
Оболочка семени имеет ключе$

вое значение для сохранения

его жизнеспособности и осуществле$

ния функции прорастания в нужное

время в оптимальных условиях для

развития нового поколения растения.

Свойства оболочки определяют устой$

чивость семени к биотическим и абио$

тическим стрессам [1]. Оболочка се$

мени – ткань материнского растения,

которая формируется из дифференци$

рованных клеток интегумента семяза$

чатка. Во время роста и развития эпи$

дермальные клетки увеличивают тол$

щину клеточной стенки и накапливают

полисахариды в апопласте. Эти поли$

сахариды способны накапливать зна$

чительное количество воды и увеличи$

вать свой объем за счет гидратации,

окружая семя  вязкой слизистой обо$

лочкой. Формирование слизи на семе$

нах (миксоспермия) не носит система$

тического характера у покрытосемен$

ных, но эта черта была отмечена у се$

мян растений, по крайней мере, ста

семейств [2, 3].  Процесс образования

ослизняющейся оболочки семени хо$

рошо изучен у резухи Таля (Arabidopsis

thaliana) [1, 4, 5], что схематически по$

казано на рисунке 1 [6].

Дифференциация тканей оболочки

семени начинается после оплодотво$

рения и заканчивается в момент нача$

ла созревания и накопления запасных

веществ. Дифференциация начинает$

ся со значительного увеличения раз$

мера клеток и центральной вакуоли.

Когда эмбрион входит в фазу глобулы,

гранулы крахмала синтезируются в ци$
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Оценивали частоту встречаемости и наследуемость «A» (ослизняющегося) и «B» (не
слизистого) типов оболочки семян в популяциях B. rapa, происходящих из четырех
географических регионов: Европы, Средней Азии, Китая и Японии. «A» тип оболочки
семян встречался у растений среднеазиатской и японской субпопуляций этого вида,
представленных торией, азиатской репой и группой B. rapa ssp. nipposinica
(L.H.Bailey) Hanelt. В пределах внутривидовых скрещиваний «A» тип оболочки семян
контролировался двумя комплементарно взаимодействующими доминантными
генами, причем генотип зародыша семени оказывал влияние на фенотип материн,
ской ткани оболочки. 



топлазме и накапливаются у дисталь$

ного части клеточной стенки, по мере

превращения ее в торпеду (рис. 1B).

Этот процесс сопровождается отложе$

нием полисахаридов в апопласте на

стыке между радиальными и дисталь$

ными клеточными стенками, и продол$

жается до тех пор, пока эмбрионы не

достигнут в стадии изогнутой семядо$

ли (рис. 1С).  В конце развития семени

гранулы крахмала деградируют, и вто$

ричная клеточная стенка откладывает$

ся на границе цитоплазмы (рис. 1E). 

У резухи Таля признак ослизняю$

щейся оболочки присутствует не у всех

растений, и определяется, по меньшей

мере, одним геном, кодирующим фер$

мент биосинтеза пектина (MUCILAGE$

MODIFIED4) и несколькими транскрип$

ционными факторами влияющими на

него  – APETALA2, TRANSPARENT

TESTA GLABRA1, GLABRA2 [7],

AtDOF4.2 и MYB5  [8], взаимодейству$

ющими с по крайней мере одним спе$

цифичным промотором в тканях обо$

лочки семян [9].  

Семена растений Brassica rapa L.

(турнепс, тория, пак$чой и другие) так$

же имеют два четко различимых типа

оболочки – ослизняющийся и не сли$

зистый [10]. Так называемые семена

«A» типа имеют ясно различимую под

микроскопом регулярную (ячеистую)

структуру эпидермиса, способную бы$

стро адсорбировать воду и набухать,

создавая слой слизи на поверхности

семян. Семена «B» типа с гладким эпи$

дермисом не имеют набухающего при

поглощении воды слоя. Среди других

растений рода Brassica, «А» – тип обо$

лочки семян встречается только среди

европейской суб$популяции B. juncea

Coss. [11] и среди дикорастущих видов

B. barrelieri Janka, B. robertiana J.Gay,

B. tornefortii Gouan  и др. [12]. 

При изучении гибридных популяций

японских реп, полученных от скрещи$

вания сортов с «A» и «B» типами семян,

было показано доминирование «A» ти$

па. На основании этих результатов «A»

тип семян был признан исходным или

«диким» признаком, а «B» тип – произ$

водным [13]. При межвидовых скре$

щиваниях растений B. rapa «A» типа

семян с B. juncea или B. carinata

(Brown) («B» тип семян), этот признак

наследовался строго по материнской

линии [12]. Из$за вариации в пределах

одного вида тип оболочки семян рас$

сматривается как важный маркерный

признак, полезный для таксономии и

селекции овощных и масличных куль$

тур B. rapa. Целью данного исследова$

ния было оценить распределение это$

го признака среди коллекции азиат$

ских и европейских образцов B. rapa и

изучить особенности его наследова$

ния в пределах разнообразных популя$

ций этого вида.

MODERN TRENDS IN BREEDING OF VEGETABLE CROPS

н а у ч н о � п р а к т и ч е с к и й   ж у р н а л о в о щ и   р о с с и и   №  4  ( 2 5 ) 2 0 1 4[  59 ]

Рис. 1. Схематическое изображение дифференциации клеток оболочки семени

резухи Таля [6].

(A) Первоначально, клетки имеют большую вакуоль, оттесняющую цитоплазму

к краям клетки. 

(B) В стадии сердечка формируются крахмальные зерна

(C) В стадии торпеды слизистые полисахариды накапливаются в апопласте.

(D) Центральная колонна цитоплазмы заполнена гранулами крахмала. 

(E) Цитоплазматическая колонна заполнена материалом вторичной клеточной

стенки, который также откладывается вдоль основания клетки и радиальной

стенки клетки. Цитоплазма уменьшается, крахмальные зерна деградируют. 

(F) Клетки отмирают к моменту созревания семени, и семя теряет воду за счет

дегидратации  слизистых полисахаридов, которые тонким слоем располагают$

ся вокруг центральной колонны цитоплазмы. 

(G) При увлажнении полисахариды набухают и давят на дистальную часть пер$

вичной клеточной стенки.

(H) Дистальная стенка клетки разрушается под давлением увеличившихся в

объеме полисахаридов, которые выходят наружу, образуя слизистый слой на

поверхности семени. 
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1. Происхождение образцов B. Rapa и тип оболочки семян

A – «A» тип семян, B – «B» тип, AB и «A»BA – смешанный тип с преобладанием «A» или «B».  
ЕВР, Европа и Россия, ЯП, Япония, КИТ, Китай, САЗ, Средняя Азия, включая Индию и Непал. 
ТОС, тип оболочки семян; ЧАТ, частота А типа оболочки семян.

Образец Подвид Происхождение ТОС ЧАТ, %

Swan, C\472, C\473, C\476, Oshita kanamachi,
Kuronami, Sugulruna, Yori

rapa    ЯП A 100.0

Shogoin oomaru $ $ AB 69.0

Someya $ $ AB 80.0

Green Globe, Purple Top, Leilainder, Milan white,
Petrovskaya 01, ..., 12

$ ЕВР B 0

Сурепка, 01, ….23 campestris ЕВР B 0

93\292, 94\85 $ КИТ B 0

Siroguki Sensuji nipposinica ЯП A 100.0

Mizuna 94\210 $ ЯП AB 76.0

Mizuna 91\155, 85\502 $ $ B 0

Tooka $ $ AB 67.0

Wase nagasaki, Rijusai, 91\5, 87\410 narinosa КИТ B 0

Xi fu, Osaka Shirona, Shinajuma, Tango Chihili, 91\
340, 94\158, 93\8, 92\13, 93\7, 93\4, 94\157,
93\36, 87\413, 94\190, 94\224, 95\100, Men
yaku

pekinensis КИТ B 0

1231 $ $ AB 26.0

Shiki Sei, 88\22, 87\356, 94\208, 87\411, Aomi,
Mei quing choi

chinensis $ B 0

Hon\tsai\tai, Hong\kong, 91\333, 91\23, 92\563 parachinensis $ B 0

Toria 1, 3159, 3170, 3174 dichotoma САЗ A 100.0

3091 $ $ AB 71.0

3096 $ $ AB 62.5

3124 $ $ BA 26.3

3161 $ $ BA 31.0

3163 $ $ AB 70.0

3166/1 $ $ BA 27.0

3166/2 $ $ BA 29.5

3167 $ $ AB 58.0

3171 $ $ AB 54.0

3172 $ $ AB 79.0

3177 $ $ BA 28.6

3181 $ $ BA 39.0

3188 $ $ BA 45.0

3197 $ $ AB 87.0

3198 $ $ AB 95.0

85\247, 3103, BRrc $ $ B 0



Методы и материалы

Семена 112 образцов B. rapa (табл.

1), собранных в четырех разных реги$

онах: Европе, Средней Азии (включая

Пакистан и Непал), Китае и Японии,

были предоставлены лабораторией

селекции крестоцветных Националь$

ного института овощных, декоратив$

ных культур и чая (Япония) и Всерос$

сийским НИИ селекции и семеновод$

ства овощных культур. Названия, так$

сономическая принадлежность и про$

исхождение образцов приведены в

таблице 1. Тип оболочки семян опре$

деляли путем визуальной оценки со$

стояния эпидермиса семян, погру$

женных в деионизированную воду на

30 секунд. Как минимум 150 семян

было обследовано для каждого об$

разца. Частота встречаемости семян

«A» типа приведена в таблицах 1 и 2.

Семена F1 гибридов репы Just

Right, Tokyo Cross и сорта Seven Green

Top были предоставлены компанией

Таки, Япония. Растения репы Just

Right, Seven Green Top, White Milan,

Leielander, Yorii, дигаплоидной линии

пекинской капусты (B. rapa ssp.

pekinensis) G006, образцов тории (B.

rapa ssp. dichotoma) 3091, 3177, 85$

247 и B. rapa ssp. parachinensis 91$333

были самоопылены и скрещены в бу$

тонах между собой, как показано в

таблицах 3 и 4. 

Результаты и обсуждение

При оценке типа оболочки семян был

выявлен полиморфизм внутри образцов,

подвидов и географических групп (табл.

1). Европейские образцы, включая тур$

непс, репу и сурепку (B.rapa ssp. rapa,

B.rapa ssp. campestris (L.) A.R. Clapham)

имели исключительно семена «B» типа.

Растения пак$чой, тай$тсай, хонг$тсай$

тай, тсай$шин (B. rapa ssp. chinensis (L.)

Halnet, B.rapa ssp. narinosa (L.H. Bailey)

Hanelt, B.rapa ssp. parachinensis (L.H.

Bailey) Hanelt) и большинство пе$тсай (B.

rapa ssp. pekinensis (Lour.) Halnet) сортов

также имели семена только «B» типа. На$

против, азиатская репа (B. rapa ssp.

rapa), японские листовые овощи мизуна,

мибуна (B. rapa ssp. nipposinica (L.H.

Bailey) Hanelt) и тория (B. rapa ssp.

dichotoma (Roxb.) Hanelt) имели преоб$

ладающий «A» тип оболочки семян (табл.

1 и 2).  Гибриды F1, полученные от роди$

телей с контрастным типом оболочки се$

мян, всегда имели тип семян аналогич$

ный материнской форме (табл. 3). Среди

популяций F2, полученных в результате

скрещивания сортов азиатской реп

Sugurina и Yorii («A» тип семян) с евро$

пейскими репами Milan White и Leielander

(«B» тип семян), не было обнаружено ни

одного семени «B» типа. Аналогично не

было обнаружено ни одного семени «A»

типа в F2 популяциях, полученных от ре$

ципрокных комбинаций («B» х «A»). Оче$

видно, что в этих случаях тип оболочки

семян полностью определялся материн$

ским фактором (геном). Скрещивание

растений с семенами «B» типа между со$

бой, как и ожидалось, не приводило к по$

явлению «A» типа.

91$333, B. rapa ssp. parachinensis. A –

«A» тип семян, B – «B» тип, сегрегация по

типу семян внутри популяций не была

обнаружена; Нд, нет данных

Согласно информации, предостав$

ленной компанией Таки, родительские

линии F1 гибрида Just Right имели семе$

на разных типов, но F1 был представлен

только семенами «A» типа. Сегрегация в

F2 популяции была близкой к 9:7, что

предполагает участие двух доминантных

генов в эмбрионе с комплементарным

взаимодействием, названных далее A1 и

A2, и определяющих тип «A» оболочки

семян в материнской ткани оболочки

семени.  Таким образом, в популяции

B. rapa тип оболочки семян определял$

ся как материнскими (пока не выявлен$

ными), так и отцовскими генами, что

предполагает участие регуляторных

белков (транскрипционных факторов)

эмбриона в формировании фенотипа

оболочки семени по примеру растений

резухи Таля [7]. 

Когда семена с оболочкой «A» типа

были впервые обнаружены у B. rapa ssp.

nipposinica и азиатской репы, возникла

гипотеза о новообразованном признаке,
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ЧО � число изученных образцов, ЧАТ � частота образцов с «A» типом семян, %, 
ЧГ � средняя частота ‘A» типа семян среди образцов группы, %.

2. Распределение типа оболочки семян в географических группах  B. rapa.

Регион Подвид
Тип оболочки 

семян
ЧО

ЧАТ,
%

ЧГ, 
%

Европа rapa, campestris B 39 0 $

Средняя Азия dichitoma AB 22 86.3 63.3

Япония
nipposinica

(включая rapa) AB 15 95.7 75.2

Китай

parachinensis
chinensis

pekinensis
narinosa

B
B

B(A)
B

6
7

19
4

0
0

5.3
0

$
$

26.0
$



свойственном только японской популя$

ции этого вида  [12]. Тип оболочки семян

позволил надежно разделить азиатские

репы и интродуцированные в Японии

европейские турнепсы [14, 15].  Вид B.

rapa включает в себя морфологически

разнородные и географически разде$

ленные подвиды. Подвиды среднеази$

атского происхождения – масличные то$

рия и желтый сарсон B.rapa ssp. trichu$

laris считаются близкими к европейской

популяции, представленной турнепсом,

репой, рапсом и сурепкой. Восточно$

азиатские листовые овощи (B.rapa ssp.

chinensis и др.) считаются группой, на$

иболее удаленной от гипотетического

прародителя [16]. Подвиды B. rapa были

определенны в основном на основе раз$

личий строения хозяйственно использу$

емых частей растения: корнеплода, лис$

тьев и соцветия. В общем, они совпада$

ют с генетическими, или точнее, биогео$

графическими группами, которые эво$

люционировали в течении длительного

периода изоляции, адаптации к различ$

ным условиям среды и отбора для опре$

деленного способа использования че$

ловеком [16, 17]. Нередко растения со

сходной морфологией, но разным гео$

графическим и филогенетическим про$

исхождением, зачисляются в один под$

вид. Например, европейский турнепс и

азиатская репа объединяются в подвид

B. rapa ssp. rapa. Наиболее показатель$

ным примером такого искусственного

слияния является группа B. rapa ssp.

campestris, представленная зачастую

одичавшими растениями типичных для

конкретного региона культурных форм

вида. Часто растения, близкие друг дру$

гу по документированному происхожде$

нию и генетическим маркерам, разно$

сятся в разные подвиды на основании

различия по тем же самым хозяйственно

ценным признакам, контролируемым

одним$двумя генами. Примером такого

разделения является рапс (B. rapa ssp.

oleifera), отобранный из западноевро$

пейского турнепса [17]. 

Наивысшая частота семян «A» типа

была обнаружена среди растений сред$

неазиатской популяции. По мнению

Синской [18] и других исследователей

[17] эта популяция представляет собой

наиболее древнюю из сохранившихся

до наших дней группу культурных расте$

ний B. rapa.  Азиатские репы и отобран$

ные из них японские листовые овощи ка$

буна, мизуна и  мибуна  (B. rapa ssp. nip�

posinica) с семенами «A» типа (К. Хида,

неопубликовано) признаются родствен$

ными примитивным афганским и индий$

ским репам [13, 14, 18]. Последние со$

ставляют одну генетическую популяцию

с торией [17]. Семена «A» типа были так$

же обнаружены у одного из образцов

пе$тсай (пекинской капусты). Предыду$

щими исследователями было обнару$

жено незначительное число «A» семян в

популяции хонг$тсай$тай (B. rapa ssp.

parachinensis) [12, 19]. Сведения о про$

исхождении пе$тсай и хонг$тса$тай про$

тиворечивы. Так как они имеют ряд об$

щих биохимических и молекулярных

маркеров с азиатской репой и торией

[17, 20], возможно, что пе$тсай возник в

результате прямого отбора из азиат$

ской репы или после её гибридизации с

пак$чой (B. rapa ssp. chinensis), а хонг$

тсай$тай – как гибрид между пак$чой и

масличными растениями, родственны$

ми тории. 

Присутствие фенотипически ней$

трального  признака, контролируемого

комплексом генов, в географически

удаленных популяциях дает подтвер$

ждение идее о филогенетической связи

азиатских (японских) реп с центрально$

азиатской популяцией B. rapa. Напро$

тив, южно$китайская популяция B. rapa

не является прямым прародителем

японских листовых овощей B. rapa ssp.

nipposinica. Вторичное сходство некото$

рых генетических и морфологических

признаков этих популяций могло бы

быть объяснено конвергенцией в сход$

ной эколого$географической зоне. На

основании сходства генетических при$

знаков и общего происхождения, было

СОВРЕМЕННЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ СЕЛЕКЦИИ ОВОЩНЫХ КУЛЬТУР
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Just Right, Seven Green Top, White Milan, Leielander, Yorii, сорта репы; 
G006, дигаплоидная линия пекинской капусты; 3091, 3177, 85�247, образцы тории;
91�333, B. rapa ssp. parachinensis. A � «A» тип семян, B – «B» тип, 
сегрегация по типу семян внутри популяций не была обнаружена; Нд, нет данных

3. Наследование типа оболочки семян у внутривидовых гибридов B. rapa.

Популяция Тип оболочки семян родителей, F1 и F2

t: :u F1 F2

Just Right F1 x Seven Top Green A B A A

Seven Top Green x Just Right F1 B A B B

Sugulrina x Milan white A B A A

Yori x Milan white A B A A

Milan white x Yori B A B Нд

Yori x Leielander A B A A

3091 x G006 A B A Нд

G006 x 3091 B A B B

3177 x G006 A B A Нд

G006 x 3177 B A B Нд

G006 x 85\247 B B B B

85\247 x G006 B B B B

G006 x 91\333 B B B Нд

91\333 x G006 B B B Нд



бы разумным перенести азиатскую

группу реп из подвида B.rapa ssp. rapa в

B. rapa ssp. nipposinica.  

Поскольку ни один из изученных 68

образцов B. napus, представляющих Ев$

разийскую популяцию от Великобрита$

нии до Японии, не имел семян «A» типа

(данные не приведены), гипотетический

диплоидный прародитель c геномом АА

для амфидиплоида B. napus [16] вероят$

нее всего не происходит из центрально$

азиатской популяции B. rapa.  Вероятно,

что синтез этого вида произошел в ре$

зультате гибридизации B. oleracea с уже

одомашненной популяцией B. rapa с се$

менами «B» типа.

Мы планируем провести анализ на$

личия и роли генов, контролирующих на$

следование гомологичного признака у

растений резухи Таля [7, 8]  в популяции

B. rapa, расщепляющейся по типу се$

мян. Поскольку тип оболочки семени

тесно связан у растений с продолжи$

тельностью жизни семян (скоростью

биологического старения), знергией

прорастания,  адаптивностью к прорас$

танию в условиях дефицита влаги в поч$

ве [21], то он является желательным

признаком у овощных и масличных куль$

тур вида B. rapa. 

MODERN TRENDS IN BREEDING OF VEGETABLE CROPS
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Данные по родительским линиям предоставлены компанией Таки.
A – «A» тип семян, B  – «B» тип.

4. Наследование типа оболочки семян в потомстве репы  Just Right.

Популяция Число семян типа:
Ожидаемое

соотношение
P>

A B Всего A:B

Родительская линия 1 100 0 100 $ $

Родительская линия 2 0 100 100 $ $

F1 Just Right 150 0 150 $ $

Just Right  F2 282 198 480 270:210 (9:7) 0.75


