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Cleaved Amplified Polymorphic Sequences (CAPS) 
markers are applicable in a wide range of tasks  
in plant biology. They have been developed for plant 
genetics and breeding and become especially useful. 
This mini-review analyzes information about  
the application of CAPS markers within the past 
3–5 years. In the presented study, special attention 
is focused on CAPS markers linked with genes 
controlling important agricultural traits in different 
crops. The main principles of the development  
and analysis of CAPS markers, as well as advantages 
and disadvantages of this type of molecular markers, 
are briefly outlined in the beginning of this review. 
CAPS markers are based on PCR amplification  
of DNA fragments with specific primers followed  
by digestion with restriction enzymes and separation 
of the products in agarose gel. Functional CAPS 
markers can be developed on the known sequence 
of a gene of interest for the analyses of its structure, 
function, expression, and regulation. CAPS closely 
linked to the gene of interest are especially helpful  
for Marker-Assisted Selection, and they are widely 
used in the breeding of wheat, barley, soybean,  
potato, tomato, and other crops for tolerance  
to various pathogens. CAPS markers are often used  
for the preparation of genetic maps and fine mapping 
of studied genes. For some plants, first molecular-
genetic maps were prepared using CAPS. This method 
was also successfully used for the mapping of both 
individual genes and QTLs controlling such important 
traits as plant growth habit, grain quality, and tole-
rance to pathogens in cereals, as well as the shape  
of tomato fruit. CAPS have important applications  
in the analyses of genetic polymorphism and phylo-
geny, particularly, in closely related species. Thus, CAPS 
are an effective tool for molecular-genetic research 
and plant breeding.
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Возможности CAPS-маркеров (Cleaved Amplified Polymorphic 
Sequences – полиморфизм рестрикционных фрагментов 
амплифицированной ДНК) для решения широкого спектра задач 
биологии растений способствовали их широкому использованию 
в последние годы в генетике и селекции растений. В данном 
обзоре проведен анализ результатов применения CAPS-маркеров 
за последние 3–5 лет. Особое внимание уделено работам, 
связанным с изучением генов, контролирующих хозяйственно 
важные признаки у различных видов растений, а также примерам 
использования CAPS-маркеров в селекции растений. Обсуждение 
данных работ предваряется упоминанием основных принципов 
разработки и анализа CAPS-маркеров, а также рассмотрением 
достоинств и недостатков данного класса ДНК-маркеров. 
Использование CAPS-маркеров основано на амплификации 
фрагмента ДНК при помощи ПЦР со специфическими праймерами 
и дальнейшем гидролизе с помощью эндонуклеаз рестрикции, 
продукты которого разделяются с помощью электрофореза  
в агарозном геле. Функциональные CAPS-маркеры разрабатывают 
на основе известной нуклеотидной последовательности 
изучаемого гена для характеристики его строения, функции, 
экспрессии и регуляции. CAPS-маркеры, основанные на фраг-
ментах ДНК, тесно сцепленных с изучаемыми генами, особенно 
полезны для маркер-ориентированной селекции (Marker-Assisted 
Selection, MAS) и широко используются в отборе на устойчивость 
пшеницы, ячменя, сои, картофеля, томатов и других культурных 
растений к фитопатогенам. CAPS-маркеры часто применяют  
при создании генетических карт, а также для точной локализации 
изучаемых генов. С их использованием были впервые созданы 
молекулярно-генетические карты некоторых видов растений  
и картирован целый ряд генов и локусов количественных 
признаков (QTL), контролирующих тип развития растений, 
устойчивость к фитопатогенам, качество зерна (у некоторых  
видов злаков) и форму плодов (у томата). Важное применение 
CAPS-маркеры находят в филогенетических исследованиях,  
при изучении генетического полиморфизма, особенно у близких 
видов. Таким образом, CAPS-маркеры представляют собой 
эффективный инструмент как в молекулярно-генетических 
исследованиях, так и в селекции растений.
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Молекулярные маркеры играют огромную роль в 
изучении наследования генов и их аллельного 
состояния, используются для анализа генети-

ческого полиморфизма и филогенетических отношений 
между видами, популяциями и отдельными индиви-
дуумами, а также с целью выявления маркеров, тесно 
сцепленных с генами, контролирующими хозяйственно 
ценные признаки растений. В настоящее время существу-
ет огромное количество различных типов молекулярных 
маркеров, и их число постоянно увеличивается вместе с 
достижениями современных технологий и знаниями об 
отдельных генах и геномах растений в целом (Mohan et 
al., 1997; Хлесткина, Салина, 2006; Semagn et al., 2006;Semagn et al., 2006; et al., 2006; 
Henry, 2013; Poczai et al., 2013; Salgotra et al., 2014). 
Задачей настоящего мини-обзора является анализ опуб-
ликованных данных о разработке и применении един-
ственной группы молекулярных маркеров, CAPS (Cleaved  
Amplified Polymorphic Sequences – полиморфизм ре-
стрикционных фрагментов амплифицированной ДНК),  
в генетических и селекционных исследованиях у различ-
ных видов растений.

Принцип действия CAPS-маркеров
CAPS-маркеры представляют собой обособленную группу 
хорошо изученных и успешно применяемых (особенно 
в биологии растений) маркеров. Прицип работы CAPS-
маркеров достаточно прост и основан как минимум на 
трех последовательных этапах: 1) проведение ПЦР со 
специфическими праймерами; 2) гидролиз фрагментов 
амплификации (ампликонов) с помощью эндонуклеаз 
рестрикции и 3) последующее разделением продуктов 
гидролиза в агарозном геле. По сути, принцип действия 
CAPS-маркеров объединяет широко распространенный 
метод ПЦР с классическим методом ПДРФ (полимор-
физм по длине реcтрикционных фрагментов – Restriction 
Fragment Length Polymorphism, RFLP), но основан на 
амплификации небольшого фрагмента ДНК вместо ис-
пользования всего генома (Heubl, 2010, 2013; Lu et al., 
2010; Hu et al., 2014).

Первая публикация с описанием и применением CAPS-
маркеров у арабидопсиса положила начало использова-
нию этих маркеров у разных видов растений (Konieczny, 
Ausubel, 1993). С тех пор данный метод проверяли, адап-
тировали и использовали на различных представителях 
царства растений, в результате чего появились многочис-
ленные модификации и изменения CAPS-анализа, более 
подходящие для решения тех или иных задач (Heubl, 2013; 
Hu et al., 2014; Liu et al., 2014). Подробнее основные прин-
ципы создания и работы CAPS-маркеров представлены на 
рисунке (см. Дополнительные материалы 11).

В настоящее время, когда метод ПЦР стал широко 
доступным, а в любой молекулярно-генетической ла-
боратории ПЦР является необходимой составляющей, 
проведение первого этапа для изучения CAPS-маркеров 
не представляет особого труда. Для изучения определен-
ных генов, которые в научной литературе часто называют 
«генами интереса» (ГИ), разрабатываются и используются 
специфические праймеры. Наиболее часто разработка 
1 Дополнительные материалы см. в Приложении 3 по адресу�� http��//www.
bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2015-06/appx3.pdf

праймеров основана на знании последовательности нук-
леотидов в экзонах, которые являются более консерва-
тивными для ГИ. Поэтому желательно, чтобы фрагменты 
амплификации содержали интрон, в котором с большей 
вероятностью можно обнаружить полиморфизмы (Lee 
et al., 2012; Lim, Ha, 2013 и Доп. материалы 1). Тем не 
менее CAPS-маркеры можно успешно разрабатывать на 
любых фрагментах генома. Разработка праймеров может 
быть проведена на основе использования нуклеотид-
ных последовательностей, опубликованных в открытой 
печати, доступных из баз данных, а также полученных 
в собственных экспериментах (Liu et al., 2012, 2014; 
Hu et al., 2014; Ince et al., 2014; Ui et al., 2015). Стоит 
отметить, что ампликон сам по себе как продукт амп-
лификации может быть полиморфным по длине, если в 
нем присутствуют инсерции или делеции нуклеотидов 
(как правило, в интронной части генов или в межгенных 
некодирующих районах). Очевидно, что чем больше ин-
серция или делеция в ампликоне ГИ, тем легче и точнее 
идентифицировать ее при разделении в геле. Однако такой 
полиморфизм называется аллель-специфической ПЦР 
(АС-ПЦР – Allele-specific PCR, AS-PCR) и имеет лишь кос-
венное отношение к CAPS-маркерам, так как небольшие 
по размеру инсерции или делеции, трудно различимые 
при разделении продуктов амплификации в геле, можно 
использовать для поиска специфической эндонуклеазы 
и дальнейшей разработки эффективного CAPS-маркера 
(Heubl, 2013). Таким образом, амплификация специфи-
ческого фрагмента ГИ как первый этап создания CAPS-
маркера представляет собой обычную ПЦР (см. Доп. мате- 
риалы 1).

Главной особенностью второго этапа (применение 
эндонуклеаз) является частота различий в нуклеотидной 
последовательности между изучаемыми образцами ДНК, 
которая зависит от их биологических особенностей. В 
основном такие различия между образцами представ-
ляют собой однонуклеотидный полиморфизм (Single 
Nucleotide Polymorphism, SNP), а также инсерции или 
делеции (Insertion-Deletion, InDel) (Хлесткина, Салина, 
2006; Jehan, Lakhanpaul, 2006; Hazarika et al., 2014; Wu 
et al., 2014; Jiang et al., 2015). �астота таких изменений 
в ДНК в значительной мере зависит от вида растений и 
популяции, а также от ГИ и даже от положения амплико-
на в геноме (интрон, экзон или некодирующие районы). 
Очевидно, что чем выше частота изменений в изучаемых 
образцах, тем проще и удобнее разработать эффективный 
CAPS-маркер.

Главной особенностью создания и использования 
CAPS-маркеров является то, что генетические изменения 
в нуклеотидной последовательности должны затрагивать 
сайты распознавания эндонуклеаз (см. Доп. материалы 1).  
В простейшем случае образец амплификации, у кото-
рого присутствует сайт рестрикции, после обработки 
специфической эндонуклеазой будет представлен двумя 
фрагментами, в то время как полиморфный образец с 
измененным сайтом распознавания эндонуклеазы после 
такой же обработки будет представлен единственным 
фрагментом. Суть CAPS-маркеров как раз и состоит в 
обнаружении таких измененных сайтов рестрикции на 
ампликоне (Heubl, 2013).
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Стоит отметить, что если в изучаемом ампликоне слиш-
ком много измененных сайтов рестрикции, то следует 
проводить работу по их оптимизации и выбору наиболее 
удобного CAPS-маркера или более дешевой эндонуклеа-
зы. Однако работа становится более сложной при незначи-
тельном полиморфизме и ограниченном выборе эндонук-
леаз, а также невозможной, если полиморфные изменения 
вообще не затронули сайты распознавания эндонуклеаз. 
В последнем случае была разработана модификация 
основного метода, dCAPS (derived CAPS), при котором 
предстоит разработать новые праймеры, преобразующие 
сайты рестрикции (Neff et al., 1998; Li et al., 2012, 2014).

Для точного определения генетических изменений в 
сайтах распознавания эндонуклеаз крайне желательно 
провести секвенирование амплифицированных фрагмен-
тов (Lu et al., 2010, 2013; Nakatsuka et al., 2012; Bogacki 
et al., 2013 и Доп. материалы 1). После этого вопрос об 
идентификации и выборе оптимального фермента рес-
трикции становится чисто техническим (Hazarika et al., 
2014). Однако, как показывает практика, при отсутствии 
возможности секвенирования также возможно разрабаты-
вать CAPS-маркеры, но в этом случае процесс становится 
более длительным и носит статистический характер. Так, 
например, у многих видов с высокой частотой SNP или 
инсерций/делеций можно проводить предварительную 
проверку на наличие сайтов рестрикции со всеми име-
ющимися эндонуклеазами (Řepková et al., 2009; Liu et al., 
2014). Хотя такой метод не является наиболее оптималь-
ным, он может упростить работу, если сайт распознавания 
хотя бы одной эндонуклеазы оказался полиморфным. Тра-
диционно продукты рестрикции разделяют в агарозном 
или полиакриламидном геле, но современные технологии 
позволяют использовать капиллярный электрофорез про-
дуктов, помеченных флюоресцентной меткой (Perovic 
et al., 2013). Такой метод значительно ускоряет процесс 
идентификации фрагментов рестрикции у CAPS-маркеров 
в гораздо большем числе образцов.

Таким образом, в большинстве случаев при правильном 
выборе фрагмента амплификации практически у любого 
вида растений и при сравнении любых форм можно обна-
ружить, разработать и с успехом применять CAPS-марке-
ры для молекулярно-генетических исследований.

Достоинства и недостатки  
метода CAPS-маркеров
Более чем за 30 лет, прошедших с момента появления 
CAPS-маркеров, стали очевидны как преимущества, так и 
ограничения их использования. Одним из самых важных 
положительных качеств является кодоминантный тип их 
наследования, при котором не только гомо-, но и гетеро-
зиготные генотипы четко отличаются друг от друга (см. 
Доп. материалы 1). Очень часто данное преимущество 
может иметь решающее значение для генетических иссле-
дований, при которых CAPS-маркеры можно использовать 
как дополнительное средство для более точного анализа. 
Так, например, DArT (Diversity Arrays Technology)-мар-
керы являются чрезвычайно эффективным методом для 
картирования ГИ (Kilian et al., 2005; Akbari et al., 2006), 
но они имеют доминантную природу, в связи с чем не 
могут быть выявлены отличия между гомозиготными ге-

нотипами с доминантными аллелями и гетерозиготными 
генотипами. Поэтому область локализации ГИ насыщают 
дополнительными маркерами, имеющими кодоминантный 
тип наследования (Akbari et al., 2006; Park et al., 2013). По 
этой же причине многие генетические карты основаны 
на объединении различных типов маркеров с максималь-
ным разрешением и удобством для работы (Carlier et al., 
2012; Gautami et al., 2012; D’Agostino et al., 2013; Hu et 
al., 2013; Gonzalez-Cendales et al., 2014; Jahani et al., 2014;  
Liu et al., 2014).

Другим преимуществом CAPS-маркеров является от-
сутствие необходимости использования дорогостоящего 
и сложного оборудования. Действительно, как отмечено 
выше, непосредственно для работы с CAPS-маркерами 
требуется лишь обычное оборудование для проведения 
ПЦР, термостат для гидролиза продуктов ПЦР и аппарат 
для электрофоретического разделения продуктов ПЦР 
в агарозном геле. Для сравнения, многие современные 
подходы, основанные на данных полного или частичного 
секвенирования геномов растений, невозможно применять 
без использования сложного, автоматизированного и доро-
гостоящего оборудования (Mammadov et al., 2012; Bevan,Bevan,, 
Uauy, 2013; Neelam et al., 2013; Wang et al., 2014)., 2013; Neelam et al., 2013; Wang et al., 2014).

Немаловажным преимуществом CAPS-маркеров  
является простота идентификации получаемых резуль-
татов, так как продукты гидролиза четко представлены 
всего одним или несколькими фрагментами в геле, а ин-
терпретация результатов настолько проста, что доступна 
обслуживающему персоналу и студентам (см. Доп. мате-
риалы 1).

Тем не менее очевидны и ограничения при разработке 
и применении CAPS-маркеров. В первую очередь, к ним 
можно отнести отсутствие возможности автоматизиро-
вать трехэтапный процесс анализа на уровне среднего 
по сравнению с другими типами ДНК-маркеров (ПЦР, 
гидролиз и электрофорез), а также стоимость самого ана-
лиза. Последнее в основном связано с высокими ценами 
на некоторые уникальные и дорогостоящие эндонукле-
азы и, разумеется, оптимизация выбора необходимой и 
недорогой эндонуклеазы для гидролиза может оказаться 
решающей для данного метода.

Следует также отметить, что CAPS-маркеры менее 
приемлемы для высокопродуктивной автоматизированной 
системы, например, с использованием роботов. Исключе-
ние могут составлять заранее проверенные CAPS-марке-
ры, для которых ПЦР и последующий гидролиз можно 
проводить в планшетах на 96 образцов или в системе 
«Multiplex» одновременно с несколькими парами прайме-
ров, помеченными разными флюоресцентными метками, 
и капиллярным разделением продуктов амплификации и 
гидролиза (Perovic et al., 2013).

Совместимость CAPS  
с другими молекулярными маркерами
В последнее время наблюдается быстрый прогресс в ра-
ботах по полному секвенированию геномов. К полностью 
секвенированным видам (арабидопсис и рис) в ближайшее 
время ожидается добавить такие хозяйственно важные 
виды, как ячмень, сорго, рапс, соя и многие другие. 
Какие новые возможности дает это исследователям при 
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разработке и использовании CAPS-маркеров? На основе 
данных полного или частичного секвенирования генома 
можно гораздо проще и точнее разрабатывать праймеры 
для ГИ и наиболее точно подбирать эндонуклеазы для 
гидролиза продуктов амплификации. В результате эффек-
тивность CAPS метода значительно повышается.

Несмотря на свою специфику, CAPS-маркеры успешно 
дополняют другие молекулярные маркеры (Salgotra et 
al., 2014). Современные научные технологии быстро и 
активно развиваются, но это не отрицает возможности 
использования ранее разработанных методов. Так, напри-
мер, классические маркеры RFLP связаны с трудоемкимRFLP связаны с трудоемким связаны с трудоемким 
и дорогостоящим анализом, требующим применения 
радиоактивной метки. Однако для некоторых случаев он 
оказывается совершенно незаменимым. В то же время 
популярный в последние годы метод секвенирования 
следующего поколения (Next Generation Sequencing, 
NGS) основан на секвенировании и использовании 
огромного количества выделенных SNP (Single Nucleo-Nucleo-
tide Polymorphism – однонуклеотидный полиморфизм). Polymorphism – однонуклеотидный полиморфизм). 
Например, у пшеницы их число уже доведено до 90 000 
(Wang et al., 2014) и продолжает постоянно расти. Очень 
часто CAPS-маркеры разрабатывают на основе техноло-
гии NGS-SNP, являющейся чрезвычайно результативным 
методом, особенно для маркер-ориентированной селекции 
(Marker-Assisted Selection, MAS) (Jun et al., 2012; Poczai et 
al., 2013; Salgotra et al., 2014). Специально для работы с 
SNP была создана роботизированная система «KASPar», 
что позволило выделить эффективные CAPS-маркеры 
к генам устойчивости к листовой ржавчине у пшеницы 
(Neelam et al., 2013) и маркеры для анализа геномов у 
томатов (D’Agostino et al., 2013) и цитрусовых (Hazarika 
et al., 2014).

В настоящее время в разработке CAPS-маркеров ис-
пользуют генотипирование на основе отдельных нуклео-
тидных последовательностей (Genotyping-by-Sequencing, 
GBS) (Salgotra et al., 2014) или результаты полного секве-
нирования генома (Whole Genome Sequencing, WGS), как, 
например, показано на сое (Jun et al., 2012) и у модельного 
злакового растения Brachypodium (Cui et al., 2012). При 
этом исследователю остается только найти генетический 
фрагмент, на котором локализован ГИ. На указанных 
выше примерах с помощью CAPS-маркеров, успешно 
разработанных на основе данных полного секвенирования 
геномов, показана точная локализация генов устойчи-
вости к мучнистой росе у сои (Jun et al., 2012) и к вирусу 
штриховатой мозаики у Brachypodium (Cui et al., 2012). 
Метод анализа SNP, например, с помощью технологии 
«Illumina GoldenGate», оказался весьма эффективным и 
удобным для разработки новых CAPS-маркеров у разных 
растений (Cui et al., 2012; Hofmann et al., 2013). Весьма 
впечатляющими оказались результаты разработки 2458 
эффективных CAPS-маркеров на основе высокопродук-
тивной технологии «IlluminaHiSeq 2000» у арбуза. При 
этом около половины разработанных CAPS-маркеров 
оказались полиморфными и удобными для дальнейших 
генетико-селекционных исследований, что примерно в 12 
раз превышало число маркеров, разработанных во всех 
предшествующих исследованиях, проведенных на данном 
виде растений (Liu et al., 2014).

Для успешной разработки новых CAPS-маркеров на 
различных растениях успешно применяют другие тех-
нологии, такие как высокоточный анализ кривой плав-
ления при амплификации (High-Resolution Melting Curve 
Analysis) (Jun et al., 2012; Kim et al., 2013; Tan et al., 2013), 
которые можно адаптировать к роботизированной системе 
в планшетах на 384 образца (Jun et al., 2012), а также к 
методу микрокапиллярного электрофореза с флюоресцент-
ной меткой (Perovic et al., 2013).

Примеры использования CAPS-маркеров  
в биологии растений
Обширная информация по изучению, разработке и приме-
нению CAPS-маркеров у разных видов растений за послед-
ние годы представлена в таблице (см. Доп. материалы 2),  
а также изложена в недавно опубликованной книге (см. 
Доп. материалы 3).

Все данные по разработке и использованию CAPS-
маркеров, представленные в таблице, можно разделить 
на три группы, в зависимости от целей исследования и 
доступности нуклеотидных последовательностей. Пер-
вую группу составляют наиболее продвинутые работы 
по созданию функциональных маркеров, основанных на 
известных нуклеотидных последовательностях (полных 
или частичных) ГИ. Отличительной особенностью данной 
группы является небольшое количество используемых 
CAPS-маркеров (2–3), так как этого достаточно, если 
разработанные маркеры функциональны и основаны на 
данных о нуклеотидных последовательностях изучаемых 
генов. В данной группе CAPS-маркеры используют для 
изучения строения, функции, экспрессии и регуляции ГИ, 
а также фенотипического проявления ГИ на растениях. В 
таблице (Доп. материалы 2) приведены лишь некоторые 
примеры таких функциональных CAPS-маркеров, разра-
ботанных и успешно применяемых на различных видах 
растений. В этой группе представлены функциональные 
CAPS-маркеры, основанные на данных о нуклеотидных 
последовательностях генов, контролирующих признаки 
качества зерна, такие как устойчивость крахмала к пере-
вариванию (Yang et al., 2012), пониженное содержание 
фитиновой кислоты у риса (Tan et al., 2013), низкое со-
держание амилозы в зерне сорго (Lu et al., 2013), а также 
вес 1000 зерен у пшеницы (Jiang et al., 2015). Другие функ-
циональные CAPS-маркеры связаны с генами контроля 
биосинтеза пигментов антоцианов в цветках горечавки и в 
зерне риса (Nakatsuka et al., 2012; Lim, Ha, 2013). Гены ус-
тойчивости к токсическому содержанию бора в почве и к 
мучнистой росе легли в основу создания функциональных 
CAPS-маркеров у люцерны (Bogacki et al., 2013) и гороха 
(Santo et al., 2013; Pavan et al., 2014). Стоит отметить, что 
часть работ проведена при исследовании природного по-
лиморфизма в линиях, сортах и популяциях (Nakatsuka et 
al., 2012; Lim, Ha, 2013; Jiang et al., 2015), в то время как 
остальные публикации посвящены изучению мутантов и 
гибридных популяций, полученных на их основе (Yang 
et al., 2012; Bogacki et al., 2013; Lu et al., 2013; Santo et 
al., 2013; Tan et al., 2013; Pavan et al., 2014). В некоторых 
работах приводятся данные по изучению экспрессии ГИ 
(Bogacki et al., 2013; Lim, Ha, 2013), влияния регулятор-
ных генов (Nakatsuka et al., 2012; Lim, Ha, 2013), а также 



2015
19 • 2

209Генетика и селекция растений

CAPS markers in plant biology Y.N. Shavrukov

случаи появления преждевременных «стоп»-кодонов, 
укорачивающих производимый полипептид (Nakatsuka et 
al., 2012; Lu et al., 2013; Santo et al., 2013). В то же время 
во всех исследованиях были идентифицированы изме-
нения в кодирующих районах ГИ, затрагивающие сайты 
рестрикции эндонуклеаз, и авторы успешно разработали 
и использовали функциональные CAPS-маркеры для 
анализа строения и экспрессии ГИ.

При создании функциональных CAPS-маркеров особое 
место занимают работы по изучению генов в гомеоло-
гических группах хромосом мягкой пшеницы (Triticum 
aestivum L.). В целом работать с аллополиплоидными 
видами, к которым принадлежит пшеница, гораздо слож-
нее, чем с диплоидными. Гексаплоидный геном мягкой 
пшеницы состоит из трех геномов, происходящих от 
разных видов, с незначительным полиморфизмом по трем 
гомеологичным копиям у многих генов. Поэтому гораздо 
сложнее обнаружить SNP у мягкой пшеницы, чем у таких 
диплоидных видов, как ячмень. Среди злаков геном пше-
ницы оценивается как один их наименее полиморфных, 
в нем частота обнаружения SNP примерно в 2,3–3,1 раза 
ниже, чем у ячменя (Shavrukov, 2014). Поэтому разра-
ботка CAPS-маркеров у мягкой пшеницы представляется 
особенно сложной задачей, и тем интереснее оказались 
результаты, полученные с помощью CAPS-маркеров на 
огромной коллекции сортов при изучении TaCWI, гена 
инвертазы в клеточной стенке, связанного с признаком 
веса зерна (Jiang et al., 2015). Авторам удалось точно 
локализовать ген на хромосомах 4А, 5В и 5D у разных 
гаплотипов, указать на архаичную генетическую транс-
локацию на хромосомах 4А-5А-7В и выяснить влияние 
направлений отбора по данному признаку за многолетнюю 
историю селекции пшеницы (Jiang et al., 2015). Тетрапло-
идная пшеница содержит только два генома, но работа по 
локализации и анализу ГИ сопряжена с теми же трудно-
стями, что и у мягкой пшеницы. При исследовании дикого 
тетраплоидного вида T. dicoccoides с помощью CAPS-
маркеров ученым удалось успешно идентифицировать, 
локализовать и полностью охарактеризовать гены, конт-
ролирующие такие хозяйственно важные признаки, как 
устойчивость к разным расам штриховатой мозаики (Yr36, 
Yr15 и YrH52) и мучнистой росе (PmG16 и PmG3M) (Raats 
et al., 2014). Успех исследовательской группы выражался 
в создании эффективных CAPS-маркеров, удобных для 
выделения, интрогрессии и контроля ГИ у селекционных 
материалов с использованием дикого вида. Авторы при-
шли к заключению, что CAPS-маркеры могут выступать 
в качестве «простого решения для анализа сложного ге-
нома» (Raats et al., 2014). Это может служить прекрасным 
примером успешной разработки и удачного применения 
CAPS-маркеров для изучения генов пшеницы.

Следующее направление, в котором широко исполь-
зуются CAPS-маркеры, – это MAS (Marker Assisted Selec- 
tion – маркер-ориентированная селекция) по хозяйст-
венно важным признакам. При этом нуклеотидная пос-
ледовательность потенциальных ГИ может оставаться 
неизвестной. В данной группе представлены три обзора, 
посвященные анализу применения CAPS-маркеров для 
практической селекции на разных культурах. Так, напри-
мер, результаты применения CAPS-маркеров в селекции 

трех масличных культур (соя, подсолнечник и рапс) сви-
детельствуют об их высокой эффективности на данной 
группе растений, которые, с ботанической точки зрения, 
принадлежат к совершенно различным семействам – бо-
бовых, сложноцветных и крестоцветных соответственно 
(Miladinović et al., 2014). Автор приводит и анализирует 
многочисленные примеры успешного применения мар-
кер-ориентированной селекции на данных культурах с 
помощью CAPS-маркеров. О практическом применении 
CAPS-маркеров в селекции пивоваренного ячменя по 
различным признакам качества зерна сообщается в статье 
Iimure с соавт. (2014). Очевидно, что такие исследования 
представляют особый интерес для практической селек-
ции, направленной на удовлетворение растущей потреб-
ности в качественном сырье для производства пива, и, 
как видно из статьи, японским селекционерам ячменя 
удалось добиться значительных успехов в его селекции 
с использованием CAPS-маркеров (Iimure et al., 2014). 
Еще одна работа посвящена анализу разработки и при-
менения CAPS-маркеров у трав – райграсса, овсяницы и 
межвидовых гибридов между ними (Miura, 2014). Объект 
исследований в данном обзоре чрезвычайно интересен и 
важен для повышения продуктивности кормов. Однако с 
ботанико-генетической точки зрения, райграсс, овсяница 
и их межвидовые гибриды – очень сложные объекты, с 
особым генетическим контролем самонесовместимости 
и амфиплоидной природой гибридов. Тем интереснее вы-
глядят представленные в статье (Miura, 2014) результаты 
по разработке и успешному применению CAPS-маркеров 
у данных видов трав и их гибридов в маркер-ориентиро-
ванной селекции на устойчивость к болезням и по  при-
знакам продуктивности и развития растений.

При проведении маркер-ориентированной селекции с 
использованием CAPS-маркеров чрезвычайно важной яв-
ляется работа с мутантами табака с низким содержанием 
никотина (Li et al., 2012, 2014). Всемирная организация 
здравоохранения и авторы статьи считают, что в обозри- 
мом будущем, помимо борьбы с курением, больше вни-
мания будет уделено селекции табака с пониженным 
содержанием никотина. Li с соавт. (2012, 2014) приводят 
потрясающие результаты такой маркер-ориентированной 
селекции с использованием CAPS-маркеров на табаке. 
Авторам удалось выделить мутанты табака по трем клю-
чевым генам, контролирующим пониженное содержание 
никонина в листьях, и доказать высокую эффективность 
использования CAPS-маркеров для идентификации дан-
ных мутаций и маркер-ориентированной селекции по ним 
(Li et al., 2012, 2014).

Несмотря на большое разнообразие исследований, 
связанных с применением CAPS-маркеров, основная 
часть этих работ нацелена на селекцию по признакам ус-
тойчивости к вирусам и болезням, а также к гербицидам. 
Однако при разработке CAPS-маркеров ученые решали 
задачи, специфические для каждого исследования и объ-
екта. Например, среди растений сорного дикого сорго 
были выявлены образцы, устойчивые к гербициду FOP. 
После детального анализа было установлено, что все 
устойчивые растения имели точечную мутацию в гене 
ацетил-кофермент-А карбоксилазы, определяющую ус-
тойчивость к гербициду. Это было наглядно подтверждено 
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анализом большого числа образцов с помощью единствен-
ного CAPS-маркера (Scarabel et al., 2014). При изучении 
устойчивости пшеницы к гербициду IMI специально 
разработанный CAPS-маркер позволил точно изучить 
ареал распространения пыльцы с геном устойчивости 
(Beckie et al., 2012). Устойчивость к различным болез-
ням является чрезвычайно важным признаком у разных 
культур, но гены, контролирующие данные признаки, 
как и их нуклеотидные последовательности, остаются 
пока неизвестными. Анализ публикаций, посвященных 
изучению устойчивости к вирусам и грибковым болезням 
(мучнистая роса и фитофтороз) у различных растений: 
репа, соя, дыня, картофель, томат и фасоль (Cho et al., 
2012a; Jun et al., 2012; Kim et al., 2013; Lopez-Pardo et al., 
2013; Panthee et al., 2013; Kumar et al., 2014; Pasev et al., 
2014), позволяет сделать вывод о высокой эффективности 
использования правильно разработанных CAPS-маркеров. 
Это происходит независимо от типа изученного матери-
ала (селекционные линии, сорта, гибриды и популяции 
для картирования, в которых аллели генов устойчивости 
передавались либо от диких видов, либо от выделенных 
генотипов). Поэтому CAPS-маркер-ориентированная се-
лекция по таким признакам остается достаточно важным 
инструментом в селекции растений. Результаты проведен-
ных исследований являются прекрасной иллюстрацией 
анализа CAPS-маркеров и рекомендованы к применению 
в селекции по изучаемым признакам.

Еще одно направление, связанное с широким исполь-
зованием CAPS-маркеров, включает исследования более 
общего плана, такие как составление генетических карт, 
локализация QTL (Quantitative Trait Loci – локусы коли-
чественнных признаков) и вопросы филогенетических 
отношений между изучаемыми образцами (см. Доп. 
материалы 2). Ретроспективу развития исследований 
CAPS-маркеров для изучения мутантов и рекомбинантов у 
модельного растения арабидопсиса хорошо иллюстрирует 
обзор Kato с соавт. (2014). Основной целью работ в дан-
ном направлении является обнаружение максимального 
полиморфизма при использовании CAPS-маркеров. Это 
особенно важно для создания генетических карт (Carlier 
et al., 2012; Gautami et al., 2012; D’Agostino et al., 2013; Hu 
et al., 2013, 2014; Gonzalez-Cendales et al., 2014; Liu et al., 
2014; Raats et al., 2014) и в дальнейшем для более точной 
локализации обнаруженного QTL (Hofmann et al., 2013; 
Jahani et al., 2014; Liu et al., 2014) или потенциального 
ГИ (Azhaguvel et al., 2012; Cho et al., 2012b; Cui et al., 
2012; Song et al., 2012; Bang et al., 2013; Park et al., 2013; 
Chusreeaeom et al., 2014; Sabatini et al., 2014; Ui et al., 
2015). На основе полиморфных маркеров, разработанных 
и представленных в данной группе, были установлены 
молекулярно-филогенетические взаимоотношения между 
изучаемыми образцами у разных видов растений (Amar 
et al., 2011; Hu et al., 2013, 2014; Ince et al., 2014). �рез-
вычайно важное применение CAPS-маркеры нашли для 
определения генетического внутри- и межвидового поли-
морфизма у совершенно различных видов растений (Lee 
et al., 2012; Cheng, Stolt, 2014; Yatabe-Kakugawa, Ootsuki, 
2014). Так, например, эндемичные для Китая виды крапи-
вы (Boehmeria) и женьшеня (Panax) широко применяются 
для медицинских целей. Поэтому вполне понятны интерес 

и ценность результатов изучения внутри- и межвидового 
полиморфизма, полученных с использованием CAPS-
маркеров у данных видов (Lee et al., 2012; Cheng, Stolt, 
2014). Дополнительно на основе такого полиморфизма по 
CAPS-маркерам уже разработаны и успешно применяют-
ся практические методы по проверке чистоты образцов 
женьшеня для фармакологических целей (Lu et al., 2010). 
По сравнению с описанными выше видами совершенно 
особую группу составляют папоротники, так как большую 
часть своей жизни они представляют собой гаплоидную, 
а не диплоидную форму растений. Тем не менее резуль-
таты изучения внутри- и межвидового полиморфизма у 
папоротников Osmunda и Cyrtomium наглядно показыва-
ют высокую эффективность разработки и применения 
CAPS-маркеров для данного типа исследований (Yatabe-
Kakugawa, Ootsuki, 2014). Отдельно следует отметить их 
успешное применение для изучения микоризных грибов, 
обитающих на корнях древесных растений, что находит 
практическое применение в дендрологических исследо-
ваниях (García-Gonzáles et al., 2014).

Все приведенные случаи являются примерами успеш-
ной разработки и эффективного применения CAPS-марке-
ров для генетических и селекционных исследований.

В последнее время наблюдается бурное развитие и 
внедрение методов анализа генома с помощью высо-
копроизводительного секвенирования и анализа полной 
нуклеотидной последовательности генома некоторых 
видов растений. Объем данных по секвенированию в 
базах данных растений постоянно увеличивается. Однако 
нередко ДНК-маркеры, в том числе CAPS, приходитсяCAPS, приходится, приходится 
использовать для решения задач, не требующих мето-
дов высокопроизводительного анализа, например, для 
изучения определенных участков генома или отдельных 
ГИ с целью их локализации и анализа аллельного поли-
морфизма. Каждый вид молекулярных маркеров имеет 
свои преимущества и ограничения, а также наиболее 
подходящие области применения, в зависимости от задачи 
исследования. Ученые вправе выбирать наиболее удобные 
маркеры. В этой связи за короткий период истории су-
ществования (с 1993 г.) CAPS-маркеры заняли достойное 
место, особенно в молекулярной биологии растений, и 
остаются достаточно эффективным и востребованным 
инструментом для решения задач современной генетики 
и селекции растений.
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