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Karelian birch Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti is an indigenous 
representative of the forest zone of Northwestern Russia. It is characterized by unique, 
economically valuable figured wood, the texture of which largely depends on the growth form. On 
the basis of sequencing on the Illumina (NovaSeq) platform, a genome-wide association study 
(GWAS) was carried out, which makes it possible to determine the relationship between gene 
variants and growth form in Karelian birch, a distinguishing feature of which, along with others, 
is the diversity of life forms – from tree to shrub. At the same time, among Karelian birch trees, 
the following growth forms are distinguished according to growth form: tall-stemmed, short-
stemmed and shrub-like. It was established that 2 SNPs (single nucleotide polymorphisms) 
located on chromosomes 4 and 7 correlate with the tall-stemmed morphotype, and 3 SNPs on 
chromosomes 2, 11 and 14 correlate with the short-stemmed morphotype, with 4 of the identified 
SNPs located in the non-coding part of the genome and 1 SNP in the coding part. It was found 
that T/T homozygotes at locus S7_17793825 on chromosome 7 occur exclusively in Karelian 
birch with the tall-stemmed growth form. Along with this, considerable interest is represented by 
the SNP located in the coding region (S2_23203191), which in the homozygous state was 
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recorded only in trees with the short-stemmed growth form. For the shrub-like growth form of 
Karelian birch, no reliably associated SNPs have yet been identified. On the basis of analysis of 
the literature and our own data, functional groups of genes potentially influencing the formation 
of growth form in Karelian birch were identified. Among them there are regulatory genes that 
control the processes of cell division, cell wall formation, inhibition of differentiation of vessel 
cells and, as a consequence, a decrease in the growth rate of plants. Mutations in such genes can 
lead to changes in life form in plants. The data obtained can be used to develop molecular markers, 
the use of which will make it possible to accelerate breeding of Karelian birch when creating 
industrial plantations aimed at growing its specific growth forms with a predetermined wood 
texture.

Keywords: Karelian birch, Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, growth form, 
GWAS, single nucleotide polymorphism
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угсийчолгд ,ис-.г Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti двйди0од г,ьс2-
хи4456 7си8о0гв20ийи6 йио4ь9 .ь45 зивись-яг7г8г Жьоо22. 14г 3гсгл0ис2.юи0од ю42-
лгйч4ь9 ци44ь9 ю.ьсмг0ь9 8сивио24ь9, 0ило0юсг ль0ьсь9 в .4гм20ийч4ь9 о0и7и42 .гв2о20 
ь0 ыьс65 сьо0г. жг ьо4ьвг422 оилви42сьвг42д 4г 7йг0ыьс6и Illumina (NovaSeq) 7сьви-
8-4 7ьй4ьхи4ь6459 7ь2ол гооьц2гц29 (GWAS), 7ь.вьйдп(29 ь7си8ий20ч овд.ч 6и)8ю 
вгс2г40г62 хи4ьв 2 ыьс6ь9 сьо0г ю лгсийчоль9 ,иси.5, ь0й2м20ийч4ь9 ьоь,и44ьо0чп 
ль0ьсь9 двйди0од сг.4ьь,сг.2и )2.4и4453 ыьс6 – ь0 8исивг 8ь люо0гс42лг. зси82 8и-
сивчив ю лгсийчоль9 ,иси.5 7ь ыьс6и сьо0г в58ийдп0 в5оьльо0вьйч4юп, льсь0льо0вьйч-
4юп 2 люо0ьь,сг.4юп. ро0г4ьвйи4ь, м0ь о в5оьльо0вьйч456 6ьсыь027ь6 льссий2сюп0 
2 SNP (Single Nucleotide Polymorphism), йьлгй2.ьвг4453 4г 4-9 2 7-9 3сь6ьоь6г3, г о 
льсь0льо0вьйч456 – 3 SNP – 4г 2-9, 11-9 2 14-9 3сь6ьоь6г3, 7с2ми6 4 2. в5двйи4453 
SNP сго7ьйгхгп0од в 4иль82сюп(и9 мго02 хи4ь6г, г 1 SNP – в ль82сюп(и9. 1,4гсю)и-
4ь, м0ь хь6ь.2хь05 «C/C» в йьлюои S7_17793825 4г 7-9 3сь6ьоь6и во0симгп0од 2олйпм2-
0ийч4ь ю лгсийчоль9 ,иси.5, 26ип(и9 в5оьльо0вьйч4юп ыьс6ю сьо0г. я4гм20ийч459 
240исио 7си8о0гвйди0 SNP, сго7ьйь)и4459 в ль82сюп(и6 юмго0ли (S2_23203191), ль0ь-
с59 в хь6ь.2хь04ь6 оьо0ьд422 .гы2ло2сьвг4 0ьйчль ю 8исивчив, 26ип(23 льсь0ль-
о0вьйч4юп ыьс6ю сьо0г. з люо0ьь,сг.4ь9 ыьс6ь9 сьо0г лгсийчоль9 ,иси.5 8ьо0ьвис4ь 
гооьц22сьвг445и SNP 4и в5двйи45. 1,4гсю)и45 ыю4лц2ь4гйч45и хсю775 хи4ьв, 7ь0и4-
ц2гйч4ь вй2дп(2и 4г вь.42л4ьви42и ь7си8ий-44ь9 ыьс65 сьо0г ю лгсийчоль9 ,иси.5. 
зси82 423 ио0ч сихюйд0ьс45и хи45, ль0ьс5и ль40сьй2сюп0 7сьциоо5 8ийи42д лйи0л2, 
ыьс62сьвг42д лйи0ьм4ь9 о0и4л2, 24х2,2сьвг42д 82ыыиси4ц2гц22 лйи0ьл оьою8ьв 2, лгл 
ойи8о0в2и, .г6и8йи42и ольсьо02 сьо0г сго0и429. фю0гц22 в 0гл23 хи4г3 6ьхю0 7с2вь820ч 
л 2.6и4и42п )2.4и44ь9 ыьс65. Iьйюми445и 8г445и 6ьхю0 ,50ч 2о7ьйч.ьвг45 8йд сг.-
сг,ь0л2 6ьйилюйдс453 6гслисьв, 7с26и4и42и ль0ьс53 7ь.вьй20 юольс20ч оийилц2п лг-
сийчоль9 ,иси.5 7с2 оь.8г422 7сь65Мйи4453 7йг40гц29, 4г7сгвйи4453 4г в5сг(2вг-
42и ль4лси0453 ыьс6 сьо0г о .г8г44ь9 0ило0юсь9 8сивио245.
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М2хHхВИх
жг 0исс20ьс22 зивись-яг7г8г Жьоо22 

7сиь,йг8гп0 3вь945и 4гог)8и42д. ш. 6дхль-
й2о0ви4453 7ьсь8 4г2,ьйчМии сго7сьо0сг4и-
42и .8иоч 7ьйюм2йг ,иси.г, в мго04ьо02 ,иси.г 
7ьв2ойгд (Betula pendula Roth) 2 ,иси.г 7юМ2-
о0гд (Betula pubescens Ehrh.). @,ьс2хи4456 
7си8о0гв20ийи6 йио4ь9 8и48сьыйьс5 A0ьхь 
сих2ь4г – в Жио7ю,й2ли угсий2д, в :и424-
хсг8оль9 2 Iольволь9 ь,йго0д3 – двйди0од 
0гл)и лгсийчолгд ,иси.г Betula pendula Roth 
var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti. N ь0й2м2и 
ь0 8сюх23 М2сьль сго7сьо0сг4и4453 8сивио-
453 в28ьв ь4г 4и ь04ьо20од л йиоьь,сг.юп-
(26, 7сь2.сго0ги0 ь824ьм4ь 2й2 4и,ьйчМ2-
62 хсю77г62 в 6ио0ьь,20г42д3, мго0ь 6гйь-
7с2хь8453 8йд 8сюх23 8сивио453 7ьсь8, 4ь 
,ьйии ь0лс5053 2 3ьсьМь ьови(и4453 [3]. 
угсийчолгд ,иси.г ь,йг8ги0 ю42лгйч4ь9 в5-
оьль8ильсг02в4ь9 ю.ьсмг0ь9 0ило0юсь9 8си-
вио245 о ьоь,562 ы2.2ль-6и3г42миол262 
овь9о0вг62, 8ийгп(262 ии ци44ь9 8йд 7сь-
2.вь8о0вг М7ь4г, ль0ьс59 2о7ьйч.юи0од 8йд 
Aлолйп.2в453 240исчисьв, ьс2х24гйч4ь9 6и-
,ий2, 3ю8ь)ио0ви4453 2.8ий29, сг.й2м453 
оюви42сьв. Cьлгс4ь9 ь,сг,ь0ли ь,5м4ь 7ь8-
висхгп0од й2Мч 4и,ьйчМ2и 7ь сг.6исю люол2 
ии цийч4ь9 8сивио245. Iь ьци4ли 4и6ицл23 
о7иц2гй2о0ьв, лгсийчолгд ,иси.г 7с24г8йи-
)20 л ог656 8ьсьх26 ь,й2цьвьм456 М7ь4г6 
вьь,(и 2 двйди0од 4г2,ьйии ци4456 7ь лгми-
о0вю М7ь4ь6 ,иси.ьв53 [24].

184гль 240исио, 7сьдвйди659 л лгсийч-
оль9 ,иси.и, овд.г4 4и 0ьйчль о ии ци44ь9 
8сивио24ь9, 4ь 2 о сд8ь6 8сюх23 ьоь,и44ь-
о0и9. N мго04ьо02, ь4г ь0й2мги0од 8ьо0г0ьм4ь 
в5оьл26 7ьй26ьсы2.6ь6 2 2482в28югйч4ь9 
2.6и4м2вьо0чп 7ь цийь6ю сд8ю 7с2.4гльв, 
влйпмгд 0ило0юсю 8сивио245 (ь0 и8вг .г6и0-
4ь9 вьй42о0ьо02 вьйьль4 8ь дсль в5сг)и4-
4ь9), ыьс6ю сьо0г (ь0 8исивчив 8ь люо0гс42-
льв), 027 7ьвис34ьо02 о0вьйг (ь0 си,с2о0ьхь 
8ь Мгсьв284ью0ьй(и44ьхь), 4и.гв2о26ь ь0 
юойьв29 2 6ио0г ии 7сь2.сго0г42д. зю(и-
о0вюи0 0гл)и 64и42и, м0ь лгсийчолгд ,иси.г – 
42.льсьойьи сго0и42и, 26ип(ии о2йч4ь 2.ь-

х4ю059 о0вьй. N 4иль0ьс53 ойюмгд3 A0ь оьь0-
ви0о0вюи0 8и9о0в20ийч4ьо02, 0и6 4и 6и4ии в 
хсг42цг3 гсигйг оси82 )2.4и4453 ыьс6 ю 
4ии 7сиь,йг8ги0 ыьс6г 8исивг, 7с2ми6 8ь-
вьйч4ь лсю74ьхь о ми0ль в5сг)и4456 хйгв-
456 о0вьйь6, мго0ь сг.ви0вйи4456. N5оь0г 
8исивчив 6ь)и0 оьо0гвйд0ч ь0 1–3 6 8ь 20–
25 6, 82г6и0с – ь0 2–5 о6 8ь 20 2 8г)и 45–
50 о6 2 ,ьйии [2]. 1о4ьв4562 8сивьв284562 
ыьс6г62 сьо0г ю лгсийчоль9 ,иси.5 двйдп0-
од: в5оьльо0вьйч4гд, льсь0льо0вьйч4гд, лю-
о0ьь,сг.4гд [5]. усь6и 8исивчив ю 4ии 24ьх8г 
во0симгп0од сго0и42д люо0гс42львь9 2 лю-
о0ьв284ь9 ыьс6 сьо0г. 1,ойи8ьвг42и 7с2-
сь8453 7ь7юйдц29 7ьлг.гйь, м0ь вь вои3 мг-
о0д3 гсигйг лгсийчоль9 ,иси.5 ви8ю(гд сьйч 
в ыьс6ьвь6 оьо0гви 7с24г8йи)20 льсь0ль-
о0вьйч4ь9 ыьс6и сьо0г, ль0ьсгд 8ьо02хги0 
50–60 %, 4г 8ьйп в5оьльо0вьйч4ь9 7с23ь-
820од й2Мч 10–15 %, г люо0ьь,сг.4гд оьо0гв-
йди0 ьльйь 25–30 %, 7с2ми6 льй2мио0вь 7ь-
ойи8423 вь.сго0ги0 7ь 4г7сгвйи42п ь0 оивис-
4ь9 мго02 ии гсигйг л п)4ь9 [4]. бйд 2.хь-
0ьвйи42д М7ь4г (о0сьхг4ьхь 2й2 йю(и4ьхь) 
мг(и 2о7ьйч.юп0 8исивчд в5оьль- 2 льсь0ль-
о0вьйч4ь9 ыьс65 сьо0г, г 8йд 2.хь0ьвйи42д 
4и,ьйчМ23 7ь сг.6исю оюви42сьв (влйпмгд 
,2)ю0ис2п) 7си87ьм20гп0 люо0ьь,сг.45и 2 
люо0гс42льв5и ыьс65, ю ль0ьс53 7с2 3гсгл-
0ис4ь6 26 .г6и8йи44ь6 вис02лгйч4ь6 2 сг-
82гйч4ь6 сьо0и ь,5м4ь 7сь2о3ь820 ыьс62-
сьвг42и ,ьйии 4го5(и44ьхь 2 «ю0ь4ми44ьхь» 
с2ою4лг в 8сивио24и [4].

N си.юйч0г0и 8й20ийч4ьхь 2о7ьйч.ьвг42д 
ю.ьсмг0ь9 8сивио245 (в 0ими42и 4и 6и4ии 
500 йи0) в 7ьойи842и 8иод02йи02д 7сь2.ьМйь 
си.льи оьлсг(и42и ь,(и9 м2ойи44ьо02 лг-
сийчоль9 ,иси.5 2 .г426ги6ь9 ип 7йь(г82 (в 
0ь6 м2ойи в си.юйч0г0и 4иль40сьй2сюи653 
,сгль4чисол23 сю,ьл). 1оь,ьи ь7гои42и в5-
.5вги0 0ь0 ыгл0, м0ь 7сгл02миол2 7ь вои6ю 
гсигйю (0исс20ьс2д о0сг4 Gгй029ольхь сих2ь-
4г) ю 4ии ь0ою0о0вюи0 )2.4ио7ьоь,459 7ь8-
сьо0. жийч.д 2олйпм20ч, м0ь ойи8о0в2и6 4г-
,йп8ги653 4ихг02в453 7сьциооьв в 7исо7ил-
02ви 6ь)и0 о0г0ч 7ьй4ьи 2оми.4ьви42и лг-
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сийчоль9 ,иси.5, A0ьхь ю42лгйч4ьхь 7си8о0г-
в20ийд 8сивио453 сго0и429.

N овд.2 о оьлсг(и42и6 м2ойи44ьо02 2 
юхсь.ь9 2оми.4ьви42д, г 0гл)и йьлгйч4ьо0чп 
гсигйг лгсийчолгд ,иси.г 7си8о0гвйди0 240и-
сио 8йд 7ь7юйдц2ь44ь-хи4и02миол23 2 оийил-
ц2ь44ь-хи4и02миол23 2оойи8ьвг429, 2.юми-
42д вь7сьоьв Aвьйпц22 8сивио4ь9 сго020ийч-
4ьо02, г 0гл)и 7ь.4г42д 7с2м24 2 6и3г42.-
6ьв ь,сг.ьвг42д ю.ьсмг0ь9 8сивио245 2 в5-
двйи42д .гль4ь6ис4ьо0и9 2.6и4м2вьо02 2 
4гойи8ьвг42д 7с2ою(23 и9 ю42лгйч453 7с2-
.4гльв 2 овь9о0в. жьв5и вь.6ь)4ьо02 в 2.-
юми422 7с2сь85 лгсийчоль9 ,иси.5 ь0лс5вг-
и0 2о7ьйч.ьвг42и оьвси6и4453 6ьйилюйдс4ь-
хи4и02миол23 6и0ь8ьв 2оойи8ьвг42д. Cгл, оь-
вои6 4и8гв4ь 4г ьо4ьви г4гй2.г ,ьйии 37 05-
одм SNP (Single Nucleotide Polymorphism), 
йьлгй2.ьвг4453 4г 10-9 3сь6ьоь6и в 240ис-
вгйи 7сь0д)и44ьо0чп 1,2 6й4 7.4., 4г62 ь,-
4гсю)и45 юмго0л2, овд.г445и о 7с2.4гль6 
«ю.ьсмг0гд 8сивио24г» [13].

Цийчп 8г44ь9 сг,ь05 дв2йьоч в5двйи-
42и SNP, ль0ьс5и 4и 0ьйчль овд.г45 о 7с2-
.4гль6 «ыьс6г сьо0г» ю лгсийчоль9 ,иси.5, 

4ь 2 льссий2сюп0 о ль4лси04ь9 2. 423 – в5-
оьльо0вьйч4ь9, льсь0льо0вьйч4ь9 2й2 люо0ь-
ь,сг.4ь9.

A.юхЯИ.5Л И ,хюфHЛ ИСС5хHф2.ВИI
1,эил0ь6 2оойи8ьвг429 ойю)2йь 53-йи04ии 

ои6и44ьи 7ь0ь6о0вь лгсийчоль9 ,иси.5 Betula 
pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, 
7сь2.сго0гп(ии 4г 0исс20ьс22 Wг0м24ольхь 
7ьо0ьд44ьхь йиоьои6и44ьхь юмго0лг (:и424-
хсг8олгд ь,й.) [1]. N 3ь8и 7ьйив53 сг,ь0 в оьь0-
ви0о0в22 о 7ьо0гвйи44562 .г8гмг62 ь0,2сгй2 
8исивчд, сг.й2мгп(2иод 7ь ыьс6и сьо0г: в5оь-
ль-, льсь0льо0вьйч45и 2 люо0ьь,сг.45и. у в5-
оьльо0вьйч4ь9 ь04ьо2й2 8исивчд о 3ьсьМь в5-
сг)и4456 о0вьйь6 2 в5оьль 7с27ь84д0ь9 лсь-
4ь9 4г юсьв4и ь0 1,5–2,0 6 2 в5Ми (с2о. 1, х); л 
льсь0льо0вьйч4ь9 – 0и 8исивчд, ю ль0ьс53 о0вь-
йьвгд мго0ч ,5йг 8ь 1,5 6, в5Ми ль0ьсь9 сго7ь-
йгхгп0од 8ви 2й2 4иольйчль 6ь(4ь сг.в2053 
олийи0453 ви0ви9, ыьс62сюп(23 ь,(юп лсь4ю 
(с2о. 1, Т); л люо0ьь,сг.4ь9 ь04ьо2й2 8исивчд о 
юльсьми4456 – ь0 10,0 о6 8ь 1,0 6, 4ь дв4ь в5-
сг)и4456 о0вьйь6, 4иою(26 сгол282о0юп лсь-
4ю (с2о. 1, Б).

Г Л У

Ж2о. 1. бсивьв2845и ыьс65 сьо0г лгсийчоль9 ,иси.5: 
в5оьльо0вьйч4гд (х), льсь0льо0вьйч4гд (Т), люо0ьь,сг.4гд (Б)

фг0ис2гйь6 8йд 2оойи8ьвг429 ойю)2й2 
ови)иоь,сг445и й2о0чд, ль0ьс5и 8ь 6ь6и40г 
Aло0сглц22 бжу 3сг42й2 7с2 0и67исг0юси 

–80 °C. N58ийи42и бжу 7сьвь82й2 6ь82ы2-
ц2сьвг4456 зC@N-6и0ь8ь6 [21]. Iьйюми4-
4юп бжу 2о7ьйч.ьвгй2 8йд оь.8г42д Rad-Seq 
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,2,й2ь0ил [6] 2 7ьойи8юп(ихь 7сьм0и42д 4г 
оилви4г0ьсг3  2-хь  7ьльйи42д  I l lumina 
NovaSeq.

S2йч0сгц2п 7ь лгмио0вю 7сьм0и429 ьою-
( и о 0 в й д й 2  о  7 ь 6 ь ( ч п  7 с ь х с г 6 6 5 
“Trimmomatic” [7]. бйд в2.югй2.гц22 лгми-
о0вг 7сьм0и429 8ь 2 7ьойи ы2йч0сгц22 2о-
7ьйч.ьвгй2 7гли0 “FastQC” [17], г 8йд оь.8г-
42д ь,эи824и44ьхь ь0м-0г – “MultiQC” [25]. 
N5сгв42вг42и 4г сиыиси4о459 хи4ь6 ,иси-
.5 7ьв2ойь9 (Betula pendula Roth) [23] оьвис-
Мгй2 о 7ь6ь(чп “bwa mem” [16] о 7ьойи-
8юп(26 7исивь8ь6 в53ь84ьхь ыг9йг в ыьс-
6г0 bam 8йд ,ьйии Aыыил02в4ьхь 3сг4и42д 
24ыьс6гц22 2 7ьойи8юп(и9 ии ь,сг,ь0л2 
[14]. р лг)8ьхь 2.юми44ьхь ь,сг.цг (хи4ь02-
7г) в оси84и6 4г сиыиси4о в5сьв4дйьоч ьль-
йь 95 % с28ьв. Iь8хь0ьвлю 8г4453 л 7ь2олю 
SNP в57ьй4дй2 о 7ь6ь(чп 7сьхсг664ьхь 
7гли0г “pikard” [9], г ог6 7ь2ол, ль672йд-
ц2п, 248ило2сьвг42и 2 хи4ь0272сьвг42и – 
7гли0г “GATK” [8]. N си.юйч0г0и в5двйи4ь 
,ьйии 2 6й4 6ю0гц29 (SNP), ль0ьс5и .г0и6 
оль6,242сьвгй2 в ь824 ,йьл, 7сь248ило2-
сьвгй2 2 хи4ь0272сьвгй2. S2йч0сгц2п SNP 
7сьвь82й2 7ь ойи8юп(26 7гсг6и0сг6: Minor 
Allele Frequency (ю8гйи42и SNP о мго0ь0ь9 
во0симги6ьо02 6и4ии 0,05), Mapping Quality 
(ю8гйи42и SNP о ьци4ль9 лгмио0вг 6и4ии 40 
7ь Млгйи Phred), Maximum Missing (ю8гйи42и 
SNP, 7си8о0гвйи4453 6и4ии ми6 в 50 % ь,-
сг.цьв), Quality by Depth (ю8гйи42и SNP о 
7ьлс502и6 6и4ии 24), Fisher Strand Bias (ю8г-
йи42и SNP о p-.4гми42и6 > 80,0), Strand 
Odds Ratio (ю8гйи42и SNP о оьь04ьМи42и6 
Мг4оьв > 4,0), Depth (ю8гйи42и SNP о ою6-
6гс4ь9 хйю,24ь9 6и4ии 10 7ь вои6 ь,сг.-
цг6), Max missing (ю8гйи42и вгс2г40ьв, 7си8-
о0гвйи4453 6и4ии ми6 в 80 % ь,сг.цг3). бйд 
8гйч4и9Михь г4гй2.г 2о7ьйч.ьвгй2 си.юйч0г-
05 хи4ь0272сьвг42д 66 ь,сг.цьв.

Iьй4ьхи4ь6459  7ь2ол  гооьц2гц29 
(GWAS) 7сьвь82й2 о 7ь6ь(чп 7сьхсг665 
“GEMMA” [11], г 8йд 7ь8хь0ьвл2 ыг9йьв – 
7гли0 plink [10]. Жи.юйч0г05 7ьй4ьхи4ь64ьхь 
7ь2олг  гооьц2гц29  в2.югй2.2сьвгй2  в 

RStudio [20] в в28и хсгы2лг лвг402йч-лвг4-
02йч 2 «фг43A00и4»-хсгы2лг. N лгмио0ви гооь-
ц22сьвг4453 о 7с2.4гль6 SNP ь0,2сгй2оч 
вгс2г405, 7сь3ь8д(2и 7ьсьх p-value = 0,05.

шх9-56ю.юЛ И ИД ф7С-эHхВИх
ДШЛБдЯЕИЯ SNP, хфф,жИИ.,БхЕЕШш ф п,.ц,Ю 

.,фьх з Фх.ЯдЦфФ,Ю ТЯ.Я-Ш. N си.юйч0г0и хи4ь-
0272сьвг42д 66 8исивчив лгсийчоль9 ,иси.5 о 
2о7ьйч.ьвг42и6 0и34ьйьх22 RADseq 4г 
I l lumina 7ьойи  ы2йч0сгц22  в5двйи4ь 
73 496 SNP. N оси84и6 7ьлс502и хи4ь6г оь-
о0гв2йь 917 с28ьв 4г 1 SNP.

N2.югйч4ьи ыи4ь0272сьвг42и 8исивчив 
7ь ыьс6и сьо0г 7ь.вьй2йь в58ий20ч оси82 
423 ойи8юп(2и 6ьсыь0275: в5оьльо0вьйч-
45и, льсь0льо0вьйч45и 2 люо0ьь,сг.45и 
(о6. с2о. 1).

жгй2м2и 8г4453 7ь хи4ь0272сьвг42п 
(SNP) 2 ыи4ь0272сьвг42п (6ьсыь0275) о7ь-
оь,о0вьвгйь 7сьви8и42п 7ьй4ьхи4ь64ьхь г4г-
й2.г гооьц2гц29 (GWAS) о цийчп в5двйи42д 
SNP, оци7йи4453 о 2.6и4м2вьо0чп 7с2.4глг 
«ыьс6г сьо0г» ю лгсийчоль9 ,иси.5. @йхьс206 
“GEMMA” [11] 7ь.вьй2й в57ьй420ч г4гй2. 
7ь7гс453 осгв4и429 хсю77 8исивчив, 26ип-
(23, 4г7с26ис, в5оьльо0вьйч4юп ыьс6ю сьо0г 
о 8сюх262, ю ль0ьс53 ь4г ,5йг льсь0льо0вьйч-
4ь9 2/2й2 люо0ьь,сг.4ь9. Жи.юйч0г05 GWAS 
8йд лг)8ьхь 2. 6ьсыь027ьв 7си8о0гвйи45 в 
в28и 82гхсг66 4г с2ою4лг3 2, 4, 6.

зьхйго4ь 7ьйюми4456 8г4456, о в5оь-
льо0вьйч456 6ьсыь027ь6 лгсийчоль9 ,иси-
.5 гооьц22сюп0 2 SNP, 2. ль0ьс53 ь824 в 
7ь.2ц22 14761162 4г 4-9 3сь6ьоь6и, г 8сю-
хь9 – в 7ь.2ц22 17793825 4г 7-9 3сь6ьоь6и 
(с2о.  2, Т). 1,и  6ю0гц22  26ип0  p-value 
< 0,05, м0ь ов28и0ийчо0вюи0 ь, 23 8ьо0ьвис-
4ьо02, 3ь0д ь4г 2 4и 7сиь8ьйивги0 о0сьхьхь 
7ьсьхьвьхь юсьв4д лс20ис2д Gь4ыись442.

Жго7си8ийи42и 6ьсыь027ьв лгсийчоль9 
,иси.5 в оьь0ви0о0в22 о гййийд62, в5двйи445-
62 4г ьо4ьвг422 SNP, 7ьлг.гйь, м0ь в йьлюои 
(S4_14761162), йьлгй2.ьвг44ь6 4г 4-9 3сь6ь-
оь6и, хь6ь.2хь0г «@@» 3гсгл0ис4г 8йд 8исивчив 
2олйпм20ийч4ь в5оьльо0вьйч4ь9 ыьс65 сьо0г 
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(с2о. 3, х), г в хи0ись.2хь04ь6 оьо0ьд422 ь4г 
ь,4гсю)и4г 0гл)и 2 ю хи4ь027ьв, 26ип(23 лю-
о0ьь,сг.4юп ыьс6ю сьо0г.

Iс2ою0о0в2и  гййийд  «C»  в  йьлюои 
S7_17793825, йьлгй2.ьвг44ь6 4г 7-9 3сь6ьоь-
6и (с2о. 3, ,), ою(ио0ви44ь 7ьв5Мги0 висьд0-
4ьо0ч 7ьдвйи42д в ои6и44ь6 7ь0ь6о0ви в5оьль-
о0вьйч4ьхь 6ьсыь027г. Gьйии 0ьхь, ю лгсийч-

оль9 ,иси.5 хь6ь.2хь05 «CC» ь,4гсю)и45 
0ьйчль в ойюмги в5оьльо0вьйч4ь9 ыьс65 сьо0г.

Жи.юйч0г05 GWAS 7ь.вьй2й2 0гл)и в5-
дв20ч 3 6ю0гц22 (SNP) 8ьо0ьвис4ь гооьц22-
сьвг445и о льсь0льо0вьйч456 6ьсыь027ь6 
лгсийчоль9 ,иси.5 в 7ь.2ц2д3 23203191, 
2187450 2 650189, йьлгй2.ьвг4453, оьь0ви0-
о0ви44ь, 4г 3сь6ьоь6г3 2, 11 2 14 (с2о. 4).

Г Л

Ж2о. 2. N2.югй2.гц2д си.юйч0г0ьв 7ьй4ьхи4ь64ьхь 7ь2олг гооьц2гц29 8йд 8исивчив лгсийч-
оль9 ,иси.5, 26ип(23 в5оьльо0вьйч4юп ыьс6ю сьо0г.

я8иоч 2 4г с2о. 4 2 6: х – хсгы2л лвг402йч-лвг402йч, Т – «фг43A00и4»-хсгы2л, х8и о24и9 
й242и9 ь,ь.4гми4 7ьсьх p-value = 0,05, г лсго4ь9 – 7ьсьх 8ьо0ьвис4ьо02, ь7си8ийи4459 

о юми0ь6 64ь)ио0ви44ьхь 0ио02сьвг42д 7ь лс20ис2п Gь4ыиссь42

г)                                                                        ,)

Ж2о. 3. Жго7си8ийи42и 6ьсыь027ьв лгсийчоль9 ,иси.5 в оьь0ви0о0в22 о гййийд62, в5двйи4-
4562 4г ьо4ьвг422 SNP, йьлюо5 ль0ьс53 – S4_14761162 (х) 2 S7_17793825 (Т) – оци7йи45 

о в5оьльо0вьйч4ь9 ыьс6ь9 сьо0г. 
я8иоч 2 4г с2о. 5: high – в5оьльо0вьйч4гд, short – льсь0льо0вьйч4гд, 

bush – люо0ьь,сг.4гд ыьс65 сьо0г
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Г Л

Ж2о. 4. N2.югй2.гц2д си.юйч0г0ьв 7ьй4ьхи4ь64ьхь 7ь2олг гооьц2гц29 8йд 8исивчив лгсийч-
оль9 ,иси.5, 26ип(23 льсь0льо0вьйч4юп ыьс6ю сьо0г

@4гй2. сго7си8ийи42д 6ьсыь027ьв в .г-
в2о26ьо02 ь0 гййийи9, в5двйи4453 SNP, 7ь-
лг.гй, м0ь 6ю0гц2д 4г 2-9 3сь6ьоь6и (S2 
_23203191) в хь6ь.2хь04ь6 оьо0ьд422 «зз» 

во0симги0од 2олйпм20ийч4ь ю лгсийчоль9 ,и-
си.5, 26ип(и9 льсь0льо0вьйч4юп ыьс6ю сь-
о0г (с2о. 5, г). Wь6ь.2хь0г «CC» в A0ь6 ойюмги 
4и ь,4гсю)и4г.

г)                                                    ,)                                                     в)

Ж2о. 5. Жго7си8ийи42и 6ьсыь027ьв лгсийчоль9 ,иси.5 в оьь0ви0о0в22 о гййийд62, 
в5двйи44562 4г ьо4ьвг422 SNP, йьлюо5 ль0ьс53 – S2_23203191 (х), S11_2187450 (Т) 

2 S14_11650189 (Б) – оци7йи45 о льсь0льо0вьйч4ь9 ыьс6ь9 сьо0г

шо7ьйч.ьвг42и  SNP (S11_2187450), 
с г о 7 ь й ь ) и 4 4 ь х ь  4 г  1 1 - 9  3 с ь 6 ь о ь 6 и 
(с2о. 5, Т), 4и 7ь.вьй2йь в5дв20ч ми0льхь 
сго7си8ийи42д хи4ь027ьв в оьь0ви0о0в22 о 
23 ыьс6ь9 сьо0г 2, 7ь вои9 висьд04ьо02, 
A0ь0 SNP 4и 7си8о0гвйди0 240исио 8йд 7ь-
ойи8юп(ихь 6гсл2сьвг42д.

SNP (S14_11650189), йьлгй2.ьвг4459 
4г 14-9 3сь6ьоь6и, 8и6ь4о0с2сюи0 4гй2-
м2и хь6ь.2хь0 «@@» 0ьйчль ю 8исивчив ль-

сь0льо0вьйч4ь9 ыьс65 сьо0г (с2о. 5, Б). 
Wи0ись.2хь05  2  хь6ь.2хь0г  «CC» в  A0ь6 
ойюмги 4и двйдп0од о7иц2ы2миол262, 7ь-
ольйчлю во0симгп0од 4и.гв2о26ь ь0 ыьс-
65 сьо0г.

бь7ьй420ийч4ь ь06и026, м0ь 7сьви-
8и445и 2оойи8ьвг42д 7ьлг 4и 7ь.вьй2й2 
в5дв20ч 3ь0д ,5 ь824 SNP, 8ьо0ьвис4ь го-
оьц22сьвг4459 о люо0ьь,сг.4ь9 ыьс6ь9 
сьо0г лгсийчоль9 ,иси.5 (с2о. 6).
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ЛГ

Ж2о. 6. N2.югй2.гц2д си.юйч0г0ьв 7ьй4ьхи4ь64ьхь 7ь2олг гооьц2гц29 
8йд 8исивчив лгсийчоль9 ,иси.5, 26ип(23 люо0ьь,сг.4юп ыьс6ю сьо0г

УЕхдИ- SNP, хфф,жИИ.,БхЕЕШш ф п,.ц,Ю .,-
фьх з Фх.ЯдЦфФ,Ю ТЯ.Я-Ш, ф ИфХ,дЦ-,БхЕИЯц хЕЕ,-
ьхжИИ йЯЕ,цх ТЯ.Я-Ш Х,БИфд,Ю. угл 7ьлг.г4ь 
в5Ми, в ои6и44ь6 7ь0ь6о0ви лгсийчоль9 ,и-
си.5 28и402ы2ц2сьвг4ь 2 SNP, ми0ль льсси-
й2сюп(2и о хи4ь027г62, 26ип(262 в5оьль-
о0вьйч4юп ыьс6ю сьо0г, 2 3 SNP – о хи4ь02-
7г62, 26ип(262 льсь0льо0вьйч4юп ыьс6ю 
сьо0г (0г,й.). з 2о7ьйч.ьвг42и6 г44ь0гц22 
хи4ьв ,ис-.5 7ьв2ойь9 [23] лг)859 2. A023 
SNP ,5й в2.югй2.2сьвг4 в хи4ь64ь6 ,сгю.и-
си IGV (Integrative Genomics Viewer), ль0ьс59 
7ь.вьй2й ю0ьм420ч в.г26ь7ьйь)и42и 6ю0г-
ц29 ь04ьо20ийч4ь ,й2)г9М23 хи4ьв.

зьхйго4ь 7ьйюми4456 8г4456, 4г2,ьйч-
М29 240исио оси82 в5двйи4453 SNP 7си8-
о0гвйди0 S2_23203191, ль0ьс59 в хь6ь.2хь0-

4ь6 оьо0ьд422 (з/з) ь,4гсю)и4 0ьйчль ю 8и-
сивчив, 26ип(23 льсь0льо0вьйч4юп ыьс6ю 
сьо0г. Gьйии 0ьхь, ь4 йьлгй2.ьвг4 в ль82сюп-
(и6 юмго0ли – вь в0ьсь6 Aл.ь4и хи4г Bpev01.
c2073.g0003 (с2о. 7), ль0ьс59 двйди0од хь6ь-
йьхь6 хи4г alpha-N-acetylglucosaminidase 
family (NAGLU) ю гсг,28ь7о2ог Arabidopsis 
thaliana.

Gийьл, ль82сюи659 A026 хи4ь6, юмго0вюи0 
в 7сьциоог3 сг.в202д .гсь85Мг 2 сихюй2сюи0 
7сьциоо5 8ийи42д лйи0ьл. фю0г405 гсг,2-
8ь7о2ог, 26ивМ2и ь0лйь4и42д ю ьс0ьйьхг A0ь-
хь хи4г, 26ий2 4и8ьсг.в205и ои6и4г войи8-
о0в2и 4гсюМи429, 7сь2о3ь82вМ23 4г A0г7и 
ыьс62сьвг42д .гсь85Мг 2 A48ьо7ис6г, 3ь0д 
7ь 6ьсыьйьх22 хг6и05 ю 0гл23 сго0и429 ,5й2 
4ьс6гйч4562 [22].

Cг,й2цг
Wи4и02миол2и 6ю0гц22 (SNP), овд.г445и о ыьс6ь9 сьо0г ю лгсийчоль9 ,иси.5

Sьс6г сьо0г
жь6ис

3сь6ьоь65
Iь.2ц2д p-value

Iьйь)и42и 
SNP

Wи4/,й2)г9М29 хи4

N5оьльо0вьйч4гд
4 14761162 3.072314e-6 N4и хи4г Bpev01.c2241.g0002

7 17793825 2.430679e-6 N4и хи4г Bpev01.c1058.g0003

уьсь0льо0вьйч4гд

2 23203191 3.063611e-6 2 Aл.ь4 Bpev01.c2073.g0003

11 2187450 4.436458e-6 N4и хи4г Bpev01.c2166.g0002

14 11650189 3.713972e-7 N4и хи4г Bpev01.c0037.g0023
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Ж2о. 7. Жго7ьйь)и42и SNP S2_23203191 в хи4ь6и лгсийчоль9 ,иси.5 7ь 8г4456 оилви42сьвг-
42д 4ьвьхь 7ьльйи42д (IGV)

бвг 8сюх23 SNP, оци7йи4453 о льсь0ль-
о0вьйч4ь9 ыьс6ь9 сьо0г – S11_2187450 2 
S14_11650189, сго7ьйь)и45 в4и ль82сюп(23 
7ьойи8ьвг0ийч4ьо0и9. Iс2 A0ь6 6ю0гц2д 4г 
11-9 3сь6ьоь6и (S11_2187450) 4г3ь820од 4г 
82о0г4ц22 3 750 7.4. ь0 хи4г Bpev01.c2166.
g0002, ль82сюп(ихь ,ийл2, о7ьоь,45и овд.5-
вг0ч )ийи.ь 2/2й2 юмго0вьвг0ч в 6ь82ы2лг-
ц22 хйпль.24ьйг0ьв ю Arabidopsis [15], ль0ь-
с5и, ь84гль, 3гсгл0ис45 8йд ои6и9о0вг лси-
о0ьцви0453. р ,ис-.5 8г4459 хи4 6ь)и0 ль4-
0сьй2сьвг0ч 245и 6и0г,ьй2миол2и 7ю02. р 
сго0и429 ои6и9о0вг Gь,ьв5и хь6ьйьх2 хи4г 
2 O G D s  ( 2 - O x o g l u t a r a t e - D e p e n d e n t 
Dioxygenases) вьвйими45, 4г7с26ис, в о240и. 
лю6гс24ьв [26].

бсюхь9 SNP (S14_11650189) 4г3ь820од 4г 
сгоо0ьд422 ьльйь 5000 7.4. ь0 о0гс0ьвьхь ль-
8ь4г хи4г Bpev01.c0037.g0023, ль0ьс59 г44ь-
02сьвг4 лгл ль82сюп(29 ,ийьл HOX24 
(Homeobox-leucine zipper protein). р с2ог 7ь-
оив4ьхь Oryza sativa L. хь6ьйьх2м459 хи4 вь-
вйим-4 в 7сьциоо5 сихюйдц22 0сг4олс27ц22 2 
ь,ио7им2вги0 гл02в4ьо0ч бжу-овд.5вгп(ихь 
ыгл0ьсг 0сг4олс27ц22, о7иц2ы2м4ьхь 8йд 
Жжу-7ьй26исг.5. ро0г4ьвйи4ь 0гл)и юмго02и 
хь6ьйьх2м4ьхь хи4г в ь0ви0453 сиглц2д3 4г 
г,2ь02миол29 о0сиоо (ь,и.вь)2вг42и 2 .гоь-
йи42и 7ьмв5) ю 3йь7мг042лг Gossypium [27] 2 
сг7ог Brassica napus L. [28].

SNP, оци7йи445и о в5оьльо0вьйч4ь9 
ыьс6ь9 сьо0г ю лгсийчоль9 ,иси.5, сго7ьйь-
)и45 в 4иль82сюп(23 7ьойи8ьвг0ийч4ьо0д3 

(о6. 0г,й.). N мго04ьо02, SNP S4_14761162 4г-
3ь820од 7с2,й2.20ийч4ь в 26000 7.4. ь0 йьлю-
ог Bpev01.c2241.g0002 2 г44ь02сьвг4 в ,г.г3 
8г4453 лгл хи4 POL_SFV1 си0сьв2сюог [18]. 
я4гм20ийч4гд ю8гйи44ьо0ч ь0 ,й2)г9М23 ль-
82сюп(23 7ьойи8ьвг0ийч4ьо0и9 4и 7ь.вьйди0 
о0сь20ч х27ь0и.5 ь ихь ыю4лц2ь4гйч4ь6 
вй2д422 4г сг.в202и )2.4и44ь9 ыьс65 ю лг-
сийчоль9 ,иси.5.

N ь0й2м2и ь0 4ихь ,ьйчМ29 240исио 7си8-
о0гвйди0 SNP S7_17793825 (о6. 0г,й.), ль0ь-
с59 сго7ьйгхги0од в 5’4и0сг4ой2сюи6ь6 си-
х2ь4и (5’UTR) хи4г Bpev01.c1058.g0003 (NAC 
domain-containing protein 73) воихь в 350 7.4. 
ь0 о0гс0ьвьхь ль8ь4г. р Arabidopsis thaliana хь-
6ьйьх2м459 хи4 двйди0од ыгл0ьсь6 0сг4-
олс27ц22, ль0ьс59 сихюй2сюи0 хи45, юмго0-
вюп(2и в сг.в2022 в0ьс2м4ь9 лйи0ьм4ь9 
о0и4л2 [19]. р 0ь7ьйд (Populus spp.) Aло7сио-
о2д ьс0ьйьхьв A0ьхь хи4г (хи4 PopNAC) льсси-
й2сьвгйг о 2.6и4и42д62 в о0сюл0юси 8сивио2-
45, г овис3Aло7сиоо2д PopNAC154 4ихг02в4ь 
7ьвй2дйг 4г сьо0 0ь7ьйд в в5оь0ю, 3ь0д о7ь-
оь,о0вьвгйг ювий2ми42п 8ьй2 льс5 7ь осгв-
4и42п о 8сивио24ь9 [12].

зйи8ьвг0ийч4ь, SNP S7_17793825 2 SNP 
S2_23203191 двйдп0од 4г2,ьйии 7исо7ил02в-
4562 6гслисг62 8йд сг.сг,ь0л2, вгй28гц22 
2 7с26и4и42д в оийилц22 лгсийчоль9 ,иси.5.

K.б5)БхВИх
N си.юйч0г0и 7ь2олг 6ю0гц29, гооьц22сь-

вг4453 о )2.4и44ь9 ыьс6ь9 2 23 сг.4ьь,сг-
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.2и6 ю лгсийчоль9 ,ис-.5, в5двйи4ь 5 SNP, 
8ьо0ьвис4ь овд.г4453 о ыьс6ь9 сьо0г ии 8си-
вьв28453 хи4ь027ьв. N мго04ьо02, 8йд в5оьль-
о0вьйч4ьхь 6ьсыь027г в5двйи4ь 2 SNP 
(S4_14761162 2 S7_17793825), г 8йд льсь0ль-
о 0 в ь й ч 4 ь х ь  –  3  S N P  ( S 2 _ 2 3 2 0 3 1 9 1 , 
S11_2187450, S14_11650189). GьйчМ24о0вь ь,-
4гсю)и4453 6ю0гц29 4г3ь8д0од в4и ль82сюп-
(23 юмго0льв, м0ь 3гсгл0ис4ь 8йд хи4ь0272сь-
вг42д о 7с26и4и42и6 6и0ь8г RADseq, 7с2 ль-
0ьсь6 в5двйи445и SNP мго0ь 4г3ь8д0од в 
хсю77и оци7йи42д о 6ю0гц2д62, 4г3ь8д(262од 
в ,й2)г9Ми6 хи4и, 4ь 4и 7ь7гвМ262 в в5,ьс-
лю 2.юмги653 4юлйиь028453 7ьй26ьсы2.6ьв.

зси82 хи4ьв, сго7ьйь)и4453 в 4и7ьоси8-
о0ви44ь9 ,й2.ьо02 ь0 28и402ы2ц2сьвг4453 
SNP, 4г2,ьйчМихь в426г42д .гойю)2вги0 хи4 
Bpev01.c2073.g0003 (NAGLU), вьвйими4459 в 
7сьциоо5 сихюйдц22 8ийи42д лйи0ьл, г 0гл)и 
хи4  Bpev01.c1058.g0003 (NAC domain-
containing protein 73), ль82сюп(29 ыгл0ьс 
0сг4олс27ц22, ль0ьс59 сихюй2сюи0 Aло7сио-

о2п хи4ьв, юмго0вюп(23 в сг.в2022 в0ьс2м-
4ь9 лйи0ьм4ь9 о0и4л2. жгсюМи42д в A023 хи-
4г3 6ьхю0 7с2вь820ч л 2.6и4и42п ыьс65 2 
ы2.2миол23 овь9о0в лйи0ьм4ь9 о0и4л2, 24х2-
,2сьвг42п 82ыыиси4ц2гц22 лйи0ьл оьою8ьв 
2, лгл ойи8о0в2и, .г6и8йи42п ольсьо02 сьо0г 
сго0и429.

Iь8сь,4ьи 2.юми42и 28и402ы2ц2сьвг4-
453 хи4ьв-лг4828г0ьв 7ь.вьй20 ,ьйии 0ьм4ь 
ь7си8ий20ч 23 сьйч в ыьс62сьвг422 сг.й2м-
453 ыьс6 сьо0г ю лгсийчоль9 ,ис-.5. Жг.сг-
,ь0лг 6ьйилюйдс453 6гслисьв 7ь.вьй20 юоль-
с20ч оийилц2п лгсийчоль9 ,иси.5 7с2 оь.8г-
422 7сь65Мйи4453 7йг40гц29, 4г7сгвйи4-
453 4г в5сг(2вг42и ль4лси0453 ыьс6 сьо0г 
о .г8г44ь9 0ило0юсь9 8сивио245.
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