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Аннотация. Индекс желтизны – важный параметр качества сортов твердой пшеницы, связанный с содержа-
нием каротиноидов в зерне и уровнем их деградации в процессе его переработки и определяющий жел-
тый цвет продуктов, получаемых из твердой пшеницы. Применение молекулярно-генетических маркеров 
генов, влияющих на содержание каротиноидов, позволяет быстро идентифицировать ценные для селекции 
генотипы для ускоренного создания новых высококачественных отечественных сортов твердой пшеницы. 
Целью работы стало изучение отечественного генофонда твердой пшеницы с помощью молекулярных 
маркеров генов синтеза (Psy-A1) и деградации (Lpx-B1) желтых пигментов в зерне. С использованием двух 
маркеров гена фитоенсинтазы Psy-A1 (PSY1-A1_STS и YP7A-2) и трех маркеров локуса липоксигеназы Lpx-B1 
(Lpx-B1.1a/1b, Lpx-B1.1с и Lpx-B1.2/1.3) впервые были исследованы 54 сорта твердой пшеницы, 38 из которых 
охарактеризованы по уровню содержания желтых пигментов в зерне. Аллельное разнообразие изученных 
отечественных сортов твердой пшеницы по генам фитоенсинтазы Psy-A1 и липоксигеназы Lpx-B1 оказалось 
достаточно низким. Наиболее распространенными в выборке были аллельные варианты Psy-A1l по маркеру 
PSY1-A1_STS и Psy-A1d по маркеру YP7A-2, выявленные у 51 образца и ассоциированные с высокими значе-
ниями индекса желтизны. По маркерам локуса Lpx-B1 в выборке преобладал гаплотип II, связанный со сред-
ней активностью липоксигеназы, который был идентифицирован у 43 образцов. Гаплотип III, ассоциирован-
ный с низкой активностью фермента, выявлен только у трех озимых сортов (Дончанка, Гелиос и Леукурум 21). 
Несмотря на преобладание аллельных вариантов, связанных с повышенным содержанием каротиноидов и 
средней активностью липоксигеназы, исследуемые образцы имели различный уровень содержания желтых 
пигментов – от низкого до высокого.
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Abstract. Yellow index is an important quality parameter of durum wheat cultivars, associated with carotenoid 
pigment content in grain and the level of carotenoid degradation during processing, and determining the yellow 
color of products made from durum wheat. Molecular markers of genes that influence carotenoid content can be 
used for fast identification of valuable genotypes and development of new high-quality durum wheat cultivars. The 
aim of the study was to investigate the domestic durum wheat gene pool using molecular markers of the yellow 
pigment synthesis (Psy-A1) and degradation (Lpx-B1) genes. Using two markers of the phytoene synthase Psy- A1 
gene (PSY1-A1_STS and YP7A-2) and three markers of the lipoxygenase Lpx-B1 locus (Lpx-B1.1a/1b, Lpx- B1.1c 
and Lpx- B1.2/1.3), 54 durum wheat cultivars were studied for the first time. For 38 cultivars, yellow pigment con-
tent in grain was also assessed. The detected allelic variation of the phytoene synthase Psy-A1 and lipoxygenase 
Lpx-B1 genes was rather low. The most common Psy-A1 alleles among the studied cultivars were Psy-A1l for the 
PSY1- A1_ STS marker and Psy-A1d for the YP7A-2 marker, identified in 51 cultivars and associated with high caro
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tenoid content. According to the markers of the Lpx-B1 locus, haplotype II, associated with medium lipoxygenase 
activity, identified in 43 cultivars, was predominant. Haplotype III, associated with low enzyme activity, was identi-
fied in only three winter durum wheat cultivars (Donchanka, Gelios and Leucurum 21). Despite the predominance 
of allelic variants associated with increased carotenoid content and moderate lipoxygenase activity, the studied 
cultivars had different levels of yellow pigment content in grain, from low to high.
Key words: yellow pigment; yellow index; molecular markers; phytoene synthase; lipoxygenase; genetic diversity
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Введение
Твердая пшеница (Triticum durum Desf.) – важная продо-
вольственная культура, зерно которой отличается твердо-
стью, янтарно-желтым цветом и высоким содержанием 
белка и клейковины, что позволяет изготавливать из нее 
высококачественные макаронные изделия (пасту), а также 
крупы – манную, булгур, кускус (Шевченко и др., 2018). 
В России производится около 650–700 тыс. т твердой пше-
ницы; в последние годы потребность российского рынка 
в зерне данной культуры растет и оценивается в 1.5 млн т 
(Natoli et al., 2021). При этом в нашей стране имеются 
возможности для обеспечения растущих внутренних по-
требностей в твердой пшенице, а также экспорта. Так, в 
РФ нет недостатка в пахотных землях, а условия степных 
районов Поволжья, Сибири и Урала позволяют произво-
дить достаточное количество качественного зерна твер-
дой пшеницы (Шевченко и др., 2018; Natoli et al., 2021). 
В  настоящее время в «Государственный реестр сортов и 
гибридов сельскохозяйственных растений, допущенных 
к использованию» (2024) включен 71 яровой и 37 озимых 
сортов твердой пшеницы, адаптированных к различным 
регионам выращивания. Создание новых отечественных 
сортов с высокими параметрами качества, необходимыми 
для производства макаронных изделий, соответствующих 
мировым стандартам, позволит обеспечить возрастающий 
спрос перерабатывающих предприятий.

Среди основных показателей качества зерна твердой 
пшеницы существенную роль играет индекс желтизны, 
влияющий на значимый для потребителя желтый цвет 
макаронных изделий (Colasuonno et al., 2019; Requena-
Ramirez et al., 2022). Индекс желтизны во многом зависит 
от генотипа, поэтому создание отечественных сортов с вы-
сокими значениями данного показателя считается оправ-
данным и актуальным (Мальчиков, Мясникова, 2020).

Индекс желтизны – это комплексный признак, который 
связан с содержанием желтых пигментов, в основном ка-
ротиноидов, в зерне и с уровнем их деградации в процессе 
переработки (Colasuonno et al., 2019; Parada et al., 2020). 
Кроме придания цвета зерну твердой пшеницы и продук-
там его переработки, каротиноиды важны для здорового 
питания человека, так как являются предшественниками 
витамина A (Ficco et al., 2014). Между значением индек-
са желтизны и содержанием желтых пигментов в зерне 
существует положительная корреляция, и эти показатели 
часто применяются для характеристики цвета зерна твер-
дой пшеницы и продуктов его переработки (Digesu et al., 
2009; Blanco et al., 2011; Campos et al., 2016).

В России в процессе селекции твердой пшеницы про-
изошло значительное увеличение индекса желтизны, 
особенно у сортов последних периодов (Васильчук, 2001; 

Мальчиков, Мясникова, 2020). Однако в настоящее время 
в учреждениях, осуществляющих селекцию на повыше
ние концентрации каротиноидов в зерне, семолине и про-
дуктах переработки твердой пшеницы, как правило, ис-
пользуют методы традиционной селекции. Для ускорения 
темпов селекции, в том числе для идентификации ценных 
вариантов генов, ассоциированных с повышенным ин-
дексом желтизны, необходимо применение современных 
молекулярно-генетических методов.

Основным ферментом, который обеспечивает накопле-
ние каротиноидов в эндосперме, является фитоенсинтаза 
(PSY, EC 2.5.1.32), катализирующая первую стадию био-
синтеза каротиноидов (Gallagher et al., 2004). Из трех 
известных изоформ данного фермента наиболее важную 
роль играет изоформа PSY-1, которая активна в созре-
вающем зерне, а также в молодых листьях. Ранее было 
показано, что гены Psy-A1 и Psy-B1, кодирующие PSY-1, 
расположены на хромосомах 7A и 7B соответственно и 
тесно сцеплены с основными QTL, ассоциированными с 
содержанием желтых пигментов у твердой пшеницы. Из 
двух генов большее влияние на содержание каротиноидов 
оказывает Psy-A1, определяющий до 50 % фенотипиче-
ской изменчивости (Colasuonno et al., 2019). У мягкой и 
твердой пшеницы выявлено несколько аллельных вариан
тов гена Psy-A1, связанных с инсерциями/делециями в 
третьем и четвертом интронах и ассоциированных с раз
личным содержанием каротиноидов в зерне (He et al., 
2008, 2009a; Singh et al., 2009).

Для идентификации аллелей гена Psy-А1 были разра-
ботаны разные маркеры: YP7A, YP7A-2, PSY1-A1_STS, 
Psy-A1SSR (He et al., 2008, 2009a, b; Singh et al., 2009; Patil 
et al., 2018). С помощью этих маркеров исследовано ал-
лельное разнообразие гена фитоенсинтазы у стародавних 
и современных зарубежных сортов пшеницы (Singh et al., 
2009; Campos et al., 2016; Parada et al., 2020), а также селек-
ционных линий твердой пшеницы различного происхож-
дения (Campos et al., 2016; Patil et al., 2018), подтверждена 
ассоциация выявляемых аллельных вариантов с разным 
уровнем индекса желтизны и показана их эффективность 
для селекции (Campos et al., 2016).

Одним из основных ферментов, приводящих к деграда-
ции каротиноидов и обесцвечиванию конечных продук
тов, получаемых из зерна твердой пшеницы, является ли
поксигеназа (LOX, EC 1.13.11.12), которая катализирует 
окисление полиненасыщенных жирных кислот (Verlotta 
et al., 2010; Colasuonno et al., 2019). Из локусов, кодирую
щих различные изоформы липоксигеназы у твердой пше- 
ницы (Lpx-1, Lpx-2, Lpx-3), на последних стадиях со-
зревания зерна наибольшую роль играет локус Lpx-B1, 
который определяет от 36 до 54 % вариации активности 
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фермента (Carrera et al., 2007; Verlotta et al., 2010; Para
da et al., 2020). Данный локус расположен на коротком 
плече хромосомы 4B и включает три тесно сцепленных 
гена: Lpx-B1.1, Lpx-B1.2 и Lpx-B1.3 (Verlotta et al., 2010). 
Различия между этими генами, а также их аллельными 
вариантами обусловлены в том числе присутствием в них 
ДНК транспозона группы MITE (miniature inverted-repeat 
transposable element) (Hessler et al., 2002; Carrera et al., 
2007), перемещения которого привели к большой делеции 
в последовательности гена Lpx-B1.1 и значительному сни-
жению липоксигеназной активности (Carrera et al., 2007; 
Verlotta et al., 2010). Для определения генов и аллельных 
вариантов генов локуса Lpx-B1 были разработаны моле-
кулярные маркеры, применение которых для изучения 
зарубежных сортов твердой пшеницы разного происхож-
дения выявило несколько устойчивых сочетаний генов 
и аллелей (гаплотипов), ассоциированных с различным 
уровнем активности липоксигеназы (Verlotta et al., 2010; 
Parada et al., 2020).

Использование вышеперечисленных маркеров генов 
фитоенсинтазы и липоксигеназы для изучения отечествен-
ных образцов твердой пшеницы позволит впервые охарак-
теризовать их аллельное разнообразие по данным генам 
и оценить потенциал проанализированных образцов для 
селекции. Включение в селекционный процесс генотипов, 
несущих целевые аллели, и применение соответствующих 
маркеров в процедурах отбора селекционного материала 
значительно ускорит создание высококачественных сор
тов твердой пшеницы.

Целью исследования стало изучение отечественных 
сортов твердой пшеницы, отличающихся разнообразием 
по уровню содержания желтых пигментов, с помощью 
молекулярных маркеров гена Psy-A1 и локуса Lpx-B1 и 
сравнение с данными о вариабельности зарубежного ге
нофонда твердой пшеницы по этим маркерам.

Материалы и методы
Растительный материал. Для работы было отобрано 
54 сорта яровой и озимой твердой пшеницы из коллекции 
Самарского федерального исследовательского центра 
РАН и коллекции ИОГен РАН (табл. 1). Из отобранных 
для анализа сортов 44  включены в «Государственный 
реестр сортов и гибридов сельскохозяйственных расте-
ний, допущенных к использованию» (2024), среди них 
два зарубежных и 42 отечественных сорта из различных 
селекционных центров. В качестве контроля были взяты 
сорта твердой пшеницы Langdon и Giusto.

ДНК выделяли из пятидневных проростков согласно 
стандартному CTAB протоколу (Doyle  J.J., Doyle  J.L., 
1990) с небольшими модификациями. Для каждого сорта 
было получено два образца ДНК индивидуальных расте-
ний, и дальнейший анализ проводился в двукратной по
вторности.

Маркеры генов фитоенсинтазы (Psy-А1) и липокси-
геназы (Lpx-B1). Генотипирование изученной выборки 
проводили с использованием SCAR-маркеров генов 
Psy-A1 и Lpx-B1. Последовательности соответствующих 
праймеров и температуры отжига представлены в табл. 2.

Амплификацию выполняли в приборе GeneAmp 9700 
(Applied Biosystems, США). Реакционная смесь для ПЦР 

объемом 15 мкл содержала: 20 нг ДНК, 0.3 мкМ каждо
го праймера («Синтол», Россия), 0.16 мМ dNTP, 1.6 мМ 
MgCl2, 1 ед. Taq-полимеразы и 1х стандартный ПЦР-буфер 
(«Диалат Лтд.», Россия). Для определения размера фраг-
ментов использовали молекулярный маркер GeneRuler 
100 bp Plus (Thermo Fisher Scientific, США). После амп
лификации образцы разделяли путем электрофореза в 
1.5 % агарозном геле с добавлением бромистого этидия, 
затем анализировали в ультрафиолетовом свете и фото-
графировали.

Содержание желтых пигментов. Для 38  образцов 
твердой пшеницы из коллекции Самарского федераль-
ного исследовательского центра РАН было определено 
суммарное содержание желтых пигментов в зерне (см. 
табл. 1). Выращивание сортов для оценки данного пока
зателя проводилось в течение трех лет, с 2021 по 2023, 
на экспериментальном поле Самарского НИИСХ. Содер-
жание пигментов определяли путем их экстрагирования 
сатурированным н-бутанолом и последующим фотоко
лориметрированием на спектрофотометре КФК-3 М при 
длине волн 440–450 нм. Для каждого образца брали 7.0 г 
крупки, помещали в пробирку 20×220  мм с пробкой, 
заливали 35 мл водонасыщенного н-бутилового спирта, 
энергично взбалтывали в течение одной минуты и остав-
ляли в затемненном помещении для экстракции на 18 ч 
при комнатной температуре. Затем содержимое раствора 
фильтровали через складчатый фильтр в такие же про-
бирки. Содержание желтых пигментов определяли на 
спектрофотометре в кювете с рабочим расстоянием 10 мм. 
Умножение полученной величины на коэффициент 16.632 
позволяет выразить содержание пигментов в частях на 
миллион частей крупки (ppm). Для удобства эту величину 
представили в микрограмм-процентах, для чего умножали 
ее на 100 (100 мкг% = 1 ppm) (Методы оценки…, 1971). Из-
мерения проводили для каждого из двух растений одного 
образца, а затем вычисляли среднее значение. Высоким 
считали содержание желтых пигментов более 500 мкг%, 
средним – 401–500 мкг%, низким – 200–400 мкг%.

Влияние условий среды по годам оценивали по средне-
му значению содержания пигментов в зерне в опыте. 
По этому принципу годы расположились в следующем 
порядке: 2022 г. – максимальное содержание пигментов 
(546.9 мкг%), 2021 – среднее (476.2 мкг%), 2023 – мини-
мальное (402.1 мкг%). Результаты анализировали методом 
двухфакторного дисперсионного анализа с использова-
нием программы MS Excel. Параметры общей, специфи-
ческой адаптивности (ОАСi, САСi) и стабильности (Sgi) 
признака рассчитывали по методике А.В. Кильчевского, 
Л.В. Хотылевой (1997), коэффициент регрессии (bi) сор
товых значений на среду – по S.A. Eberhart, W.A. Russell 
(1966) в изложении Кильчевского, Хотылевой (1997).

Результаты
В ходе работы 54 сорта твердой пшеницы были проанали-
зированы с использованием двух маркеров гена фитоен-
синтазы Psy-A1: PSY1-A1_STS и YP7A-2 и трех маркеров 
локуса липоксигеназы Lpx-B1: Lpx-B1.1a/1b, Lpx-B1.1с и 
Lpx-B1.2/1.3 (см. табл. 2). Для всех образцов получены 
четкие и воспроизводимые результаты, совпадающие для 
двух изученных образцов каждого сорта.
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Таблица 1. Образцы твердой пшеницы, отобранные для анализа, и данные о содержании желтых пигментов в зерне

№
п/п

Сорт Оригинатор** Форма Содержание желтых 
пигментов, мкг%***

   1 Аксинит ФГБНУ «Аграрный научный центр «Донской» Озимая –

   2 Алейская ФГБНУ «Федеральный Алтайский научный центр  
агробиотехнологий»

Яровая –

   3 Алтайская нива* 334.7

   4 Алтайский янтарь* 347.3

   5 Амазонка ФГБНУ «Аграрный научный центр «Донской» Озимая –

   6 Аннушка ФГБНУ «Федеральный аграрный научный центр Юго-Востока» Яровая 380.7

   7 Безенчукская 139* ФГБУН Самарский федеральный исследовательский центр РАН Яровая 357.3

   8 Безенчукская 182 ФГБУН Самарский федеральный исследовательский центр РАН  
и ФГБНУ «Федеральный научный центр биологических систем  
и агротехнологий РАН» 

Яровая 417.7

   9 Безенчукская 205 ФГБУН Самарский федеральный исследовательский центр РАН Яровая 503.0

10 Безенчукская 209 473.0

11 Безенчукская 210 566.0

12 Безенчукская золотистая ФГБУН Самарский федеральный исследовательский центр РАН  
и ООО ВолгаСемМаркет

Яровая 687.7

13 Безенчукская крепость ФГБУН Самарский федеральный исследовательский центр РАН Яровая 656.0

14 Безенчукская нива 534.0

15 Безенчукская степная 539.7

16 Безенчукская юбилейная 498.7

17 Безенчукский вектор* –

18 Безенчукский подарок 517.0

19 Бурбон ООО «Агролига Центр Селекции Растений»  
и ООО «Агролига Семена»

Яровая 468.0

20 Валентина ФГБНУ «Федеральный аграрный научный центр Юго-Востока» Яровая 487.7

21 Вольнодонская ФГБНУ «Федеральный Ростовский аграрный научный центр» Яровая 407.3

22 Гала* ФГБНУ «Федеральный аграрный научный центр Юго-Востока» Яровая –

23 Гелиос ФГБНУ «Аграрный научный центр «Донской» Озимая –

24 Донская элегия ФГБНУ «Федеральный Ростовский аграрный научный центр» Яровая 370.3

25 Дончанка ФГБНУ «Аграрный научный центр «Донской» Озимая –

26 Жемчужина Сибири ФГБНУ «Омский аграрный научный центр» Яровая 572.0

27 Золотая* ФГБУН Самарский федеральный исследовательский центр РАН Яровая 553.0

28 Краснокутка 13 ФГБНУ «Федеральный аграрный научный центр Юго-Востока» Яровая 383.0

29 Курант ФГБНУ «Аграрный научный центр «Донской» Озимая –

30 Леукурум 21 ФГБНУ «Национальный центр зерна им. П.П. Лукьяненко» Озимая –

31 Луч 25 ФГБНУ «Федеральный аграрный научный центр Юго-Востока» Яровая 436.0

32 Людмила ФГБНУ «Федеральный аграрный научный центр Юго-Востока» 
 и ООО «Саракташхлебопродукт»

Яровая –

33 Марина ФГБУН Самарский федеральный исследовательский центр РАН Яровая 452.3

34 Николаша ФГБНУ «Национальный центр зерна им. П.П. Лукьяненко»  
и ФГБНУ «Федеральный аграрный научный центр Юго-Востока»

Яровая 383.7

35 Оазис ФГБНУ «Федеральный Алтайский научный центр  
агробиотехнологий»

Яровая 458.3

36 Омский изумруд ФГБНУ «Омский аграрный научный центр» Яровая 539.7

37 Омский корунд –

38 Омская степная –

39 Оренбургская 21 ФГБНУ «Федеральный научный центр биологических систем  
и агротехнологий РАН»

Яровая –

40 Памяти Чеховича* ФГБУН Самарский федеральный исследовательский центр РАН Яровая 649.0

41 Памяти Янченко ФГБНУ «Федеральный Алтайский научный центр  
агробиотехнологий» и ООО «ЭкоНива-Семена»

Яровая 413.7
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Окончание табл. 1

№
п/п

Сорт Оригинатор** Форма Содержание желтых 
пигментов, мкг%***

42 Сладуница* ФГБНУ «Федеральный аграрный научный центр Юго-Востока»  
и ФГБНУ «Национальный центр зерна им. П.П. Лукьяненко»

Яровая –

43 Салют Алтая ФГБНУ «Федеральный Алтайский научный центр  
агробиотехнологий» и ООО «ЭкоНива-Семена»

Яровая 358.7

44 Саратовская золотистая ФГБНУ «Федеральный аграрный научный центр Юго-Востока» Яровая 564.7

45 СИ Атланте SYNGENTA CROP PROTECTION AG (Швейцария) Яровая 446.3

46 Таганрог ООО «Агролига Центр Селекции Растений»  
и ООО «Агролига Семена»

Яровая 606.7

47 Тессадур SAATBAU LINZ EGEN (Австрия) Яровая 492.3

48 Триада ФГБУН Самарский федеральный исследовательский центр РАН  
и ООО «Агролига Центр Селекции Растений»

Яровая 415.7

49 Харьковская 46 Украинский НИИРСиГ Яровая 433.3

50 Ядрица ФГБНУ «Национальный центр зерна им. П.П. Лукьяненко» Яровая 367.0

51 Ярина 442.0

52 Ясенка 540.3

53 Langdon* США Яровая –

54 Giusto* Италия Яровая –

   * Не включены в Государственный реестр сортов и гибридов сельскохозяйственных растений, допущенных к использованию. Данные по оригинатору 
предоставлены Самарским федеральным исследовательским центром РАН.

  ** По данным Государственного реестра сортов и гибридов сельскохозяйственных растений, допущенных к использованию.
*** В среднем за 2021–2023 гг.

Таблица 2. Маркеры генов фитоенсинтазы и липоксигеназы, использованные в работе

Маркер Последовательность праймера Ген/
Аллель

Размер  
фрагмента, п. н.

Температура 
отжига, °С

Литературный  
источник

PSY1-A1_STS F-GTGGATATTCCCTGTCAGCATC Psy1-A1o –  
Psy1-A1l –  
Psy1-A1a 

897 –  
1089 –  
1776 

56 Singh et al., 2009

R-GCCTCCTCGAAGAACATCCTC

YP7A-2 F-GCCAGCCCTTCAAGGACATG Psy1-A1d –  
Psy1-A1e

1001 –  
1686

60 He et al., 2009a

R-CAGATGTCGCCACACTGCCA

Lpx-B1.1a/1b F-GCAGGCGCTGGAAAGCAACAGGC Lpx-B1.1a –  
Lpx-B1.1b

1320 –  
1246

68 Verlotta et al., 2010

R-GCGCTCTAACTCCGCGTACTCG

Lpx-B1.1с F-CCAAGATGATACTGGGCGGGC Lpx-B1.1c 1558 67 Verlotta et al., 2010

R-CGCCGCCTTGCCGTGGTTGG

Lpx-B1.2/1.3 F-GAACCGAGAGGTGAGAGCGTGCCTGATC Lpx-B1.2 –  
Lpx-B1.3

1785 –  
1709

62 Parada et al., 2020

R-GTGGTCGGAGGTGTTGGGGTAGAGC

Маркер PSY1-A1_STS идентифицирует аллели Psy-A1a 
(1776 п. н.), Psy-A1l (1089 п. н.) и Psy-A1o (897 п. н.). В ка-
честве контроля использовали сорт Langdon, у которого 
ранее был установлен аллельный вариант Psy-A1l (Singh 
et al., 2009).

С помощью маркера PSY1-A1_STS у 51 изучаемого 
образца, в том числе у контрольного сорта Langdon, 
выявлен аллельный вариант Psy-A1l. Аллель Psy-A1o 
идентифицирован у сортов Краснокутка 13 и Дончанка, 
а аллель Psy-A1a – у сорта Курант (рис. 1, табл. 3). Также 
у сортов Краснокутка 13, Дончанка и Курант с маркером 
PSY1-A1_STS амплифицировался дополнительный фраг-
мент ~1100 п. н., который не учитывался при дальнейшем 
анализе (см. рис. 1). Ранее было показано, что присут-
ствие дополнительного фрагмента размером ~1100 п. н. 

совместно с аллелями Psy-A1o или Psy-A1a возникает 
из-за перекрестной амплификации аллеля Psy-B1n локуса 
Psy-B1 (Singh et al., 2009; Campos et al., 2016).

Маркер YP7A-2 позволяет выявлять аллели Psy-A1d 
(1001 п. н.) и Psy-A1е (1686 п. н.). У использованного в 
качестве контроля сорта Langdon ранее был идентифи-
цирован аллельный вариант Psy-A1d (He et al., 2009b).

При изучении сортов твердой пшеницы с помощью 
маркера YP7A-2 у 51  образца, включая контрольный, 
идентифицирован аллель Psy-A1d, у сорта Курант – аллель 
Psy-A1е, а у сортов Краснокутка 13 и Дончанка продукты 
амплификации отсутствуют (см. рис. 1, табл. 3).

Проанализирована также вариабельность генов ли-
поксигеназы Lpx-B1.1, Lpx-B1.2 и Lpx-B1.3 у 54 сортов 
твердой пшеницы. Анализ аллельного состояния гена 
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Lpx-B1.1 проводили с использованием двух маркеров, 
один из которых (Lpx-B1.1a/1b) позволяет различить ал-
лели Lpx-B1.1a (1320 п. н.) и Lpx-B1.1b (1246 п. н.), а дру-
гой (Lpx-B1.1с) – выявлять аллель Lpx-B1.1c (1558 п. н.) 
(Verlotta et al., 2010). Для идентификации генов Lpx-B1.2 
(1785 п. н.) и Lpx-B1.3 (1709 п. н.) использовали маркер 
Lpx-B1.2/1.3 (Parada et al., 2020) (см. табл. 2). В качестве 
контроля был выбран сорт Giusto, у которого ранее вы-
явлены ген Lpx-B1.2 и аллельный вариант Lpx-B1.1c (Ver
lotta et al., 2010).

В исследуемой выборке аллельный вариант Lpx-B1.1a 
идентифицирован у 45 образцов, аллель Lpx-B1.1b – у пяти 
образцов (Безенчукская золотистая, Безенчукский вектор, 
Безенчукский подарок, Памяти Чеховича и Саратовская 
золотистая), а аллель Lpx-B1.1c – у четырех образцов (Ге
лиос, Дончанка, Леукурум 21 и контрольный сорт Giusto) 
(рис. 2, табл. 4).

С помощью маркера Lpx-B1.2/1.3 у 47 образцов из кол
лекции выявлен ген Lpx-B1.2, а у семи образцов (Алейская, 
Алтайская нива, Безенчукская золотистая, Безенчукский 
вектор, Безенчукский подарок, Памяти Чеховича и Сара-
товская золотистая) – ген Lpx-B1.3 (см. рис. 2, табл. 4).

При использовании маркеров локуса Lpx-B1 для ана-
лиза зарубежных сортов и линий твердой пшеницы было 
идентифицировано пять гаплотипов с различными комби-
нациями аллелей гена Lpx-B1.1 и одного из генов Lpx-B1.2 
или Lpx-B1.3 (Verlotta et al., 2010; Parada et al., 2020).

Из пяти известных гаплотипов локуса Lpx-B1 в изуча
емой выборке нами выявлены четыре гаплотипа. Гапло
тип I (Lpx-B1.1b + Lpx-B1.3) идентифицирован у сортов 
Безенчукская золотистая, Безенчукский вектор, Безен- 
чукский подарок, Памяти Чеховича и Саратовская золо

тистая; гаплотип III (Lpx-B1.1c + Lpx-B1.2) – у сортов Ге
лиос, Дончанка, Леукурум 21 и контрольного сорта Giusto; 
гаплотип V (Lpx-B1.1a + Lpx-B1.3) – у сортов Алейская 
и Алтайская нива, а гаплотип II (Lpx-B1.1a + Lpx-B1.2) – 
у оставшихся 43 образцов (см. табл. 4).

Для 38 исследуемых образцов яровой твердой пшеницы 
было определено содержание желтых пигментов в зерне. 
Значения данного показателя варьировали от 334.7 до 
687.7  мкг% при среднем значении 475.1  мкг%. В изу
ченной выборке 14 сортов имели высокое содержание 
желтых пигментов (более 500 мкг%), 15 сортов – среднее 
(400–500 мкг%), а 9 сортов – низкое (200–400 мкг%) (см. 
табл. 1).

Рис. 1. Результаты идентификации аллелей гена Psy-A1 с маркерами PSY1-A1_STS и YP7A-2 у образ-
цов твердой пшеницы.
Сорта: 1 – Аксинит, 2 – Алейская, 3 – Дончанка, 4 – Жемчужина Сибири, 5 – Золотая, 6 – Курант, 7 – Леуку-
рум 21, 8 – Langdon; L – маркер GeneRuler 100 bp Plus.

Таблица 3. Аллельные варианты гена Psy-A1, 
идентифицированные в изучаемой выборке

Аллель Число  
образцов

Частота, % Сорта

Маркер PSY1-A1_STS

Psy-A1a (1776 п. н.) 1 1.85 Курант

Psy-A1l (1089 п. н.) 51 94.45 51 сорт

Psy-A1o (897 п. н.) 2 3.70 Краснокутка 13, 
Дончанка

Маркер YP7A-2

Psy-A1d (1001 п. н.) 51 94.45 51 сорт

Psy-A1е (1686 п. н.) 1 1.85 Курант

Отсутствие  
амплификации

2 3.70 Краснокутка 13, 
Дончанка

2000 п. н.

PSY1-A1_STS YP7A-2

11 L 22 33 44 55 66 7 8

1500 п. н.

1200 п. н.

1000 п. н.

7 8
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Определение относительного влияния генотипа, ус-
ловий среды (в данном эксперименте – условий года) и 
их взаимодействия на накопление желтых пигментов в 
зерне выполнено на материале яровой твердой пшеницы 
(38 генотипов) в трехлетнем (2021–2023) эксперименте 
в Самарском федеральном исследовательском центре 
РАН. В результате методом двухфакторного дисперсион-
ного анализа были установлены значимые эффекты всех 
факторов. Вклады в общую дисперсию генотипа, среды 
и их взаимодействия составили 65.3, 28.0 и 6.3 % соот-
ветственно (Приложение, табл. S1)1.
1 Табл. S1 и S2 Приложения см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2025-29/appx11.pdf

Параметры общей и специфической адаптивности 
(OACi, САСi), отзывчивости на среду (по коэффициенту 
регрессии bi) признака «содержание желтых пигментов в 
зерне» в среднем по группам сортов со средним и высоким 
значением заметно превосходили аналогичные параметры 
по группе с низким значением признака. Если судить 
по коэффициенту регрессии, то наиболее эффективную 
оценку фенотипа можно дать в благоприятных для фор-
мирования признака условиях среды. В то же время по 
параметру относительной стабильности (Sgi) существен-
ных различий между группами не наблюдалось (табл. S2).

Ранговые коэффициенты корреляции между расположе-
нием сортов в рядах изменчивости по содержанию желтых 

2000 п. н.

1500 п. н.

1200 п. н.
1000 п. н.

77 788 8

Lpx-B1.1c Lpx-B1.2/1.3Lpx-B1.1a/1b

11 1L L22 233 344 455 566 6

Рис. 2. Результаты идентификации генов и аллелей локуса Lpx-B1 с маркерами Lpx-B1.1a/1b, Lpx-B1.1c и Lpx-B1.2/1.3 
у образцов твердой пшеницы.
Сорта: 1 – Безенчукская 209, 2 – Безенчукская 210, 3 – Безенчукская золотистая, 4 – Алейская, 5 – Дончанка, 6 – Жемчужина 
Сибири, 7 – Памяти Чеховича, 8 – Giusto; L – маркер GeneRuler 100 bp Plus.

Таблица 4. Гены и аллели локуса Lpx-B1, идентифицированные в изучаемой выборке

Аллель/ген Число образцов Частота, % Сорта

Ген Lpx-B1.1

Маркеры Lpx-B1.1a/1b, Lpx-B1.1с

Lpx-B1.1a (1320 п. н.) 45 83.33 45 сортов

Lpx-B1.1b (1246 п. н.)    5    9.26 Безенчукская золотистая, Безенчукский вектор, Безенчукский 
подарок, Памяти Чеховича, Саратовская золотистая

Lpx-B1.1с (1558 п. н.)    4    7.41 Гелиос, Дончанка, Леукурум 21, Giusto

Гены Lpx-B1.2 и Lpx-B1.3

Маркер Lpx-B1.2/1.3

Lpx-B1.2 (1785 п. н.) 47 87.04 47 сортов

Lpx-B1.3 (1709 п. н.)    7 12.96 Алейская, Алтайская нива, Безенчукская золотистая,  
Безенчукский вектор, Безенчукский подарок,  
Памяти Чеховича, Саратовская золотистая

Гаплотипы Lpx-B1

Гаплотип I  (Lpx-B1.1b + Lpx-B1.3)    5    9.26 Безенчукская золотистая, Безенчукский вектор, Безенчукский 
подарок, Памяти Чеховича, Саратовская золотистая

Гаплотип II  (Lpx-B1.1a + Lpx-B1.2) 43 79.63 43 сорта

Гаплотип III  (Lpx-B1.1c + Lpx-B1.2)    4    7.41 Гелиос, Дончанка, Леукурум 21, Giusto

Гаплотип V  (Lpx-B1.1a + Lpx-B1.3)    2    3.70 Алейская, Алтайская нива

https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2025-29/appx11.pdf
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2025-29/appx11.pdf
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пигментов по годам и между рангами сортов по средним 
значениям за три года и по каждому году варьировали в 
пределах 0.83–0.96, что значимо на 1.0 % уровне. Эти ре-
зультаты позволяют сделать заключение, что исследуемый 
набор генотипов яровой твердой пшеницы значительно 
различается по накоплению желтых пигментов в зерне. 
Различия между сортами стабильны в разных условиях 
среды, дифференциация сортовой популяции по признаку 
является результатом функционирования соответствую-
щих генетических систем.

Обсуждение
Проведенный с помощью маркеров гена фитоенсинтазы 
Psy-A1 и локуса липоксигеназы Lpx-B1 анализ 54 сортов 
твердой пшеницы позволил оценить их вариабельность 
у образцов коллекции.

Используемые маркеры были впервые применены 
для анализа отечественных образцов твердой пшеницы. 
В ходе работы по всем маркерам были получены фрагмен-
ты ожидаемого размера и выявлены аллельные варианты, 
ранее описанные в литературе при анализе зарубежных 
образцов. Полученные результаты были четкими, вос
производимыми и совпадали для двух изученных образ
цов каждого сорта, что говорит об эффективности данных 
маркеров для анализа отечественных образцов твердой 
пшеницы.

Анализ полиморфизма гена фитоенсинтазы Psy-A1
Для анализа гена фитоенсинтазы Psy-A1, кодирующего 
ключевой фермент синтеза каротиноидов, было использо-
вано два SCAR-маркера PSY1-A1_STS и YP7A-2, которые 
выявляют различия, связанные с инсерциями/делециями 
в третьем и четвертом интронах,  между аллелями, ассо-
циированными с уровнем содержания желтых пигментов 
(He et al., 2009a; Singh et al., 2009).

Изучение коллекции с помощью данных маркеров по-
казало крайне низкий уровень ее разнообразия. Так, по 
маркеру PSY1-A1_STS преобладал аллельный вариант 
Psy-A1l, по маркеру YP7A-2 – аллельный вариант Psy-A1d. 
Эти аллели отмечены у 51 взятого в анализ сорта, частота 
их встречаемости составила 94.45  %. Всего три сорта 
имели другие аллельные варианты гена Psy-A1. У сортов 
Краснокутка 13 и Дончанка идентифицированы аллель 
Psy-A1o по маркеру PSY1-A1_STS и отсутствие ампли-
фикации с маркером YP7A-2, а у сорта Курант выявлены 
аллельный вариант Psy-A1a по маркеру PSY1-A1_STS и 
аллель Psy-A1е по маркеру YP7A-2 (см. табл. 3).

Совместное использование маркеров PSY1-A1_STS 
и YP7A-2 показало соответствие аллельных вариантов, 
выявляемых с их помощью, что ранее было отмечено в 
других исследованиях (Campos et al., 2016; Patil et al., 
2018). Так, образцы, для которых идентифицирован ал
лельный вариант Psy-A1l по маркеру PSY1-A1_STS, 
имели аллельный вариант Psy-A1d по маркеру YP7A-2, 
а образцы с аллелем Psy-A1a по маркеру PSY1-A1_STS 
имели аллельный вариант Psy-A1е по маркеру YP7A-2. 
При выявлении у сорта аллельного варианта Psy-A1o с 
помощью маркера PSY1-A1_STS наблюдается отсутствие 
амплификации с маркером YP7A-2. Таким образом, оба 
маркера позволяют определить наличие индели 688 п. н. в 

четвертом интроне гена Psy-A1, по которой можно разли-
чить аллели Psy-A1l и Psy-A1d от Psy-A1a и Psy-A1e. С по-
мощью маркера PSY1-A1_STS можно идентифицировать 
дополнительный аллель Psy-A1o, который не выявляет
ся с помощью маркера YP7A-2 из-за делеции 198 п. н. в 
третьем интроне, в результате которой отсутствует сайт 
связывания прямого праймера маркера YP7A-2 (Campos 
et al., 2016).

Ранее при изучении коллекций иностранных сортов 
и линий твердой пшеницы с помощью используемых в 
данной работе маркеров была показана ассоциация иден
тифицируемых аллелей с уровнем содержания желтых 
пигментов. Так, аллельные варианты Psy-A1d и Psy-A1е, 
идентифицируемые с помощью маркера YP7A-2, ассо
циированы с высоким и низким индексом желтизны со-
ответственно (He et al., 2009b). Аллели Psy-A1l и Psy- A1o 
по маркеру PSY1-A1_STS связаны с высоким или же сред
ним содержанием желтых пигментов, а аллель Psy- A1a – 
с низким (Singh et al., 2009; Campos et al., 2016).

Таким образом, в рассматриваемой нами коллекции 
преобладают аллельные варианты, ассоциированные 
с  высоким и средним содержанием желтых пигментов 
(Psy-A1l, Psy-A1o и Psy-A1d). Только у одного сорта иден
тифицированы аллели, связанные с низким индексом 
желтизны (Psy-A1a и Psy-A1е).

Сходные результаты были получены при изучении за
рубежного генофонда твердой пшеницы. Например, в кол-
лекциях иностранных сортов, созданных в разные пери-
оды, а также селекционных линий по маркеру PSY1-A1_
STS преобладал аллель Psy-A1l с частотой встречаемо- 
сти от 68 до 97 % (Singh et al., 2009; Campos et al., 2016; 
Parada et al., 2020). При изучении 100 селекционных ли
ний твердой пшеницы из коллекции CIMMYT с помощью 
маркера YP7A-2 выявлено преобладание аллеля Psy-A1d 
(частота 99 %). Аллель Psy-A1o по маркеру PSY1-A1_STS 
часто присутствовал у средиземноморских сортов на-
родной селекции, однако в современных сортах данный 
аллель встречается редко, несмотря на взаимосвязь с вы
соким или же средним индексом желтизны (Campos et 
al., 2016). В зарубежном генофонде также редко встреча
ются аллели, которые ассоциированы с низким индексом 
желтизны (Singh et al., 2009; Campos et al., 2016; Parada 
et al., 2020).

Преобладание аллельных вариантов, связанных с вы-
соким содержанием желтых пигментов, можно объяснить 
длительным процессом отбора, который привел к выбра-
ковке образцов, несущих аллельные варианты, негативно 
влияющие на признак.

Анализ полиморфизма локуса липоксигеназы Lpx-B1
С использованием трех SCAR-маркеров Lpx-B1.1a/1b, 
Lpx-B1.1с и Lpx-B1.2/1.3 для всех изучаемых образцов 
были определены гаплотипы локуса Lpx-B1. Ранее было 
показано, что из пяти известных для твердой пшеницы 
гаплотипов данного локуса только гаплотип III связан с 
низкой активностью липоксигеназы (Verlotta et al., 2010; 
Parada et al., 2020).

В рассматриваемой выборке выявлено четыре из пяти 
ранее идентифицированных гаплотипов, при этом гапло-
тип II, ассоциированный со средним уровнем активности 
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липоксигеназы, был наиболее распространен и встречался 
с частотой 79.63 % (см. табл. 4). Среди зарубежных об-
разцов твердой пшеницы этот гаплотип тоже распростра
нен. Так, у средиземноморских сортов народной селекции 
частота его встречаемости составила 54 % (Parada et al., 
2020), а у созданных в разные периоды времени сортов, 
выращиваемых в Италии, – 42 % (Verlotta et al., 2010).

Наиболее ценен для селекции гаплотип III, включаю
щий аллельный вариант Lpx-B1.1с и ген Lpx-B1.2. Из-за 
перемещения мобильного элемента группы MITE в по
следовательности аллеля Lpx-B1.1с возникла крупная 
делеция, которая привела к потере функции гена и зна-
чительному снижению активности липоксигеназы (Car
rera et al., 2007; Verlotta et al., 2010). Данный гаплотип 
идентифицирован всего у трех озимых сортов выборки 
(Гелиос, Дончанка и Леукурум  21), а среди изученных 
яровых сортов гаплотип  III не встречался. Ранее при 
исследовании 85 преимущественно итальянских сортов 
твердой пшеницы разных периодов селекции (до 1971 г., 
1971–1990, 1991–2005 гг.) этот гаплотип был отмечен у 
41 сорта, причем 32 из них созданы после 1991 г. (Verlotta 
et al., 2010). Среди итальянских сортов более раннего 
периода селекции гаплотип III встречался намного реже 
(Verlotta et al., 2010), и у средиземноморских сортов на-
родной селекции частота данного гаплотипа также была 
низкой (Parada et al., 2020).

Гаплотип I, ассоциированный с высокой активностью 
липоксигеназы, выявлен у четырех сортов Самарского фе
дерального исследовательского центра РАН: Безенчук
ская  золотистая, Безенчукский подарок, Безенчукский 
вектор, Памяти Чеховича и у сорта Саратовская золотистая 
Федерального аграрного научного центра Юго-Востока. 
Среди средиземноморских сортов народной селекции 
частота встречаемости гаплотипа I составила 39 % (Parada 
et al., 2020). У сортов, выращиваемых в Италии, данный 
гаплотип присутствовал преимущественно в образцах 
периода селекции до 1970-х годов, а в современных сор
тах не обнаружен (Verlotta et al., 2010).

Сорта Алейская и Алтайская нива Федерального Ал
тайского научного центра агробиотехнологий имели га
плотип V. Этот гаплотип связан с высокой активностью 
липоксигеназы и достаточно редко встречается у зарубеж-
ных сортов (Parada et al., 2020).

В целом, как видно из литературных данных, в зарубеж-
ном генофонде доля ценного для селекции гаплотипа III 
локуса Lpx-B1 возрастает у современных сортов и линий, 
что свидетельствует о целенаправленной селекции сор
тов с низким уровнем активности липоксигеназы. При 
этом в отечественном генофонде частота встречаемости 
гаплотипа  III все еще низкая. Использование маркеров 
локуса Lpx-B1 для анализа отечественного селекционно
го материала будет способствовать эффективному отбору 
образцов с ценным гаплотипом III.

Взаимосвязь содержания желтых пигментов  
и идентифицированных аллелей гена Psy-A1  
и гаплотипов локуса Lpx-B1
Изученные образцы значительно различались по накоп
лению желтых пигментов в зерне (см. табл. 1). В проана-
лизированной выборке преобладали образцы со средним 

и высоким содержанием желтых пигментов. При этом, 
согласно полученным с помощью молекулярных марке-
ров данным, у большинства сортов, в том числе у сортов 
с низким содержанием желтых пигментов, обнаружены 
аллели гена Psy-A1, определяющие их высокое содержа-
ние (Psy- A1d по маркеру YP7A-2 и Psy-A1l по маркеру 
PSY1-A1_STS), а также гаплотип II локуса Lpx-B1, ассо-
циированный со средним уровнем активности липокси-
геназы. Подобное несоответствие может быть связано с 
тем, что индекс желтизны является сложным, полигенным 
признаком, зависящим от взаимодействия различных фер
ментов как синтеза, так и деградации каротиноидов (Cola
suonno et al., 2019). Кроме того, гаплотип образца по локу-
су липоксигеназы оказывает большее влияние на признак 
на стадиях после сбора урожая и во время изготовления 
макаронных изделий (индекс желтизны муки и пасты) 
(Parada et al., 2020).

Следует отметить, что по полученным данным основная 
часть дисперсии признака (65.3 %) определялась влия
нием генотипа. Значительное превалирование эффектов 
генотипа над влиянием среды и взаимодействием гено-
тип–среда подтверждает многочисленные литературные 
данные о высокой наследуемости процессов накопления 
желтых пигментов в зерне твердой пшеницы с преобла-
данием аддитивных эффектов генов (Blanco et al., 2011; 
Roncallo et al., 2012; Schulthess, Schwember, 2013).

Заключение
С использованием молекулярных маркеров впервые 
изучено аллельное разнообразие отечественных сортов 
твердой пшеницы по генам фитоенсинтазы Psy-A1 и ли
поксигеназы Lpx-B1, которое оказалось достаточно низ-
ким. В рассмотренной выборке преобладают аллельные 
варианты гена Psy-A1, ассоциированные с повышенным 
содержанием желтых пигментов в зерне, как и у боль-
шинства современных зарубежных сортов твердой пше-
ницы. Ценный для селекции гаплотип III локуса Lpx-B1, 
ассоциированный с низкой активностью липоксигеназы, 
выявлен только у трех озимых сортов (Гелиос, Дончанка и 
Леукурум 21), тогда как среди зарубежных сортов, особен-
но современных, доля этого гаплотипа значительно выше. 
Полученные результаты еще раз подтвердили зависимость 
содержания желтых пигментов от генотипа, однако на-
личие аллелей генов Psy-A1 и Lpx-B1, ассоциированных 
с повышенным содержанием каротиноидов, не всегда 
определяло их высокое содержание в зерне изученных 
образцов, что, по всей видимости, связано с влиянием на 
признак и других генов метаболизма желтых пигментов. 
Тем не менее выбранные для анализа маркеры могут 
быть использованы для селекции новых сортов твердой 
пшеницы с высоким индексом желтизны.
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