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Аннотация. Высокомолекулярные глютенины играют важную роль в обеспечении хлебопекарных качеств зер-
на мягкой пшеницы Triticum aestivum L. Однако селекция мягкой пшеницы по данному признаку весьма трудо-
емка, поэтому большой интерес представляет генотипирование сортообразцов по аллельному составу генов 
высокомолекулярных глютенинов. Цель исследования состояла в определении состава субъединиц высоко-
молекулярных глютенинов на основе выявления аллельного состава генов Glu-1, а также в выявлении частоты 
встречаемости аллелей генов Glu-1 в сортообразцах мягкой пшеницы, находящихся в селекционной работе в 
Предуральской степной зоне (ПСЗ). Проанализированы 26 озимых и 22 яровых сортообразца мягкой пшеницы, 
находящихся в селекционной работе в ПСЗ, и 27 озимых и 20 яровых сортообразцов из коллекции ВИР. Анализ 
генотипов показал наличие 13 различных аллельных сочетаний генов Glu-A1, Glu-B1, Glu-D1 в сортообразцах ПСЗ 
и 19 сочетаний – в сортообразцах ВИР. Самым распространенным для яровых сортов и линий ПСЗ оказалось со-
четание аллелей b b/al/с d (Ax2* Вх7+Ву8/8*/9 Dx5+Dy10), для озимых – a с d (Ax1 Вх7+Ву9 Dx5+Dy10). Среди яро-
вых сортообразцов коллекции ВИР с равной частотой встречались генотипы b с a (Ax2* Вх7+Ву9 Dx2+Dy12) и b с d 
(Ax2* Вх7+Ву9 Dx5+Dy10); в группе озимых сортов ВИР преобладал генотип a b/al d (Ax1 Вх7+Ву8/8* Dx5+Dy10). 
Наиболее предпочтительное в целях хлебопечения сочетание аллелей выявлено у ярового сорта Екатерина и 
озимых сортов Тарасовская 97, Волжская С3, а также у линий к-58164, Л43510, Л43709, Л-67, Л-83, которые ре-
комендуются для дальнейших селекционных программ по улучшению и сохранению хлебопекарных качеств в 
условиях Предуральской степной зоны.
Ключевые слова: Triticum aestivum; генотипирование; хлебопекарные качества; высокомолекулярные глютени-
ны; гены Glu-1.
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Abstract. High-molecular-weight glutenins play an important role in providing high baking qualities of bread wheat 
grain. However, breeding bread wheat for this trait is very laborious and, therefore, the genotyping of variety samples 
according to the allelic composition of high-molecular-weight glutenin genes is of great interest. The aim of the study 
was to determine the composition of high-molecular-weight glutenin subunits based on the identification of the allelic 
composition of the Glu-1 genes, as well as to identify the frequency of the Glu-1 alleles in bread wheat cultivars that are 
in breeding work under the conditions of the Pre-Ural steppe zone (PSZ). We analyzed 26 winter and 22 spring bread 
wheat varieties from the PSZ and 27 winter and 20 spring varieties from the VIR collection. Genotyping at the Glu-A1 lo-
cus showed that the Ax1 subunits are most common in winter varieties, while the predominance of the Ax2* subunits 
was typical of spring varieties and lines. In the Glu-B1 locus, the predominance of alleles associated with the produc-
tion of the Bx7 and By9 subunits was revealed for both winter and spring varieties. In the case of the Glu-D1 gene, for 
all the wheat groups studied, the composition of the Dx5+Dy10 subunits was the most common: in 92.3 % of winter 
and 68.2 % of spring PSZ accessions and in 80 % of winter and 55 % of spring VIR accessions. The analysis of genotypes 
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showed the presence of 13 different allelic combinations of the Glu-A1, Glu-B1, Glu-D1 genes in the PSZ varieties, and 
19 combinations in the VIR varieties. The b b/al/с d allelic combination (Ax2* Вх7+Ву8/8*/9 Dx5+Dy10) turned out to be 
the most common for the PSZ spring varieties and lines, while for the PSZ winter accessions it was a с d (Ax1 Вх7+By9 
Dx5+Dy10); the b с a and b с d genotypes (Ax2* Вх7+Ву9 Dx2+Dy12 and Ax2* Вх7+Ву9 Dx5+Dy10, respectively) occur 
with equal frequency among the VIR spring accessions; in the group of VIR winter varieties, the combination of the 
a b/ al d alleles (Ax1 Вх7+Ву8/8* Dx5+Dy10) prevails. The most preferred combination of alleles for baking qualities was 
found in the spring variety ‘Ekaterina’ and winter varieties ‘Tarasovskaya 97’, ‘Volzhskaya S3’, as well as in lines k-58164, 
L43510, L43709, L-67, L-83, which are recommended for further breeding programs to improve and preserve baking 
qualities in the conditions of the Pre-Ural steppe zone.
Key words: Triticum aestivum; genotyping; baking qualities; high molecular weight glutenins; Glu-1 genes.
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Введение
Клейковинный комплекс зерна мягкой пшеницы (Triti­
cum aestivum L.) играет важную роль в определении ее 
хлебопекарных качеств (Gomez et al., 2011). В образова-
нии клейковины зерна участвуют разные группы белков 
(Wieser et al., 2006; Koehle, Wieser, 2013). Наиболее зна-
чимыми среди них являются высокомолекулярные глюте-
нины, поскольку межмолекулярные дисульфидные связи, 
которые устойчивы к воздействиям высоких температур, 
возникают именно между ними. Так, количество и состав 
высокомолекулярных субъединиц глютенина  (ВМСГ) 
важны при формировании структуры мякиша хлебобу-
лочного изделия, которая образуется в ходе выпекания, и 
представляются значимыми факторами, определяющими 
хлебопекарные качества зерна пшеницы (Dhaka, Khatkar, 
2015). 

Каждый из локусов высокомолекулярных глютенинов 
Glu-A1, Glu-B1, Glu-D1 содержит по два паралогичных 
гена, кодирующих белки “х”- и “у”-типа. Эти белки раз
личаются молекулярными массами и последовательно
стями консервативных N-концевых доменов (Payne et al., 
1982; Shewry et al., 2003). Несмотря на наличие шести 
генов Glu-1 (кодирующих ВМСГ Ax1, Bx1, Dx1, Ay1, By1 
и Dy1), у разных сортов мягкой пшеницы количество экс-
прессируемых генов ВМСГ варьирует от трех до пяти, так 
как гены субъединиц Ax1 и By1 могут не экспрессировать
ся, а экспрессия субъединицы Ay1 всегда заблокирована  
(Luo et al., 2018). Для генов глютенинов характерны ал
лели, ассоциированные с высокими и низкими показате
лями продуктивности, качества зерна, адаптивного потен
циала (Конарев и др., 2000). Выявлено, что на хорошее 
качество выпечки, в частности на эластичность и проч-
ность теста, объем хлеба значительное влияние оказыва
ют субъединицы, кодируемые субгеномом D (Yang et al., 
2014). Следующим по значимости является субгеном В 
(Zhang L.J. et al., 2015). 

Различные сочетания аллелей генов Glu-1 субгеномов 
ABD определяют разнообразие комбинаций ВМСГ, что 
оказывает влияние на качество пшеничного теста и ко
нечных продуктов. Так, аллель Glu-A1a (кодирует субъ
единицу Ах1) ассоциируется с высоким индексом глю
тена  и длительным временем развития теста (Tabiki et 
al., 2006). Аллель Glu-A1b (Ах2*), как правило, ассоции
руется с хорошей прочностью теста (Vazquez et al., 2012). 
В  свою очередь аллель Glu-A1с (null) оказывает  отри
цательное воздействие на качество теста (Anjum et al., 

2007). Для локуса Glu-B1 характерно наличие множества 
аллелей, среди которых Glu-B1f (Bx13+By16) и Glu-B1i 
(Bx17+By18) оказывают положительное влияние на рео
логические свойства теста и хлебопекарные качества (Guo 
et al., 2019). Среди аллелей локуса Glu-B1 обнаружен уни- 
кальный аллель Glu-B1al, ассоциированный со сверх-
экспрессией субъединицы Bx7 (Bx7OE) и повышенной 
прочностью теста (Zhao et al., 2020). Для локуса субгено-
ма D известно, что высоким реологическим свойствам и 
качеству теста способствует аллель Glu-D1d (Dx5+Dy10) 
(Wang G. et al., 1993). Если рассматривать влияние раз-
личных ВМСГ на реологические свойства теста, то они 
имеют следующий ранговый порядок вклада в прочность 
теста: Dx5+Dy10 > Dx2+Dy12 > Dx3+Dy12 > Dx4+Dy12 
(Payne, Lawrence, 1983; Zhang Y. et al., 2018); в локусах 
Glu-B1 и Glu-A1: Bx17+By18 > Bx13+By16 > Bx7+By9 > 
Bx7+By8 > Bx6+By8 и Ax2* > Ax1 > Null соответственно 
(Patil et al., 2015).

Согласно оценкам ФГБУ «Центр оценки качества зер-
на» за 2019 г., в Республике Башкортостан 46.2 % зерна 
мягкой пшеницы относилось к четвертому классу, а 20.5 % 
вообще не являлось продовольственным (http://fczerna.
ru/). Таким образом, одна из проблем при выращивании 
мягкой пшеницы в Республике Башкортостан – низкое 
качество зерна, которое зависит от генотипа, однако не 
исключено также негативное влияние почвенно-клима-
тических условий нашего региона. Исходя из значимости 
ВМСГ в формировании высоких хлебопекарных качеств 
зерна пшеницы, знание состава ВМСГ и их характе-
ристика являются важными и актуальными задачами 
для селекции, направленной в том числе на улучшение 
и сохранение хлебопекарных качеств пшеницы. Такие 
исследования ранее не проводились в условиях Пред-
уральской степной зоны. Поэтому целью нашей работы 
стало определение аллельного состояния локусов Glu-1, 
выявление состава ВМСГ на основе ПЦР и проведение 
анализа частоты встречаемости разных генотипов у сор
тообразцов мягкой пшеницы из коллекций Башкирского 
научно-исследовательского института сельского хозяйства 
УФИЦ РАН и ВИР.

Материалы и методы
Объектами исследования были 48 сортов и линий мягкой 
пшеницы, находящихся в селекционных программах и 
районированных к почвенно-климатическим условиям 
Предуральской степной зоны  (ПСЗ), у которых хлебо-
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пекарные качества не изучались, а также 47 случайных 
сортообразцов из коллекции ВИР с известными хлебо-
пекарными качествами (Приложение 1)1.

Выделение геномной ДНК из высушенных листьев 
осуществляли стандартным методом с использованием 
ЦТАБ (Doyle J.J., Doyle J.L., 1987). Генотипирование об
разцов выполняли посредством ПЦР-анализа, визуали-
зацию результатов проводили в 1.6 % агарозных и 8 % 
полиакриламидных гелях с маркерами длин фрагментов 
ДНК 50 bp и 100 bp («Евроген», Россия). Для выявления 
аллельных состояний генов Glu-1 использовали пары 
праймеров UMN19F/19R (Liu et al., 2008), a/b (Lafiandra et 
al., 1997) и BxF/ВхR (Ma et al., 2003), а также ZSBy9aF1/
ZSBy9aR3 и ZSBy9aF2/ZSBy9aR2 (Lei et al., 2006) для 
субгеномов А и В соответственно. В оценке сортов и ли-
ний по локусу Glu-B1 для детекции аллелей субъединиц 
х-типа использовали пару праймеров BxF/BxR, для субъ-
единиц у-типа – пары праймеров ZSBy9aF1/ZSBy9aR3 и 
ZSBy9aF2/ZSBy9aR2. Аллельное состояние гена Glu-D1 
определяли дуплексной ПЦР с помощью пар праймеров 
UMN25F/25R и UMN26F/26R (Liu et al., 2008). Последо
вательности праймеров и размеры ПЦР-продуктов при-
ведены в Приложении  2. Примеры полученных нами 
электрофореграмм разных аллелей субгеномов ABD при
ведены в Приложении 3.
1 Приложения 1–3 см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx12.pdf

Результаты

Генотипирование по локусу Glu-A1
ПЦР-анализ озимых сортообразцов ПСЗ выявил нали-
чие аллеля  а, ассоциированного с субъединицей Ах1, 
у 21 (80.8 %) из 26 сортов, аллеля b (Ax2*) – у четырех 
(15.4 %), аллеля с (Ах-null) – у одного (3.8 %) озимого сор
та. В группе яровых сортов и линий ПСЗ у трех (13.6 %) 
из 22 сортообразцов обнаружен аллель а, у 19 (86.4 %) – 
аллель b (см. Приложение 3, а); сортообразцы с аллелем с 
в данной группе не обнаружены.

Для выборки сортообразцов из коллекции ВИР получе-
ны следующие результаты: аллель а выявлен у 21 (77.8 %) 
озимых и двух (10 %) яровых сортов; аллель b – у пяти 
(18.5 %) озимых и 13 (65 %) яровых сортов; аллель с – 
у одного (3.7 %) озимого и пяти (25 %) яровых сортов и 
линий (см. таблицу и рисунок, а).

Генотипирование по локусу Glu-B1
ПЦР-анализ 26 озимых сортообразцов ПСЗ показал на-
личие субъединицы Вх7 у 25 (96 %) сортообразцов (см. 
рисунок, б ). В случае яровых сортов и линий ПСЗ выяв
лено, что все исследуемые сортообразцы несут субъеди
ницу Вх7. При анализе озимых сортов ВИР установлено, 
что все образцы несут аллель, ассоциированный с нара-
боткой субъединиц Вх7, кроме сортов Заря, Колхозница и 
Авеста. У сортов Заря и Колхозница в ходе ПЦР образу-

Распределение аллелей генов Glu-1 в сортообразцах, районированных к условиям Предуральской степной зоны, и из коллекции ВИР.
Аллели субгеномов ABD и частота их встречаемости: а – субгеном А; б – субгеном В; в – субгеном D.
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Результаты анализа аллельного состава генов Glu-1 и состав ВМСГ

№ 
п/п

Сорт/линия ВМСГ Аллель гена Glu-1

Glu-A1 Glu-B1 Glu-D1 Glu-A1 Glu-B1 Glu-D1

Озимые ПСЗ

   1 Алабасская 1 7+null 5+10 a а d

   2 Башкирская 10 1 7+9 5+10 a с d

   3 Безенчукская 380 1 7+9 5+10 a с d

   4 Волжская качеств. 2* 7+9 5+10 b с d

   5 Лютесценс 25520 1 7+9 5+10 a с d

   6 Лютесценс 47488 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

   7 Лютесценс 60865 1 7+8/8*/9 5+10 a b/al/с d

   8 Лютесценс 65532 1 7+9 5+10 a с d

   9 Лютесценс 65737 1 7+8/8*/9 5+10 a b/al/с d

10 Лютесценс 65752 2* 7+8/8*/9 2+12 b b/al/с a

11 Лютесценс 67750 2* 7+8/8*/9 2+12 b b/al/с a

12 Лютесценс 68347 1 7+8/8*/9 5+10 a b/al/с d

13 Лютесценс 68551 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

14 Эритроспермум 37067 1 7+9 5+10 a с d

15 Эритроспермум 69577 1 7+9 5+10 a с d

16 Эритроспермум 70757 null 7+8/8* 5+10 c b/al d

17 Агидель 1 7+9 5+10 a с d

18 Агидель Н 1 7+9 5+10 a с d

19 Агидель 2 1 7+9 5+10 a с d

20 Анастасия 1 ?+ null/20 5+10 a ? d

21 Аэлита 1 7+9 5+10 a с d

22 Калач 60 1 7+9 5+10 a с d

23 Лана 1 7+9 5+10 a с d

24 Московская 39 2* 7+9 5+10 b с d

25 Новоершовская 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

26 Уфимка 1 7+9 5+10 a с d

Яровые ПСЗ

   1 Башкирская 28 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

   2 Екатерина 2* 7+8/8* 5+10 b b/al d

   3 Зауральская жемчужина 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

   4 Л43466 1 7+8/8*/9 5+10 a b/al/с d

   5 Л43510 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

   6 Л43705 2* 7+9 5+10 b с d

   7 Л43706 2* 7+8/8*/9 2+12 b b/al/с a

   8 Л43709 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

   9 Омская 35 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

10 Тулайковская 108 2* 7+9 2+12 b с a

11 Экада 109 2* 7+9 5+10 b с d

12 Экада 113 2* 7+8/8*/9 2+12 b b/al/с a

13 Архат 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

14 Л-21 2* 7+8/8*/9 2+12 b b/al/с a

15 Л-63 2* 7+8/8*/9 2+12 b b/al/с a

16 Л-67 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

17 Л-83 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

18 Омская 36 2* 7+9 5+10 b c d

19 Салават Юлаев 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

20 Ватан 1 7+8/8*/9 2+12 a b/al/с a

21 Экада 70 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

22 Саратовская 55 2* 7+8/8*/9 2+12 b b/al/с a
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Окончание таблицы

№ 
п/п

Сорт/линия ВМСГ Аллель гена Glu-1

Glu-A1 Glu-B1 Glu-D1 Glu-A1 Glu-B1 Glu-D1

Озимые ВИР

   1 Заря 1 ?+9 2+12 a ? a

   2 Стрелинская 1 7+8/8*/9 5+10 a b/al/с d

   3 Колхозница 1 ? 2+12 a ? a

   4 Горьковчанка 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

   5 Безостая 1 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

   6 Мироновская 808 1 7+8/8*/9 5+10 a b/al/с d

   7 Волна 1 7+8/8*/9 2+12 a b/al/с a

   8 Лютесценс 61 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

   9 Эритроспермум 60 2* 7+8/8*/9 5+10 b b/al/с d

10 Лидия 1 7+8/8*/9 2+12 a b/al/с a

11 Тарасовская 87 1 7+9 5+10 a с d

12 Зерноградка 9 1 7+8/8*/9 5+10 a b/al/с d

13 Тарасовская 97 2* 7+8/8* 5+10 b b/al d

14 Престиж 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

15 Тарасовская остистая 1 7+9 5+10 a с d

16 Горянка 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

17 Августа 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

18 Авеста 1 17+18 2+12 a i a

19 Агра 1 7+8/8* 2+12 a b/al a

20 Альбина 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

21 Донэко 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

22 Доминанта null 7+9 5+10 c с d

23 Волжская С3 2* 7+8/8* 5+10 b b/al d

24 Жемчужина Поволжья 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

25 Донна 1 7+9 5+10 a с d

26 Дмитрий 1 7+8/8* 5+10 a b/al d

27 Левобережная 3 1 7+9 5+10 a с d

Яровые ВИР

   1 Tin-Ci-En 18 null 7+16 2+12 c ao a

   2 Calanda 2* 7+9 5+10 b с d

   3 Bola Picota 1 7+null 5+10 a a d

   4 58006/382215 2* 7+9 5+10 b с d

   5 58013/382239 1 7+9 5+10 a с d

   6 Leningradka Krupnozernaya null ? 2+12 c ? a

   7 C-75094 2* 17+18/15 5+10 b i/? d

   8 58164/462069 2* 7+8/8* 5+10 b b/al d

   9 Niab 545 2* 17+18/15 5+10 b i/? d

10 Bithoor 2* 17+18/15 5+10 b i/? d

11 Sheridan null ?+8/8*/18/15 2+12 c ? a

12 MS 4351 2* 7+9 2+12 b с a

13 MSK 1002 null 7+9 2+12 c с a

14 Egisar 29 2* 7+9 5+10 b с d

15 Nabat 2* 7+9 5+10 b с d

16 Ranger 2* ?+8/8*/18/15 2+12 b ? a

17 Shortana 2* 7+9 2+12 b с a

18 Lutescens 275 2* 7+9 2+12 b с a

19 55870/356485 2* 7+9 2+12 b с a

20 56471/69970 null ?+8/8*/18/15 5+10 c ? d

Примечание. ВМСГ – высокомолекулярные субъединицы глютенина. Полужирным шрифтом и подчеркиванием отмечены субъединицы, экспрессия 
которых является преобладающей; вопросительным знаком – аллели и субъединицы, которые не удалось точно идентифицировать.
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ются продукты реакции, длины которых не соответствуют 
размерам ПЦР-продуктов, характерным локусам, ассоции-
рованным с субъединицами Вх6, Вх7/7* и Вх17; для сорта 
Авеста выявлена наработка ампликона субъединицы Вх17 
(см. Приложение 3, в). В ходе генетического анализа сор
тов и линий яровых форм из ВИР для 13 сортообразцов из 
20 (65 %) установлено наследование аллеля, кодирующего 
субъединицу Вх7, у 3 сортообразцов (15 %) – субъеди-
ницы Вх17, для 4 сортообразцов с использованием пары 
праймеров BxF/BxR определить субъединицы х-типа не 
удалось (Leningradka Krupnozernaya, Sheridan, Ranger, 
56471/69970).

С использованием пар праймеров ZSBy9aF1/ZSBy9aR3 
и ZSBy9aF2/ZSBy9aR2 установлено наличие в исследуе-
мых выборках моно- и полиморфных сортов и линий. Доля 
мономорфных сортообразцов составила 80.8 и 70.4 % у 
озимых и 27.3 и 100 % у яровых форм в выборках об-
разцов ПСЗ и ВИР соответственно. Полиморфные сорта 
и линии – это те образцы, при генотипировании которых 
в электрофореграммах различались аллели нескольких 
глютенин-кодирующих локусов. 

Полиморфизм локуса Glu-B1 представлен комбинацией 
субъединиц глютенина Вх7+Ву8/8*/Вх7+Ву9. Данная ком-
бинация встречается в двух формах: одинаковый уровень 
экспрессии генов субъединиц Ву-типа (7+8/8*/9) и пре-
обладание экспрессии генов субъединицы Ву9 (7+8/8*/9). 
Так, в ходе генетического анализа с использованием прай
меров ZSBy9aF1/ZSBy9aR3 аллель субъединицы Ву9 в 
мономорфной форме определен у 15 (57.7 %) из 26 сорто-
образцов озимых форм и у 3 (13.6 %) из 22 сортообразцов 
яровых форм выборки ПСЗ. Полиморфная форма в виде 
комбинаций Ву (7+8/8*/9) и Ву (7+8/8*/9) обнаружена у 
19.2 и 0 % озимых и 63.6 и 9.1 % яровых образцов соот-
ветственно. Вторая пара праймеров ZSBy9aF2/ZSBy9aR2 
позволила идентифицировать аллель By8/Ву8* у 4 ози
мых и 3 яровых сортообразцов ПСЗ. Аллель субъедини- 
цы Bynull/20 в выборке озимых форм сортов и линий 
ПСЗ  обнаружен у сорта Анастасия, в выборке яровых 
ПСЗ не найден. Для сорта Алабасская выявлено носитель-
ство аллеля а, для которого характерен набор субъединиц 
Вх7+Вуnull. 

Анализ с помощью пары праймеров ZSBy9aF1/
ZSBy9aR3 сортов и линий ВИР показал носительство 
мономорфного аллеля субъединицы Ву9 (см. Прило
жение 3, г) для 6 (22.2 %) из 27 озимых и 10 (50 %) из 
20 яровых сортообразцов. Полиморфизм в выборке сор
тообразцов ВИР встречается в форме Ву (7+8/8*/9) толь-
ко у озимых сортов (29.6  %). С помощью праймеров 
ZSBy9aF2/ZSBy9aR2 установлено, что 11 из 27 озимых 
сортов и линий несут аллель субъединицы Вх8/8*, для 
сорта Колхозница субъединица у-типа не найдена. В ходе  
амплификации яровых сортов и линий праймерами 
ZSBy9aF2/ZSBy9aR2 выявлено, что у 17 из 20 сортообраз
цов образуются два продукта реакции, у трех оставших
ся сортообразцов – ноль, один и три продукта реакции. 
По результатам ПЦР двух пар праймеров, ZSBy9aF1/
ZSBy9aR3 и ZSBy9aF2/ZSBy9aR2, 10 (50 %) из 20 яро-
вых сортообразцов несут аллель, ассоциированный с 
наработкой субъединицы Ву9, 7 (35 %) сортообразцов – 
аллель субъединицы 8/8*/18/15, 1  сортообразец (сорт 

Bola Picota) – аллель субъединицы null/20, 1 сортообразец 
(Tin-Ci-En 18) – аллель субъединицы By16 (см. таблицу 
и рисунок, б ).

Генотипирование по локусу Glu-D1
Идентификацию аллельного состава гена Glu-D1 прово-
дили с помощью двух пар праймеров для одновременного 
определения аллелей генов, кодирующих субъединицы 
Dх5 и Dу10 (5+10) и Dх2 и Dу12 (2+12). При использо-
вании данных праймеров для образцов с субъединица
ми 5+10 наблюдали наличие ампликонов размерами 397 и 
281 п. о. (аллель d ), с субъединицами 2+12 – ампликонов 
длиной 415 и 299 п. о. (аллель а) (см. Приложение 3, б ). 
Так, в выборке сортообразцов ПСЗ аллель d выявлен у 
24 (92.31 %) озимых и у 15 (68.18 %) яровых сортообраз-
цов; в выборке сортов и линий из коллекции ВИР данный 
аллель обнаружен у 24 (88.9 %) озимых и 11 (55 %) яровых 
форм мягкой пшеницы (см. таблицу и рисунок, в).

Сочетание аллелей генов Glu-1 (ABD)
Для озимых форм пшениц ПСЗ было характерно нали

чие восьми разных сочетаний аллелей генов Glu-1 (ABD), 
для яровых – девяти. В случае озимых форм преоблада
ющим оказалось сочетание аллелей а с d – оно выявлено 
у 13 (50 %) из 26 сортообразцов всей выборки ПСЗ, тогда 
как в случае яровых – сочетание b b/al/с d (36.4 %). Также 
значительное число яровых сортов имело генотип с со-
четанием аллелей b b/al/с а (22.7 %). 

Установлено наличие 10 разных сочетаний аллелей в 
выборке озимых форм из 27 сортов и 11 сочетаний ал-
лелей в выборке яровых форм из 20 сортообразцов ВИР. 
У озимых сортов преобладало сочетание аллелей a b/al d 
(29.6 %; 8 сортов из 27), у яровых сортообразцов наиболее 
часто встречались сочетания аллелей b с d и b с a (по 20 % 
каждого сочетания; 4 сортообразца из 20). Кроме того, у 
15 % сортообразцов (3 сортообразца из 20) наблюдалось 
сочетание аллелей b i/? d.

Обсуждение
К настоящему времени показано существование корре-
ляций между присутствием определенных аллелей генов 
Glu-1 и показателями хлебопекарного качества зерна 
мягкой пшеницы. Для локусов генов ВМСГ характерен 
высокий полиморфизм (Patil et al., 2015), что, возможно, 
является одной из причин генетической изменчивости 
сортов пшениц по реологическим и технологическим 
свойствам теста. При классической селекции данные ка-
чества трудно контролировать. Поэтому генотипирование 
аллелей ВМСГ считается важной задачей, направленной 
на эффективный отбор родительских форм с высокими 
хлебопекарными качествами, а полученные результаты 
могут быть применены в маркер-ориентированной и ге
номной селекции мягкой пшеницы. Однако прежде необ
ходимо провести работы по оценке генетического разно-
образия сортов мягкой пшеницы по аллельному составу 
генов  высокомолекулярных глютенинов в отдельных 
регионах, чему и посвящено наше исследование.

Субъединицы Ax1 и Ax2* оказывают положительное 
влияние на качество теста, субъединица null  – отрица-
тельное (Anjum et al., 2007). Нами выявлено, что у озимых 
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сортообразцов по субгеному А преобладающим является 
аллель а (Ax1), тогда как у яровых – аллель b (Ax2*) (см. 
рисунок,  а). Эта закономерность характерна для обеих 
исследуемых групп (ПСЗ и ВИР). 

Для всех изученных сортообразцов, общее число ко-
торых составило 95, определены восемь разных аллелей 
Glu-В1 (см. рисунок, б ). При этом для семи сортообразцов 
выявить точный аллель не удалось, поскольку в ходе ПЦР 
либо образовывались продукты реакции, размеры которых 
не соответствовали ожидаемым, либо продукт реакции от-
сутствовал. Данные образцы требуют дальнейших иссле-
дований, в том числе путем секвенирования, на предмет 
возможного носительства новых аллелей. Среди восьми 
идентифицированных аллелей наибольшая частота встре-
чаемости определена для аллеля с (Вх7+Ву9) (34.7 % от 
общего числа образцов ПСЗ и ВИР), что соотносится с 
результатами других работ, в которых говорится о широ-
ком распространении этого аллеля (Payne, Lawrence, 1983; 
Gianibelli et al., 2001). 

При анализе выборки сортов и линий мягкой пшеницы 
ПСЗ наиболее распространенными оказались аллели с и 
b/al/c. Так, 57.7 % озимых сортообразцов ПСЗ являются 
носителями аллеля с (Вх7+Ву9), 63.6 % яровых сортов 
и линий ПСЗ  – аллеля b/al/c (Вх7+Ву8/8*/9). Однако 
при анализе выборки сортов и линий из коллекции ВИР 
обнаружилось, что в большинстве аллель с несут яровые 
сортообразцы (50 %), а озимые сорта с частотой 40.7 % 
являются носителями аллеля b/al (Вх7+Ву8/8*). Таким 
образом, озимые сорта ПСЗ чаще были мономорфны, в от-
личие от яровых сортообразцов, для которых обнаружена 
наработка продуктов ПЦР, характерных как для аллеля b/al 
(Вх7+Ву8/8*), так и для аллеля с (Вх7+Ву9). При этом не-
обходимо отметить, что наработка ампликонов, связанных 
с аллелем с, происходит значительно чаще по сравнению 
с ампликонами аллеля b/al (сортообразцы имеют гено
тип b/al/c (Вх7+Ву8/8*/9)). Распространение аллелей b/al 
(Вх7+Ву8/8*) и с не удивительно, так как данные аллели 
ассоциируются с хорошими хлебопекарными качествами 
(Payne, Lawrence, 1983). 

В рассматриваемых выборках стоит обратить внимание 
на озимый сорт Авеста из коллекции ВИР, поскольку дан
ный сорт, вероятно, является носителем аллеля Glu-B1i 
(Вх17+Ву18), ассоциированного с высокой оценкой ка
чества, и может быть отобран для селекционных про-
грамм, направленных на улучшение сортов по качеству 
зерна. Помимо сорта Авеста, необходимо проведение 
дополнительных исследований у яровых сортообразцов 
ВИР – С-75094, Niab 545, Bithoor, с целью установления 
точного аллеля, а именно аллеля субъединицы у-типа. При 
подтверждении носительства аллеля Glu-B1i (Вх17+Ву18) 
эти сорта тоже могут быть использованы в селекционных 
программах. При планировании гибридизационных ра
бот следует иметь в виду, что сорта Алабасская и Bola 
Picota несут аллель а (Вх7) субгенома В, который ассо-
циируется с достаточно низкой оценкой качества зерна. 
Сорт Bola Picota, по данным ВИР, действительно обладает 
низкими хлебопекарными качествами (см. Приложение 1). 
Итак, анализ локуса Glu-Вх показал, что преобладающим 
как для озимых, так и для яровых форм мягкой пшеницы 
является носительство аллеля, ассоциированного с на-

работкой субъединиц Bx7. Генетический анализ локуса 
Glu-Ву выявил наибольшее распространение аллеля, ас-
социированного с наработкой субъединицы Ву9, у пшениц 
обеих форм яровизации.

В ходе генетического анализа гена Glu-D1 установлено, 
что все сорта ПСЗ и ВИР несут один из двух аллелей – 
а или d. Результаты исследований образцов ВИР также 
указывают на широкое распространение данных аллелей 
и кодирующихся ими субъединиц глютенина Dx2+Dy12 
и Dx5+Dy10 (Ayala et al., 2016). Кроме того, для всех рас-
сматриваемых групп пшениц наиболее часто встречается 
состав субъединиц Dx5+Dy10 (аллель d ) (частота встре-
чаемости в общей выборке сортообразцов ПСЗ – 83.3 %, 
в общей выборке образцов ВИР – 72.3 %). При этом часто-
та встречаемости данного аллеля у озимых сортов выше, 
чем у яровых (см. рисунок,  в). Известно, что аллель  d 
(Dx5+Dy10) локуса Glu-D1 имеет выраженное положи-
тельное влияние на качество муки (Payne, Lawrence, 1983), 
что согласуется с селекционным отбором, направленным 
на повышение хлебопекарных качеств зерна. Второй 
идентифицированный нами аллель субгенома D – аллель а 
(Dx2+Dy12) – теоретически может оказывать негативное 
влияние на получение качественного формового хлеба, 
но рекомендуется для сортов, которые используются для 
изготовления подового хлеба и лапши. Однако следует 
упомянуть, что данный аллель не всегда связан с плохим 
качеством зерна. Несколько лет назад обнаружены гены, 
обусловливающие синтез субъединиц Dy12.7 (Peng et al., 
2015) и Dy12** (Du et al., 2019), которые имеют близкие 
молекулярные массы со стандартным Dy12, но ассоции-
рованы с повышенным качеством зерна.

Помимо влияния единичных аллелей на качество ко
нечной продукции, на качество теста и хлеба влияет сум-
марный эффект аллелей всех трех субгеномов (Payne et al., 
1981; Wang Z.J. et al., 2018; Zhao et al., 2020). В выборке 
проанализированных образцов пшеницы выявлено 24 ал-
лельные комбинации по локусу Glu-1, среди которых наи-
более предпочтительной в целях хлебопечения является 
сочетание аллелей b b/al d (Ax2* Bx7+By8/8* Dx5+Dy10) 
(Pirozi et al., 2008). Подобная комбинация аллелей обна
ружена у ярового сорта Екатерина. В соответствии с дан- 
ными, приведенными в Госреестре селекционных дости-
жений, этот сорт обладает хорошими хлебопекарными ка-
чествами. Среди сортообразцов ВИР сочетанием аллелей 
b b/al d (Ax2* Bx7+By8/8* Dx5+Dy10) обладают озимые 
сорта Тарасовская 97, Волжская С3 и линия яровой пшени-
цы к-58164. Сорта Тарасовская 97 и Волжская С3, соглас-
но Государственному реестру селекционных достижений, 
имеют хорошие хлебопекарные качества. Таким образом, 
озимые сорта Тарасовская 97, Волжская С3 и яровой сорт 
Екатерина могут быть приняты во внимание при отборе 
родительских пар для селекции мягкой пшеницы с целью 
повышения хлебопекарных качеств. 

Наиболее распространенными в общей выборке ози
мых сортов и линий оказались сочетания аллелей a с d 
(Ax1 Вх7+Ву9 Dx5+Dy10) (50 % – ПСЗ, 14.8 % – ВИР) 
и a  b/al  d (Ax Вх7+Ву8/8* Dx5+Dy10) (11.5 %  – ПСЗ, 
29.6 % – ВИР). Сообщалось, что данные сочетания субъ-
единиц оцениваются 9 и 10 баллами качества по шкале 
Пейна. Из частоты встречаемости аллелей a  с  d (Ax1 
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Вх7+Ву9 Dx5+Dy10) (9 баллов по шкале Пейна) и a b/ al d 
(Ax1 Вх7+Ву8/8* Dx5+Dy10) (10 баллов) в выборке ози-
мых сортообразцов ПСЗ и коллекции ВИР видно, что в 
регионах с климатическими условиями ПСЗ селекцион-
ный отбор шел в сторону закрепления аллеля с субгено-
ма В по сравнению с выборкой образцов ВИР, в которой 
собраны сорта и линии из разных регионов и стран (см. 
рисунок, б ). Однако в исследуемой выборке яровых сор
тообразцов наблюдается обратная картина: классическая 
селекция в ПСЗ идет в сторону приобретения аллеля b 
(Вх7+Ву8) субгенома В (см. рисунок, б ). Так, по частоте 
встречаемости генотипов b b/al/с a (Aх2* Bх7+Ву8/8*/9 
Dх2+Dу12) (22.7 % – ПСЗ, 0 % – ВИР), b b/al/с d (Aх2* 
Bх7+Ву8/8*/9 Dх5+Dу10) (36.4 % – ПСЗ, 0 % – ВИР), b c d 
(Aх2* Bх7+Ву9 Dх5+Dу10) (13.6 % – ПСЗ, 20 % – ВИР) 
и b c a (Aх2* Bх7+Ву9 Dх2+Dу12) (0 % – ПСЗ, 20 % – 
ВИР) видно, что в группе сортообразцов ПСЗ появилась 
гетероморфность локуса Glu-B1.

Наименьшие баллы качества ВМСГ по шкале Пейна 
имеют генотипы b c a (Aх2* Bх7+Ву9 Dх2+Dу12) (Glu-1 
балл = 7). Такое сочетание аллелей идентифицировано у 
ярового сорта Тулайковская 108, но, согласно Госреестру 
селекционных достижений, этот сорт относится к силь-
ной пшенице с хорошими хлебопекарными качествами. 
Однако, по нашим данным, в условиях Республики Баш-
кортостан сорт Тулайковская 108 характеризуется лишь 
удовлетворительными хлебопекарными качествами. Ве-
роятно, эти противоречивые данные связаны в том числе 
с климатическими условиями регионов, и лимитирующим 
фактором при неблагоприятных внешних условиях может 
стать генотип сорта. В группе сортообразцов из коллекции 
ВИР генотип b c a обнаружен у 20 % яровых сортооб
разцов. Кроме генотипа b c a, невысокие баллы качест
ва по шкале Пейна имеют сочетания аллелей b b/ al/с a  
(Aх2* Bх7+Ву8/8*/9 Dх2+Dу12) (Glu-1 балл = 7 или 5) 
и c  с a (Ax-null Bх7+Ву9 Dх2+Dу12) (Glu-1 балл = 5). 
Последнее сочетание аллелей отмечено у одной линии 
яровой мягкой пшеницы ВИР  – MSK  1002. Генотип 
b b/ al/с a (Aх2* Bх7+Ву8/8*/9 Dх2+Dу12), несмотря на 
невысокий балл качества Glu-1, распространен в группе 
яровых сортообразцов ПСЗ (22.7 %), также этот генотип 
имеют две озимые линии ПСЗ – Лютесценс 65752 и Лю-
тесценс 67750.

Заключение
Исследован полиморфизм сортообразцов мягкой пше-
ницы, районированных к условиям ПСЗ, по генам высо
комолекулярных глютенинов Glu-1 посредством  ПЦР-
анализа. Среди 26  изученных озимых cортообразцов 
ПСЗ  большинство имели генотипы с аллелями a  с  d 
(Ax1 Вх7+Ву9 Dx5+Dy10). Для 22 яровых сортообразцов 
ПСЗ выявлено преобладание сочетания аллелей b b/al/с d 
(Aх2* Bх7+Ву8/8*/9 Dх5+Dу10). Среди 24  идентифи-
цированных сочетаний наиболее предпочтительным в 
целях хлебопечения является сочетание аллелей генов 
Glu-1 b b/ al d (Ax2* Bx7+By8/8* Dx5+Dy10). Этот гено-
тип выявлен у ярового сорта Екатерина и озимых сортов 
Тарасовская 97, Волжская С3 и линии яровой пшеницы 
к-58164. Из яровых перспективных линий ПСЗ предпо-
ложительно наибольший балл качества по Пейну могут 

иметь линии Л43510, Л43709, Л-67, Л-83, которые ре-
комендуются для дальнейших селекционных программ 
по улучшению и сохранению хлебопекарных качеств в 
условиях Предуральской степной зоны.
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