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Методом электрофореза в крахмальном геле изучен полиморфизм гордеина в 2244 образцах ячменя.
Выборка включала 1197 стародавних местных сортов из 22 стран, входящих в основные центры раз-
нообразия ячменя и граничащих с ними, 428 сортов ячменя, возделывавшихся на территории быв-
шего СССР и Российской Федерации с 1929 по 2019 гг. и 619 сортов из стран Европы, Азии, Америки
и Африки. По гордеинам, контролируемым аллелями локуса Hrd A, выявлено 156 вариантов блоков
компонентов, локуса Hrd B – 271 вариант и локуса Hrd F – 5 вариантов. Основываясь на данных ли-
тературы о молекулярных механизмах формирования полиморфизма гордеинов и исследовании ис-
кусственных мутантов по гордеин-кодирующим локусам, среди вариантов гордеинов А и В выделе-
ны группы фенотипически схожих блоков компонентов – семейства блоков компонентов. Для
HRD А выделено 12 семейств (AI–AXII), для HRD B – 17 семейств (BI–BXVII). Семейства суще-
ственно различаются по числу составляющих их вариантов блоков: для HRD A от 5 (AXII) до 60 (AI),
для HRD B – от 3 (BXVII) до 41 (BXII). Сделано предположение, что семейства, включающие наи-
большее число вариантов гордеинов А и В, являются наиболее древними в культурном ячмене. По-
казана мозаичность и неравномерность частот в распространении семейств вариантов HRD А и
HRD B в исследованных местных популяциях из различных стран мира. Предполагается, что появ-
ление собственно семейств HRD A и HRD B обусловлено спонтанной гибридизацией между H. vul-
gare и H. spontaneum при распространении культурного ячменя. Сделан вывод, что полиморфизм
гордеинов в культурном ячмене – результат спонтанной гибридизации культурного ячменя с диким
предшественником и накоплением мутаций в генах локусов Hrd A и Hrd B у H. vulgare.
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Спирторастворимые белки зерна ячменя –
гордеины – характеризуются уникальным разно-
образием и по своей информативности не уступа-
ют AFLP- и RAPD-маркерам [1]. Наиболее полная
информация по наследованию и генетическому
контролю этих белков получена при использова-
нии метода электрофореза гордеинов в крахмаль-
ном геле. Установлено, что электрофоретические
компоненты гордеинов наследуются группами
(блоками) и контролируются семью сцепленно
наследуемыми локусами, локализованными в ко-
ротком плече хромосомы 5 (1Н) ячменя, обозна-
ченными как: Hrd A, Hrd B, Hrd C, Hrd D, Hrd E,
Hrd F и Hrd G (рис. 1). Локусы Hrd C, Hrd D, Hrd E,
Hrd F и Hrd G контролируют отдельные компо-
ненты гордеина и у большинства сортов не обна-
ружены. Три локуса – Hrd A, Hrd B и Hrd F – яв-

ляются полиморфными [2–4]. При электрофоре-
зе в полиакриламидном геле с использованием
додецилсульфата натрия выделяют четыре груп-
пы белковых полос: А, B, C и D. Группы полипеп-
тидов В, C и D контролируются локусами, обо-
значенным Hor 2, Hor 1 и Hor 3 соответственно [5,
6]. Локус Hor 1 соответствует локусу Hrd A, локус
Hor 2 – локусу Hrd B [7]. Группа полипептидов А,
которые при электрофорезе в крахмальном геле
мигрируют в нижний буфер, по своему амино-
кислотному составу не являются гордеинами [8],
а D-гордеины, не выявляемые при электрофоре-
зе в крахмальном геле, и контролируемые локу-
сом Hor 3, относятся к глютелинам [9]. Позднее
P.R. Sewry с соавт. [10, 11], используя электрофо-
рез в полиакриламидном геле в присутствии до-
децилсулфата натрия, подтвердили информацию
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о существовании локусов Hrd F и Hrd G, обозна-
чив их как Hor 5 и Hor 4 соответственно.

Как видно из рис. 1, блоки компонентов гордеи-
на, контролируемые локусами Hrd A, Hrd B и Hrd F,
на электрофореграмме пространственно разделены.
Это позволяет как идентифицировать известные ва-
рианты блоков компонентов в анализируемых об-
разцах ячменя, так и выделять новые варианты
блоков компонентов, контролируемые аллелями
указанных локусов при исследовании коллекции.
Ранее, в результате электрофоретического анали-
за гордеинов в крахмальном геле в 619 сортах ози-
мого и ярового ячменя из 27 стран Европы, Азии,
Америки и Африки были идентифицированы 29 ва-
риантов блоков компонентов, контролируемых ал-
лелями локуса Hrd A, 34 – локуса Hrd B и 5 – локуса
Hrd F [7]. Среди обнаруженных вариантов горде-
инов А и В присутствовали группы блоков компо-
нентов, различающиеся между собой по числу,
подвижности или интенсивности отдельных бел-
ковых полос. Такие группы фенотипически схожих
блоков компонентов были названы “семействами
блоков компонентов”. Для гордеина А было выде-
лено пять семейств блоков компонентов, для горде-
ина В – восемь семейств. Варианты гордеина F
различались только по электрофоретической по-
движности. При этом в отдельных сортах гордеин
F отсутствовал (F0). Было высказано предполо-

жение, что локусы, контролирующие блоки ком-
понентов, являются сложными и включают не-
сколько генов, а возникновение семейств блоков
компонентов гордеинов является следствием раз-
личного рода мутаций в генах, входящих в состав
сложных локусов.

К настоящему времени информация о поли-
морфизме годеинов в культурном ячмене суще-
ственно увеличилась. Кроме этого, в литературе
появились сведения о молекулярной организа-
ции гордеин-кодирующих локусов. В настоящей
работе приведены новые данные о полиморфиз-
ме гордеинов, контролируемых локусами Hrd A и
Hrd B, обобщены сведения о молекулярной орга-
низации гордеин-кодирующих локусов, позволя-
ющие понять механизмы формирования структу-
ры полиморфизма гордеина.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Разнообразие запасных белков, контролируе-
мых локусами Hrd A, Hrd B и Hrd F в H. vulgare,
изучали путем электрофоретического анализа
гордеинов в 2244 образцах ячменя. Выборка
включала: 1197 стародавних местных сортов из 22
стран, входящих в основные центры разнообра-
зия ячменя и граничащих с ними государств, 228
сортов ярового ячменя, возделывавшихся на тер-
ритории бывшего СССР с 1929 по 1991 гг., 200
сортов, допущенных к использованию в России с
1992 по 2019 гг. Кроме этого использовали полу-
ченные ранее данные по полиморфизму гордеи-
нов в 619 сортах ярового и озимого ячменя из
стран Европы, Азии, Америки и Африки [7] (табл. 1).
Материал для исследований был получен: из Фе-
дерального исследовательского центра Всерос-
сийский институт генетических ресурсов расте-
ний им. Н.И. Вавилова (ВИР), National Small
Grains Research Collection USDA (Aberdeen, Idaho,
США), Research Institute for Bioresources Okayama
University (Япония), International Center for Agri-
cultural Research in the Dry Areas – ICARDA (Alep-
po, Сирия), кафедры селекции Самаркандского
сельскохозяйственного института (Узбекистан),
Памирского биологического института (Таджи-
кистан, Хорог), ФГУ “Государственная комиссия
Российской Федерации по испытанию и охране
селекционных достижений” Министерства сель-
ского хозяйства РФ. Значительная часть образцов
местных ячменей была собрана в начале ХХ в.
экспедициями Н.И. Вавилова, Е.Г. Черняковской,
А.К. Гольбека, В.Е. Писарева и других сотрудни-
ков ВИРа, а также экспедициями Д.Р. Харлана
(J.R. Harlan). Коллекция местных ячменей из Уз-
бекистана была собрана в 1930-е годы с приусадеб-
ных участков декхан селекционерами В.Н. Покров-
ским и Ф.А. Квятковским. Для каждого образца
местных ячменей анализировали гордеины в 5–

Рис. 1. Генетический контроль компонентов гордеи-
на, выявляемых при электрофорезе в крахмальном
геле.
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10 линиях, а для селекционных сортов – в 40–
100 линиях или индивидуальных зерновках.

Электрофорез гордеинов проводили в столби-
ках 12–14%-ного крахмального геля с 3 М моче-
виной в алюминий-лактатном буфере с рН 3.1 по
методике А.А. Созинова и Ф.А. Поперели [12] с
некоторыми модификациями [13]. Анализ сход-
ства исследованных местных популяций ячменя
проводили методом главных компонент с помо-
щью пакета программ SPSS 19.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕИЕ
В результате электрофоретического анализа

гордеинов в 2244 образцах ячменя к настоящему
времени обнаружено 156 вариантов блоков ком-
понентов, контролируемых аллелями локуса Hrd A
(рис. 2), 271 – локуса Hrd B и 5 – локуса Hrd F
(рис. 3). Среди выявленного разнообразия горде-
инов А мы выделяем группы фенотипически схо-
жих вариантов блоков компонентов – семейства
вариантов блоков компонентов. На рис. 4 в каче-
стве примера приведены две такие группы блоков
компонентов. Из рис. 4,а видно, что блок компо-
нентов А100 отличается от А2 уменьшением по-
движности компонента 4. Блок А30 отличается от
А2 и А100 двойным компонентом 4. Вариант А9, в
сравнении с А2, характеризуется снижением ин-
тенсивности компонента 1, увеличением подвиж-
ности компонента 2 и появлением двух минор-
ных компонентов в районе компонента 4. У блока
А149, в сравнении с А9, отсутствует компонент 4.
Варианты А4 и А58 характеризуются отсутствием
компонента 5 или уменьшением его электрофорети-
ческой подвижности, соответственно. Аналогичные

различия по числу компонентов гордеина А, их по-
движности и относительной интенсивности наблю-
даются между блоками компонентов на рис. 4,б.
Формирование таких семейств можно продемон-
стрировать на следующем примере. При электро-
форетическом анализе гордеинов в ряде мутантных
по морфологическим признакам линий, получен-
ных Г.Г. Шведовым (Селекционно-генетический
институт, Одесса) путем химического мутагенеза
из сорта Одесский 46, нами были обнаружены
формы, электрофореграммы гордеина А которых
представлены на рис. 5. Из рисунка видно, что на
электрофореграмме А-гордеина мутантов М564 и
М109 в сравнении с электрофореграммой гордеи-
на исходного сорта, отсутствуют компоненты 6 и
3 соответственно, а у мутанта М88 – изменилась
подвижность компонента 5. Таким образом, ва-
риант блока гордеина А3 и его мутантные вариан-
ты составляют одно семейство. Каждый из этих
вариантов в дальнейшем может служить исход-
ным для возникновения новых вариантов блоков
компонентов в результате мутаций.

Возникновение полиморфизма запасных белков
злаков длительное время рассматривалось как ре-
зультат посттрансляционных изменений, таких как
агрегация, дезамидирование, протеолиз и гликози-
лирование. Однако экспериментальных данных,
подтверждающих эти предположения, нет [14]. К
настоящему времени известно, что группы поли-
пептидов С- и В-гордеинов кодируются локусами
Hor 1 (Hrd A) и Hor 2 (Hrd B), включающими не-
сколько десятков генов [15, 16]. В результате анализа
клонированных нуклеотидных последовательно-
стей из различных сортов ячменя было показано,
что гены в локусе Hor 1 могут располагаться отно-

Таблица 1. Число исследованных образцов местных и коммерческих сортов культурного ячменя из различных стан

№ п/п Страна Число
образцов № п/п Страна Число 

образцов

1 Марокко
(образцы местного ячменя)

9 13 Иран (то же) 63

2 Алжир (то же) 22 14 Туркменистан (то же) 51
3 Тунис (то же) 7 15 Узбекистан (то же) 202
4 Египет (то же) 39 16 Таджикистан, Горный Бадахшан (то же) 3
5 Эфиопия (то же) 147 17 Киргизстан (то же) 47
6 Турция (то же) 93 18 Афганистан (то же) 84
7 Сирия (то же) 60 19 Пакистан (то же) 28
8 Иордания (то же) 34 20 Китай (то же) 96
9 Ирак (то же) 33 21 Непал (то же) 30

10 Палестина (то же) 8 22 Индия (то же) 47
11 Израиль (то же) 5 23 Сорта ячменя, районированные

в СССР с 1929 по 1991 гг.
228

12 Йемен (то же) 89 24 Сорта ярового и озимого ячменя из стран 
Европы, Азии, Америки, Африки

619
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сительно друг друга по типу “голова к голове” в
непосредственной близости друг от друга. Были
также обнаружены различия длин кодирующих
последовательностей (363–1000 пн), что является
молекулярной основой полиморфизма размеров
С-гордеинов [17]. Кроме этого степень различий
зависит от замен только одной аминокислоты
(заряженная/незаряженная), а также от деле-
ций/инсерций отдельных триплетов или блоков.
Не исключены значительные делеции кодирую-
щей части генов С-гордеинов [17, 18]. Обработка
у ряда сортов и дигаплоидных линий ячменя ре-
стриктазами генов В-гордеинов, амплифицирован-

ных с использованием праймеров, гомологичных
районам, фланкирующим кодирующие последова-
тельности, выявила полиморфизм, обусловленный
приобретением или потерей сайтов рестрикции как
внутри, так и между генотипами. При амплифика-
ции с использованием праймеров, гомологичных
районам внутри кодирующей последовательно-
сти и фланкирующих множественные тандемные
повторы некоторых генов В-гордеина, была вы-
явлена вариация по длине повторяющегося доме-
на гена В-гордеина как внутри, так и между сор-
тами. Эта изменчивость объясняется изменением
числа тандемных повторов в повторяющемся до-

Рис. 2. Варианты блоков компонентов гордеина А, обнаруженные при анализе 2244 образцов культурного ячменя.
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Рис. 3. Варианты блоков компонентов гордеина В, обнаруженные при анализе 2244 образцов культурного ячменя.
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мене в результате неравного кроссинговера и про-
скальзывания нити ДНК (DNA-slippage) во время
репликации [19]. Однако в литературе имеется ин-
формация только об одном доказанном рекомби-
нанте между генами в локусе Hor 2 [19, 20]. Таким
образом, наблюдаемый полиморфизм гордеинов
ячменя определяется не посттрансляционными

изменениями белков, а различиями между гено-
типами на уровне ДНК.

Основываясь на данных о механизмах форми-
рования полиморфизма годеинов и фенотипиче-
ском сходстве электрофоретических спектров,
156 вариантов блоков компонентов, контролиру-
емых аллелями локуса Hrd A, мы объединили в 12



ГЕНЕТИКА  том 57  № 5  2021

СТРУКТУРА И ПУТИ ФОРМИРОВАНИЯ ПОЛИМОРФИЗМА ГОРДЕИНОВ 549

Рис. 4. Некоторые варианты фенотипически сходных блоков компонентов гордеина А, объединяемые в семейства: а –
семейство I, б – семейство III.
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Рис. 5. Формирование семейства блоков компонентов гордеина А в результате химического мутагенеза.
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семейств, обозначенных римскими цифрами (AI–
AXII). При этом вариант А21 не был отнесен ни к
одному из семейств (табл. 2, рис. 2). Из табл. 2 следу-
ет, что семейства значительно различаются по числу
входящих в них вариантов блоков компонентов. Са-
мое большое семейство – AI – включает 60 (38.5%)
вариантов. Сравнительно высокую численность
имеют семейства AIII – 12 (7.7%) вариантов, AV и
AVIII – по 16 (10.3%) вариантов. Остальные во-
семь семейств объединяют от 5 (3.2%) до 9 (5.8%)
вариантов. Таким образом, четыре семейства из
двенадцати объединяют 66.8% известных вариан-
тов блоков компонентов гордеина А.

Среди идентифицированных в H. vulgare 271
вариантов гордеина В мы выделили 17 семейств
(BI–BXVII) (рис. 3, табл. 2). Семейства вариантов
гордеина В, как и семейства вариантов гордеина
А, значительно различаются по числу входящих в
них вариантов блоков компонентов. Наибольшее
число вариантов объединяют семейства BXIII –
41 (15.1%) и BXV – 36 (13.3%). Сравнительно вы-
сокое число вариантов блоков включают так же
семейства BIV – 26 (9.6%), BXII – 24 (8.9%), BX –
22 (8.1%), BII и BIX – по 19 (7.0%). Остальные де-
сять семейств включают от 3 (1.1%) до 16 (5.9%) ва-
риантов блоков компонентов гордеина В. Таким
образом, семь семейств из семнадцати объединяют
69.0% вариантов HRD В, выделенных в культурном
ячмене. Следует отметить, что от общего числа из-
вестных электрофоретических вариантов гордеи-
нов А и В в исследованных местных популяциях
ячменя обнаружено 91 и 88.9% вариантов блоков
компонентов соответственно. Это на наш взгляд
объясняется тем, что в основе генофонда совре-
менных селекционных сортов лежит генофонд

местных популяций ячменя. Однако в современ-
ной селекции ячменя с целью поиска новых хо-
зяйственно ценных признаков используется му-
тагенез. Также в селекционный процесс вовлека-
ется дикий ячмень Hordeum spontaneum C. Koch
[21–23]. Здесь мы не рассматриваем распростра-
нение пяти вариантов HRD F, так как локус Hrd F,
контролирующий эти белки, тесно сцеплен с локу-
сом Hrd B, величина рекомбинации между ними со-
ставляет 1.5% рекомбинации [3].

Возникает вопрос о причинах столь значитель-
ных различий между семействами гордеинов А и В
по числу входящих в них вариантов блоков ком-
понентов, а также как и откуда в культурном яч-
мене возникли собственно семейства дискретные
по фенотипу? В настоящее время установлено,
что диким предшественником H. vulgare является
H. spontaneum [24]. Однако время и место доме-
стикации ячменя до сих пор не установлены. Так
например J.R. Harlan и D. Zohary, опираясь на ис-
следования археологов, выдвинули гипотезу, что
ячмень был введен в культуру в Дуге Плодородия
в VII тысячелетии до н. э. [25]. При этом наиболее
раннее использование ячменя человеком в Юго-
Западной Азии, датируемое 17 тысячелетием до н. э.,
зафиксировано в Охало II (Ohalo II) около Гали-
лейского моря [26]. В то же время зерна культур-
ного ячменя, возраст которых оценивается в
18000 лет, найдены в археологических раскопках в
южном Египте, около Асуана в районе Каббания
[27]. Следует отметить, что количество и качество
археоботанических доказательств значительно
варьируют от района к району. Имеется обшир-
ная информация по Балканским странам, Цен-
тральной и Западной Европе, но документация

Таблица 2. Число вариантов блоков компонентов гордеинов А и В, объединяемых в различные семейства

* В числителе – число вариантов блоков компонентов гордеинов А и В, обнаруженных только в местных сортах, в знамена-
теле – общее число вариантов блоков компонентов, обнаруженных как в местных, так и в селекционных сортах ячменя.

Семейства вариантов блоков компонентов гордеина А

семейство число вариантов семейство число вариантов семейство число вариантов

AI *58/60 AVI 3/6 AXI 8/9
AII 4/5 AVII 6/7 AXII 5/5
AIII 9/12 AVIII 15/16 В21 1/1
AIV 8/8 AIX 6/6 Всего 142(91%)/156
AV 14/16 AX 5/5

Семейства вариантов блоков компонентов гордеина В
BI 8/9 BVII 13/16 BXIII 35/41
BII 16/19 BVIII 10/12 BXIV 7/7
BIII 14/14 BIX 17/19 BXV 34/36
BIV 26/26 BX 17/22 BXVI 3/3
BV 5/5 BXI 7/7 BXVII 3/3
BVI 8/8 BXII 18/24 Всего 241(88.9%)/271
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по России, Центральной Азии и Индии намного
более разрознена. Из Африки только по Египту
существуют достаточные данные по раститель-
ным остаткам [28]. Таким образом, по имею-
щимся данным, время доместикации ячменя на-
считывает не менее 18 тыс. лет.

Учитывая, что формирование полиморфизма
гордеинов во многом обусловлено возникнове-
нием различного рода мутаций в генах локусов
Hrd A и Hrd B, можно предположить, что число
вариантов блоков компонентов, входящих в то
или иное семейство, отражает длительность суще-
ствования такого семейства в культурном ячмене.
Таким образом, самым “древним” семейством
гордеина А может быть семейство AI, включающее
58 вариантов, обнаруженных в местных популя-
циях ячменя (табл. 2). При этом представители
семейства AI с суммарными частотами от 0.1203
(Узбекистан) до 0.9429 (Тунис) были обнаруже-
ны в местных популяциях из 21 страны, кроме
Горного Бадахшана (табл. 3). Наибольшее рас-
пространение имели три варианта, объединен-
ные в это семейство: в 21-ной стране – А2 с часто-
тами от 0.0719 (Йемен) до 0.4125 (Палестина); в
15 странах – А62 с частотами от 0.001 (Узбеки-
стан) до 0.125 (Палестина), в 14 странах – А24 с
частотами от 0.0033 (Иран) до 0.4572 (Эфиопия).
Следующим по числу вариантов гордеина А семей-
ством является AVIII – 15 вариантов. Представители
этого семейства с суммарными частотами от 0.0020
(Узбекистан) до 0.9218 (Горный Бадахшан) обнару-
жены в популяциях из 16 стран. Самым распростра-
ненным вариантом является вариант А19, присут-
ствовавший в образцах из 15 стран с частотами от
0.0020 в Узбекистане до 0.5527 в Горном Бадахшане.
Высокие частоты этого варианта гордеина А обна-
ружены также в популяциях из Непала (0.2733),
Ирака (0.2148), Израиля (0.1800), Китая (0.1417), Па-
кистана (0.1072). Остальные 14 вариантов присут-
ствовали в местных популяциях ячменя от одной до
пяти стран.

Семейство AV включает 14 вариантов блоков
компонентов с суммарными частотами от 0.0022
(Турция) до 0.7742 (Узбекистан), обнаруженных в
местных популяциях ячменя из 19 стран кроме
Марокко, Туниса и Палестины (табл. 2, 3). Среди
вариантов гордеина А, вошедших в это семей-
ство, самое широкое распространение наблюда-
ется для HRD A1 – в 11 странах с частотами от
0.0017 (Киргизия) до 0.1400 (Сирия), HRD A18 – в
11 странах с частотами от 0.0011 (Йемен) до 0.6441
(Узбекистан) и HRD A12 – в 10 странах с частота-
ми от 0.0033 (Сирия) до 0.1362 (Киргизия). Один-
надцать вариантов блоков компонентов гордеина
А из этого семейства были обнаружены в популя-
циях ячменя от одной до восьми стран.

В семейство AIII входят девять вариантов гор-
деина, идентифицированных в местных популяциях

из 17 стран, с суммарными частотами от 0.0026 (Еги-
пет) до 0.2606 (Туркмения). При этом вариант HRD
A14 был обнаружен в образцах ячменя из 15 стран
с частотами от 0.0014 в Сирии до 0.1176 в Ираке.
Остальные варианты присутствовали в популя-
циях ячменя из отдельных стран, за исключением
HRD A15, найденного в образцах из шести стран
с частотами 0.0026 (Египет) – 0.0357 (Пакистан).

Среди 17 семейств гордеина В наибольшее
число вариантов блоков компонентов включают
семейства BXIII – 35 вариантов, BXV – 34 вари-
анта и BIV – 26 вариантов. В остальные 14 се-
мейств входят от 3 до 18 вариантов (табл. 2). Пред-
ставители семейства BXIII выявлены в популяциях
ячменя из 21 страны, кроме Горного Бадахшана, с
суммарными частотами от 0.0200 (Непал) до
0.4000 (Израиль) (табл. 4). Наибольшее распро-
странение имел HRD B17, обнаруженный в об-
разцах из 14 стран с частотами от 0.0011 (Йемен)
до 0.0383 (Сирия). Вариант HRD B11 присутство-
вал в популяциях из 11 стран с частотами от 0.0049
(Узбекистан) до 0.2583 (Китай). Каждый из вари-
антов HRD B12 и HRD B82 с частотами от 0.0011
(Узбекистан) до 0.2507 (Йемен) и от 0.0010 (Узбе-
кистан) до 0.1000 (Палестина) соответственно бы-
ли обнаружены в образцах из 10 стран. Тридцать
один вариант блоков компонентов горедина В,
входящие в это семейство, обнаружены в образ-
цах от одной до девяти стран.

Варианты, составляющие семейство BXV,
присутствовали в исследованных популяциях из
19 стран, за исключением Марокко, Туниса и Из-
раиля, с суммарными частотами от 0.0133 (Сирия)
до 0.4349 (Йемен). Самым распространенным ва-
риантом из этого семейства является HRD В84,
идентифицированный в образцах из 12 стран с ча-
стотами от 0.0024 (Афганистан) до 0.1456 (Эфио-
пия). Сравнительно широкое распространение
имел HRD B111, найденный в популяциях из семи
стран с частотами от 0.0012 (Афганистан) до 0.1456
(Эфиопия). Остальные 32 варианта, составляю-
щие семейство BXV, присутствовали в местных
ячменях от одной до пяти стран.

Представители семейства BIV были обнаруже-
ны в местных популяциях ячменя из 21 страны, за
исключением Израиля, с суммарными частотами
от 0.0227 (Эфиопия) до 0.4686 (Сирия). Наиболь-
шее распространение имел вариант HRD B14 – в
15 странах с частотами от 0.0032 (Иран) до 0.2334
(Марокко). В исследованных образцах из десяти
стран был обнаружен вариант HRD B2 с частота-
ми от 0.0010 (Узбекистан) до 0.0733 (Сирия). В по-
пуляциях из семи стран идентифицированы ва-
рианты блоков компонентов HRD B16 и HRD B65.
При этом частоты HRD B16 варьировали от 0.0024
(Афганистан) до 0.1146 (Китай), а варианта HRD
B65 – от 0.0011 (Турция) до 0.2180 (Сирия). Дру-
гие варианты блоков компонентов, входящие в
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Таблица 4. Распространение семейств блоков компонентов гордеина В в популяциях местных сортов ячменя в
различных странах

См. примечание к табл. 3.

Страна
Численности и частоты семейств блоков компонентов гордеина B

BI BII BIII BIV BV BVI BVII BVIII BIX

Марокко 0 0 0 1/0.2334 0 1/0.0222 2/0.3779 0 1/0.0444
Тунис 0 0 0 1/0.1429 0 0 1/0.4858 0 1/0.0444
Алжир 0 0 0 2/0.0728 0 1/0.0091 1/0.1727 0 3/0.1365
Египет 1/0.0256 0 1/0.0256 5/0.2744 0 0 1/0.1385 0 0
Эфиопия 4/0.0341 1/0.0068 0 4/0.0227 0 1/0.0125 1/0.0057 3/0.3511 3/0.0381
Йемен 0 0 3/0.0146 4/0.0338 1/0.0067 1/0.0022 2/0.0157 3/0.0123 5/0.1023
Турция 2/0.0430 1/0.0032 1/0.0011 3/0.0559 2/0.0990 1/0.0516 5/0.0420 3/0.0183 3/0.0914
Сирия 2/0.0117 2/0.005 3/0.0116 1/0.4686 2/0.0083 2/0.0150 1/0.0317 0 3/0.0133
Иордания 1/0.0088 2/0.0088 1/0.0765 9/0.2735 1/0.0029 1/0.0029 2/0.0176 1/0.0176 3/0.0707
Израиль 1/0.0400 0 0 0 1/0.0800 0 1/0.2400 0 1/0.0400
Палестина 0 0 0 1/0.175 1/0.0250 1/0.0250 2/0.150 0 2/0.1375
Ирак 1/0.0088 0 0 4/0.1118 0 0 1/0.0059 1/0.0118 4/0.4660
Иран 3/0.0222 4/0.0461 1/0.0016 5/0.0651 2/0.1016 4/0.0651 2/0.0825 2/0.0159 5/0.1602
Туркмения 2/0.0079 3/0.1117 3/0.0333 3/0.0824 0 1/0.0020 2/0.0236 1/0.0588 4/0.3901
Узбекистан 3/0.0060 5/0.4135 2/0.0059 4/0.0390 1/0.0413 4/0.0139 5/0.0109 1/0.0010 1/0.0030
Таджикистан 0 0 0 2/0.3708 0 0 0 0 1/0.0241
Киргизия 2/0.2808 2/0.1277 0 3/0.0638 1/0.0170 1/0.0213 1/0.0170 1/0.0426 3/0.2297
Афганистан 4/0.0274 1/0.1429 4/0.0476 8/0.0785 1/0.0274 1/0.0036 3/0.0096 4/0.0464 5/0.1572
Пакистан 0 3/0.2858 0 3/0.1428 0 0 1/0.0143 0 2/0.0500
Индия 2/0.0852 4/0.2638 1/0.0128 7/0.1745 1/0.0213 1/0.0128 2/0.0084 4/0.0425 0
Китай 3/0.0667 2/0.0208 2/0.0250 5/0.2209 2/0.0167 1/0.0042 1/0.0021 1/0.0104 3/0.0416
Непал 0 0 0 2/0.2200 0 0 0 0 0
Число стран 14 12 11 21 12 15 20 12 19

Страна
Численности и частоты семейств блоков компонентов гордеина B

BX BXI BXII BXIII BXIV BXV BXVI BXVII

Марокко 0 2/0.2333 0 2/0.0444 1/0.0444 0 0 0
Тунис 1/0.0285 2/0.2857 0 1/0.0571 0 0 0 0
Алжир 1/0.0455 4/0.1272 3/0.1454 5/0.2046 0 2/0.0862 0 0
Египет 1/0.0128 2/0.2026 5/0.1462 3/0.1076 1/0.0051 2/0.0360 1/0.0256 0
Эфиопия 1/0.0023 0 2/0.0250 7/0.0727 0 9/0.4290 0 0
Йемен 0 0 0 7/0.3360 0 19/0.4349 0 3/0.0415
Турция 7/0.1549 3/0.0312 6/0.1452 10/0.1375 2/0.0161 3/0.1096 0 0
Сирия 4/0.0200 2/0.0850 5/0.0416 10/0.2649 1/0.0050 4/0.0133 1/0.0017 1/0.0033
Иордания 2/0.1912 1/0.0176 6/0.1264 11/0.1442 0 1/0.0413 0 0
Израиль 1/0.1200 0 0 4/0.4800 0 0 0 0
Палестина 0 0 2/0.0500 5/0.4000 0 1/0.0375 0 0
Ирак 0 0 3/0.1634 3/0.1765 0 2/0.0558 0 0
Иран 2/0.0222 1/0.0143 6/0.1047 9/0.1111 3/0.0651 5/0.1128 0 1/0.0095
Туркмения 3/0.0236 0 2/0.0274 8/0.1294 1/0.0176 4/0.0902 0 1/0.0020
Узбекистан 3/0.0630 1/0.0020 4/0.0315 7/0.0886 2/0.0688 6/0.2067 1/0.0039 1/0.0010
Таджикистан 3/0.4134 0 0 0 3/0.0951 1/0.0923 0 1/0.0043
Киргизия 0 1/0.0255 2/0.0256 5/0.0596 0 1/0.0894 0 0
Афганистан 4/0.1141 2/0.0464 4/0.0547 12/0.1655 2/0.0298 6/0.0334 0 1/0.0155
Пакистан 1/0.0714 0 1/0.0214 1/0.0571 1/0.0143 2/0.1285 0 1/0.2144
Индия 2/0.0426 0 1/0.0042 3/0.0893 0 5/0.1064 1/0.0042 1/0.1320
Китай 2/0.0271 0 4/0.0271 10/0.3853 1/0.0021 4/0.1146 0 1/0.0354
Непал 0 0 0 1/0.0200 0 3/0.2067 0 1/0.5533
Число стран 16 11 16 21 11 19 4 11
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это семейство, присутствовали в исследованных
образцах от одной до пяти стран.

Таким образом, наблюдается мозаичность и
неравномерность частот в распространении се-
мейств вариантов блоков компонентов HRD А и
HRD B в исследованных местных популяциях из
различных стран мира. Матрицу суммарных ча-
стот семейств одновременно гордеинов A и B в
местных популяциях ячменя из 22 стран подверг-
ли кластерному анализу методом главных компо-
нент. Первые две компоненты описывают 38.8%
изменчивости частот вариантов семейств А и В
(рис. 6). Как видно из рис. 6, по первой главной
компоненте исследованные популяции раздели-
лись следующим образом: в отрицательную об-
ласть значений попали образцы ячменя из стран
Азии восточнее Ирана, а так же из Ирака, Йемена
и Эфиопии. В положительной области значений
первой главной компоненты оказались популя-
ции из стран Северной Африки, Ближнего Восто-
ка, Передней Азии и Ирана. Таким образом, “во-
сточные” и “западные” местные популяции куль-
турного ячменя различаются как по составу, так и
по суммарным частотам семейств блоков компо-
нентов грдеинов А и В. Причиной такой мозаич-
ности в распространении семейств вариантов
HRD A и HRD B могут служить, на наш взгляд,
несколько факторов: эффект основателя и неод-
нократная интродукция популяций культурного
ячменя в те или иные регионы из различных

стран [29]; зависимость распространения аллелей
годреин-кодирующих локусов от распределения
таких климатических факторов как количество
осадков в год, средние температуры июля и кон-
тинентальность климата [30], высота выращива-
ния популяций над уровнем моря [31].

Однако каким образом возникли собственно
семейства вариантов блоков компонентов? Мож-
но предположить, что возникновение семейств
связано с постепенным накоплением мутаций в
гордеиновых локусах культурного ячменя в течение
длительного периода. Но тогда следовало ожи-
дать присутствие в культурном ячмене неких “пе-
реходных” вариантов от одного семейства к дру-
гому. Но, как видно из рис. 3 и 4, семейства дис-
кретны, и мы не обнаружили промежуточных
вариантов между ними. Вместе с тем, при иссле-
довании полиморфизма гордеина в 116 образцах
H. spontaneum из Ирана, Израиля, Сирии и Иорда-
нии [32–35] нами были обнаружены блоки ком-
понентов идентичные вариантам, присутствую-
щим в культурном ячмене и относящиеся к 8 се-
мействам гордеина А и 11 семействам гордеина В
(табл. 5). Полученные результаты позволяют сде-
лать вывод, что существующий полиморфизм
гордеинов А и В у культурного ячменя является
следствием двух процессов: с одной стороны, ин-
трогрессии аллелей (вариантов блоков компонен-
тов) гордеин-кодирующих локусов от H. spontaneum
в результате спонтанной гибридизации при рас-

Рис. 6. Положение местных популяций ячменя из 22 стран в координатах первой и второй главных компонент измен-
чивости частот вариантов семейств гордеинов А и В.
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пространении культурного ячменя, с другой сто-
роны – накоплением мутаций в генах локусов Hrd A
и Hrd B у H. vulgare.

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

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

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Таблица 5. Число вариантов блоков компонентов семейств гордеинов А и В, присутствующих в H. vulgare и обна-
руженых в образцах H. spontaneum из Ирана, Израиля, Сирии и Иордании

Страна
Семейства гордеинов А и В

AI AIII AIV AV AVII AIX AXI AXII BI BII BIII BIV BV BVI BVII BIX BXII BXIII BXVII

Иран 3 1 3 1 0 0 1 2 1 0 1 0 0 0 0 1 0 2 1
Израиль 7 1 1 3 1 3 0 0 1 1 1 3 1 3 1 0 0 5 0
Сирия 1 0 1 0 0 1 0 2 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0
Иордания 2 0 0 1 0 1 0 2 0 0 0 1 0 0 0 1 1 1 0
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Structure and Formation Mechanisms of Polymorphism
of Hordein-Coding Loci in Domesticated Barley (Hordeum vulgare L.)

A. A. Pomortseva, *, A. V. Rubanovicha, and E. V. Lialinaa

aVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia
*e-mail: pomortsev@vigg.ru

Using starch gel electrophoresis, hordein polymorphism in 2244 barley accessions was studied. 1.197 old local
accessions from 22 countries located in the main centers of barley diversity and the bordering regions, 428
varieties cultivated in the territory of the former USSR and Russian Federation from1929 to 2019, and 619
varieties from Europe, Asia, America and Africa were analyzed. For the hordeins encoded by the Hrd A locus,
156 variants of blocks of components were revealed, 271 variants were detected for the HrdB locus, and 5 vari-
ants, for the Hrd F locus. Based on the literature data on the molecular mechanisms of hordein polymorphism
formation and analysis of artificial mutants at the hordein-coding loci, among hordein A and B variants,
groups of phenotypically similar blocks of components, families of blocks of components, were isolated. For
HRD A, 12 families (AI–AXII) were isolated, and for HRG B, 17 families (BI–BXII) were discriminated.
The families differ significantly in the number of block variants: for HRD A, from 5 (AXII) to 60 (AI), for HRD
B, from 3 (BXVII) to 41 (BXII). It is suggested that the families with the largest number of hordein A and B
variants are the most ancient in domesticated barley. The mosaic structure and irregular distribution of fre-
quencies of HRD A and HRD B family variants in local populations of different countries was shown. It is
assumed that the appearance of HRD A and HRD B families was due to spontaneous hybridization between
H. vulgare and H. spontaneum during the spreading of the domesticated barley. It is concluded that hordein
polymorphism in domesticated barley resulted from spontaneous hybridization between the cultivated barley
with a wild ancestor and accumulation of mutations in the genes atHrd A and Hrd B loci in H. vulgare.

Keywords: cultivated barley, hordein-coding loci, hordein polymorphism, families of blocks of components
of hordein.
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