибирского государственного университета значи-
тельно продвинула теорию и селекционную практику фор-
мообразовательных процессов на сахарной свекле; была 
создана и оформлена окончательная технология выращи
вания  имеющего стратегическое значение растения – ми-
скантуса; разработана инновационная технология сезонной 
интродукции водного растения гиацинта в искусственных 
водных биоценозах Сибири. В этом же ряду его деятель-
ности – преподавание в Новосибирском государственном 
университете курса экологической генетики, теории ката-
строф и помехоустойчивости систем; организация Научно-
образовательного центра в структуре Института цитологии 
и генетики СО РАН.

Остановимся отдельно на особом научном и практиче-
ском интересе С.Г. Вепрева к теме экологической генетики 

едва не исчезнувшего (по главной или косвенной вине че-
ловека) символического вида сибирской фауны – соболя 
(Martes zibellina L.). Восстановление полного ареала соболя 
на былой географической территории С.Г. Вепрев называл 
величайшим экспериментом, не имеющим аналога в ми-
ровой биотехнической практике. Приступая к проработке 
этой темы, Сергей Григорьевич обращался к философским 
размышлениям об особой роли соболя в продвижении гра-
ниц Российского государства в восточном направлении до 
тихоокеанского побережья. Изучая историю Русской Аме-
рики, он сделал для себя, казалось бы, неожиданный вывод, 
который неоднократно озвучивал: «Если бы на Аляске был 
соболь, ее никогда бы не отдали! Но Martes zibellina – зверь 
сибирской тайги, и Сибирь была единственным поставщи-
ком этого меха на мировой пушно-меховой рынок». С.Г. Ве-
прев изучал документы о том, как интенсивный промысел 
привел к драматическому снижению численности вида; как 
с целью сохранения соболя специальным правительствен-
ным постановлением от 9 июля 1912 г. был принят закон 
«Об установлении на три года ограничительных мер по охо-
те на соболя», а 29 декабря 1916 г. – учрежден первый госу-
дарственный заповедник «Баргузинский»; как принятые на 
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государственном уровне биотехнические меры давали по-
ложительные результаты и соболь стал возрождаться.

Часто С.Г. Вепрев затрагивал и тему о том, как СССР после 
Первой мировой и Гражданской войн, в результате которых 
была практически разрушена вся российская экономика и, 
более того, огромное количество высокопрофессиональ-
ных инженеров иммигрировало из страны, смог за десять 
лет, с 1931 по 1941 г., в своем техническом и технологиче-
ском развитии догнать передовые страны мира? Некоторые 
историки объясняют резкий технологический взлет совет-
ской промышленности тех лет тем, что руководство страны 
во время экономического кризиса, разразившегося на Запа-
де, скупало за золото новейшие технологии. В этом случае 
возникает вопрос, какой же в СССР должен быть золотой 
запас, чтобы осуществить такое грандиозное мероприятие, 
как индустриализацию страны? В списке источников посту-
пления в страну конвертируемой валюты отдельной ста-
тьей выделяется государственная монополия не только на 
промысел дикой пушнины, но и на интенсивное развитие в 
стране разведения соболя в клеточных условиях.

О наличии у соболей окрасочных аберраций 
мехового покрова
Для решения вопроса Сергей Григорьевич сразу предложил 
обратиться к закону гомологических рядов в наследствен-

ной изменчивости Н.И. Вавилова, в самой формулировке ко-
торого заложена его предсказательная сила, позволяющая 
выявить у соболей (Martes zibellina) те же варианты измен-
чивости в окраске мехового покрова, что и у американской 
норки (Neovison vison Schreber).

Для анализа встречаемости окрасочных аберраций в 
природных популяциях соболей рекомендуется изучить: 
1) партии шкурок, выставляемые на торги ежегодных меж-
дународных аукционов в Санкт-Петербурге; 2) шкурки охот-
ничьего промысла соболей Martes zibellina averini Bashanov, 
добытых на таежной территории Горного Алтая.

Этот подход себя полностью оправдал. В результате по-
исковой работы в изолированных горными хребтами участ-
ках алтайской тайги зафиксированы очаги, подтверждаю-
щие присутствие у соболей под покровом дикого фенотипа 
в гетерозиготном состоянии генов, затрагивающих окраску 
меха. На заготовительных пунктах, куда от профессиональ-
ных охотников поступала промысловая пушнина, окрасоч-
ные аберрации соболя были обнаружены в повышенной 
концентрации (рис. 1). Все это обуславливало организацию 
работы по отлову живых соболей, с перемещением их на 
специализированную звероферму Института цитологии и 
генетики СО РАН. Непосредственными усилиями С.Г. Вепре-
ва на экспериментальной звероферме создается формат 
генетической коллекции соболей алтайского кряжа (рис. 2).

Consider all phenomena in the historical context,  
and you will see the universal in a particular
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Рис. 1. Цветные аберрации соболя из географически изолированных рефугий Горного Алтая

Рис. 2. Отловленные в природных популяциях Горного Алтая и перемещенные на специализированную звероферму ИЦиГ СО РАН 
окрасочные формы соболя 
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Рис. 3. Во время сбора генетического материала от соболей алтайского кряжа Martes zibellina altaica. Слева направо: С.Г. Вепрев,  
местный алтайский охотник-промысловик, сотрудник лаборатории сравнительной генетики животных Института общей генетики РАН 
С.Н. Каштанов

Consider all phenomena in the historical context,  
and you will see the universal in a particular

O.V. Trapezov

Таксономическая принадлежность. Вид: соболь (Martes 
zibellina Linnaeus, 1758); географическая раса (кряж): соболь 
алтайский (Martes zibellina altaica); род: настоящие куницы 
(Genus martes Pinel, 1792); семейство: куньи (Mustelidae); от-
ряд: хищные (Carnivora).

В 2017 г. Сергей Григорьевич организовал сбор генети-
ческого материала в разных точках ареала распростране-
ния Martes zibellina altaica для составления, пока на основе 
анализа микросателлитных локусов, первого представле-
ния о молекулярно-генетической картине генома соболя 
из урочищ Горного Алтая (рис. 3). В 2018 г. эти материалы 
были опубликованы в журнале «Генетика» (Каштанов и др.,  
2018).

Последние мысли об эволюционно-
генетическом смысле мутаций, затрагивающих 
окраску в условиях доместикации
Сергей Григорьевич Вепрев часто отмечал, что доместика-
ция – это сложная биологическая теория управления фор-
мообразованием и вместе с тем увлекательнейший процесс 
созидания живого. Предметом его отдельного научно-фило-
софского размышления стал вопрос о проявлении похоже-
го паттерна окраски в царствах животных и растений при 
доместикации (рис. 4). Почему возникает похожий окра-
сочный фенотип? Ответ уходит вниз по непрерывной эво-
люционной траектории, следы которой теряются на самом 
дне докембрия. Задаваясь вопросом об эволюционно-гене-
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Рис. 4. В условиях доместикации Neovison vison и Tulipa sylvestris L. формируют похожие гомологические ряды окраски

Дикий тип (+/+)

Дикий тип (+/+)

Sapphire (a/a p/p)Hedlund white (h/h) American palomino  (k/k) Lavender (m/m  a/a)

тическом смысле явления, С.Г. Вепрев с коллегами писал об 
архетипах, или прообразах, сформировавшихся еще до раз-
деления жизни на царства животных и растений (Захаров и 
др., 2018). Может быть, окрасочный фенотип был выбран в 
рациональности организации живых систем из-за его кажу-
щейся на первый взгляд простоты и надежности?
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Мемориальные статьи / Memorial articles

29 мая 2020 г. ушел из жизни Василий Иванович Каледин, 
ведущий научный сотрудник лаборатории регуляции экс-
прессии генов Института цитологии и генетики Сибирского 
отделения Российской академии наук. 

Cемья Калединых была выслана во время кампании 
сплошной коллективизации  в 1930 г. из Алтайского края в 
город Надым (Ямало-Ненецкий автономный округ). Чудом 
выжив в невыносимых условиях Заполярья, Калединым уда-
лось перебраться в город Прокопьевск. Василий Иванович 
Каледин родился 15 октября 1935 г. в Прокопьевске. Кроме 
него, в семье было еще трое детей. После окончания школы 
Василий Иванович окончил два института, сельскохозяй-
ственный и педагогический, в Барнауле. Далее была работа  
учителем математики и биологии в школе. Он рассказывал, 
что однажды прочитал статью Н.В. Тимофеева-Ресовского, 
которая его так впечатлила, что он решил непременно за-
ниматься генетикой.

В 1965 г. В.И. Каледин был принят на работу в Институт 
цитологии и генетики СО АН СССР в лабораторию экспери-
ментального мутагенеза на должность старшего лаборанта 
и в том же году поступил в аспирантуру в лабораторию  ге-
нетики рака под руководством  профессора Р.П. Мартыно-

вой. В реферате, требуемом при поступлении в аспиранту-
ру, В.И. Каледин изложил свои представления о патогенезе 
злокачественного роста клеток, включая концепцию эпиге-
нетических механизмов возникновения злокачественных 
опухолей, которую он развивал всю свою жизнь в науке. 

В то время, в начале 1960-х годов, среди онкологов до-
минирующим было представление о генотоксическом ме-
ханизме действия химических канцерогенов, считалось 
совершенно очевидным, что мишенью действия канцеро-
генов является ДНК. Таким образом, канцерогенный эффект 
фактически сводился к мутагенному. Однако наряду с этим 
были  высказывания и о возможной эпигенетической при-
роде рака, в пользу которой свидетельствовал ряд фактов, 
не укладывающихся в генотоксическую теорию. Василий 
Иванович придерживался эпигенетической гипотезы, ос-
нованной на том, что опухолевый фенотип формируется 
вследствие нарушения молекулярных механизмов клеточ-
ной дифференцировки. Согласно этой гипотезе, первичное 
действие канцерогенов направлено не на генетический 
материал клетки-мишени, а на механизмы реализации ге-
нетической информации и, следовательно, заключается в 
нарушении регуляции экспрессии генов. При этом не от-

И обещала жизнь нам долгий-долгий день… 
Гюнтер Тюрк, 1937 г. 
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вергается мутагенный эффект, вносящий вклад в развитие 
многих опухолей и в ряде частных случаев являющийся его 
единственной причиной. Своими экспериментальными ра-
ботами В.И. Каледин внес весомый вклад в подтверждение и 
развитие этой концепции. В 1971 г. им была защищена канди-
датская диссертация «Биохимическое и иммунологическое 
изучение Н-белков печени животных, различающихся по 
чувствительности к канцерогенным аминоазокрасителям». 
Научными руководителями его работы были д.б.н. Р.П. Мар-
тынова и д.б.н.  Р.И. Салганик. 

С начала работы Василия Ивановича в лаборатории ге-
нетики рака и до конца жизни им проведено значительное 
количество экспериментов, в которых были получены дока-
зательства линейной, видовой и органной специфичности 
действия канцерогенов. Установлено, что: под влиянием 
канцерогенов у животных сначала появляются доброка-
чественные опухоли, а потом они малигнизируются; среди 
мышей инбредных линий можно выделить чувствитель-
ные и резистентные линии к определенным канцерогенам; 
канцерогенный и мутагенный эффекты могут быть не свя-
заны; существуют неканцерогенные аналоги канцерогенов 

и немутагенные канцерогены. В ряде экспериментов было 
показано также, что один из ранних эффектов гепатокан-
церогенных соединений – нарушение глюкокортикоидной 
индукции ключевого фермента метаболизма тирозина в 
печени – тирозинаминотрансферазы, причем только у чув-
ствительных к этому канцерогену линий или видов грызу-
нов. В другой серии экспериментов аналогичные данные 
были получены при изучении влияния печеночных канце-
рогенов на индукцию альфа-фетопротеина. Важно отметить, 
что наряду с изменением регуляции экспрессии генов на-
блюдались и изменения дифференцировки клеток в печени. 
Хотя в этих экспериментах не была доказана прямая связь  
наблюдаемых эффектов с канцерогенезом, не вызывало 
сомнений, что канцерогены избирательно вмешиваются в 
регуляцию экспрессии генов. Все эти результаты противо-
речат мутагенной теории канцерогенеза и хорошо уклады-
ваются в эпигенетическую. В этом цикле работ с Василием 
Ивановичем тесно сотрудничали Н.П. Захарова, Т.Т. Глазко и 
И.А. Серова. 

Позднее в работе лаборатории регуляции экспрессии ге-
нов были обнаружены регуляторные белки, обеспечиваю

In memoriam Vasiliy I. Kaledin
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И.А. Серова, Т.И. Меркулова

щие видовую и линейную специфичность действия гепато
канцерогенов: транскрипционные факторы семейства FoXA, 
необходимые для дифференцировки гепатоцитов, и консти-
тутивный рецептор андростанов (CAR), являющийся одно-
временно рецептором ксенобиотиков и транскрипцион-
ным фактором. Оказалось, что гепатоканцерогенное для 
данного вида/линии вещество взаимодействует с CAR, ко-
торый активируется и передает сигнал на FoXA, активность 
которого, наоборот, снижается. В итоге  меняется экспрес-
сия множества генов, в том числе повышается экспрессия 
генов, связанных с усилением пролиферации.

В.И. Каледин был организатором и других научных на-
правлений в лаборатории генетики рака, прежде всего,  
связанных с разработкой экспериментальных методов по-
вышения эффективности противоопухолевой терапии. Так, 
в 1980-х годах совместно с В.Г. Будкером (Новосибирский 
институт биоорганической химии СО АН СССР, ныне Инсти-
тут химической биологии и фундаментальной медицины 
СО РАН) был проведен цикл работ по использованию липо-
сом для адресной доставки химиопрепаратов в опухолевые 
и метастатические узлы.

При использовании свойства липосом в качестве кор-
пускулярных частиц накапливаться при внутритканевом 
введении в регионарных лимфоузлах, а при внутривенном 
введении – в печени, удавалось вылечить до 60 % живот-
ных от метастазов опухолей. Результаты были опубликова-
ны в нескольких статьях в Journal National Cancer Institute. 
Условием публикации в этом престижном издании было 
признание результатов достоянием человечества без па-
тентования. Следует отметить также и работы лаборатории 
генетики рака по воздействию на течение инфекционных 

заболеваний (туберкулеза) и рост злокачественных опухо-
лей вакцины БЦЖ, стимулирующей макрофагальное звено 
иммунной защиты. В настоящее время, когда человечество 
все чаще сталкивается с инфекциями, вызываемыми быстро 
изменяющимися вирусами, которые «приходят и остаются», 
вновь актуален вопрос о стимуляции врожденной ветви им-
мунитета.

В последние годы жизни Василий Иванович руководил 
работами по повышению эффективности химиотерапии 
злокачественных опухолей генотоксическими противоопу-
холевыми агентами (Топотекан, Этопозид), проводимыми 
совместно с Институтом химической биологии и фундамен-
тальной медицины СО РАН и Новосибирским институтом 
органической химии им. Н.Н. Ворожцова СО РАН. Показа-
но, что в этом отношении перспективны синтезированные 
ингибиторы фермента репарации тирозил-ДНК-фосфоди
эстеразы.

В.И. Каледин – автор и соавтор более трехсот научных ра-
бот, опубликованных в отечественной и зарубежной печати.  

Василий Иванович хорошо знал и любил поэзию и сам 
писал стихи. Еще больше ему удавались пародии на стихи 
других поэтов. Он провел колоссальную работу для опубли-
кования стихов репрессированного в годы сталинизма поэ
та Гюнтера Тюрка. Стихи были написаны Г. Тюрком во время 
скитаний по тюрьмам и лагерям и при жизни поэта не были 
опубликованы. Благодаря редакторской работе Василия 
Ивановича в 1997 г. вышел сборник стихов Г. Тюрка, совре-
менника и жертвы трагической эпохи в России. 

Все, кто знал Василия Ивановича Каледина, сохранят 
память о нем – по-настоящему преданном науке ученом и 
добром, отзывчивом человеке.

Поступила в редакцию 01.06.2020. После рецензирования 29.06.2020. Принята к публикации 30.06.2020. 
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