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Аннотация. Недостаток потребления микро- и макроэлементов и витаминов в продуктах питания, который 
затрагивает более двух миллиардов человек на земном шаре, негативно сказывается на здоровье и приводит 
к развитию хронических заболеваний. Одним из источников полезных нутриентов является пшеница, которая 
обеспечивает пищевой энергией большинство населения мира. Создание современных высокоурожайных 
сортов привело к значительному обеднению минерального состава зерна и сокращению потребления ми-
нералов через продукты питания. Биофортификация – активно развивающееся направление, основной це-
лью которого является улучшение питательных качеств сельскохозяйственных культур с помощью комплекса 
классических и современных методов. К числу основных технологий, используемых в программах биофор-
тификации пшеницы, можно отнести традиционную селекцию, включающую методы гибридизации и отбора, 
современную селекцию с дополнительным привлечением методов картирования генов/QTL и биоинформа-
тического анализа, трансгенез, мутагенез и геномное редактирование. Успехи в создании биообогащенных 
сортов были достигнуты в рамках различных международных программ, финансируемых HarvestPlus, CIMMYT, 
ICARDA, с помощью традиционной селекции и агрономических методов. Несмотря на перспективность ме-
тодов трансгенеза и геномного редактирования для создания биообогащенных культур, они требуют значи-
тельных инвестиционных вложений и трудозатратны, поэтому данные технологии применительно к пшенице 
находятся в стадии разработки и не имеют пока практического выхода. В последние годы интерес к биообо-
гащению пшеницы возрос в связи с успехами в области картирования генов и QTL для хозяйственно важных 
признаков. Разработка новых маркеров на основе результатов секвенирования генома пшеницы и привлече-
ние биоинформатических методов анализа (GWAS, meta-QTL) расширили информацию по контролю призна-
ков, определяющих содержание минералов в зерне, и выявили ключевые гены-кандидаты. В данном обзоре 
описано современное состояние исследований в области генетической биофортификации пшеницы в мире 
и в России. Приведены сведения об использовании гермоплазмы культурных и дикорастущих родственников 
для расширения генетического разнообразия современных сортов пшеницы.
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Abstract. Low intake of micro- and macroelements and vitamins in food negatively affects the health of more than 
two billion people around the world provoking chronic diseases. For the majority of the world’s population, these 
are soft and durum wheats that provide beneficial nutrients, however their modern high-yielding varieties have a 
significantly depleted grain mineral composition that have reduced mineral intake through food. Biofortification is a 
new research trend, whose main goal is to improve the nutritional qualities of agricultural crops using a set of classi-
cal (hybridization and selection) methods as well and the modern ones employing gene/QTL mapping, bioinformatic 
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analysis, transgenesis, mutagenesis and genome editing. Using the classical breeding methods, biofortified varieties 
have been bred as a part of various international programs funded by HarvestPlus, CIMMYT, ICARDA. Despite the 
promise of transgenesis and genome editing, these labor-intensive methods require significant investments, so 
these technologies, when applied to wheat, are still at the development stage and cannot be applied routinely. In 
recent years, the interest in wheat biofortification has increased due to the advances in mapping genes and QTLs 
for agronomically important traits. The new markers obtained from wheat genome sequencing and application of 
bioinformatic methods (GWAS, meta-QTL analysis) has expanded our knowledge on the traits that determine the 
grain mineral concentration and has identified the key gene candidates. This review describes the current research 
on genetic biofortification of wheat in the world and in Russia and provides information on the use of cultivated and 
wild-relative germplasms to expand the genetic diversity of modern wheat varieties.
Key words: wheat; microelements; macroelements; breeding; agronomy; biofortification.
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Введение
Пшеница играет важную роль в мире как источник пол­
ноценного растительного белка, микро- и макроэлементов 
и витаминов. За счет потребления продукции, произве­
денной из пшеницы, население получает в среднем до 
20–30  % калорий в день; в некоторых развивающихся 
странах эта цифра достигает 70 % (Shewry, 2009a; Shiferaw 
et al., 2013; Tadesse et al., 2019). Для удовлетворения ра­
стущих потребностей в зерне пшеницы начиная с 60-х гг. 
прошлого века основной акцент был сделан на повышении 
урожайности. В  результате  расширения посевных пло­
щадей и внедрения новых высокопродуктивных сортов 
мировое производство пшеницы постепенно растет. По 
данным ФАО, сбор зерна в 2023 г. составил 805.6 млн тонн 
по сравнению с ~ 600 млн тонн в 2000 г. (https://www.fao.
org/worldfoodsituation/csdb/ru). По сравнению с началом 
2000-х гг. отмечен значительный прирост урожайности –  
в 1.3–1.8 раза у основных стран-производителей пшени­
цы, таких как Китай, Индия, Россия и США (https://www.
fao.org/faostat/ru/#country/). 

Однако достигнутые успехи в повышении урожайности 
пшеницы за счет внедрения высокопродуктивных сортов 
сопровождаются ухудшением показателей качества зерна, 
снижением содержания белка, клейковины, минералов, 
которые обеспечивают питательную ценность конечного 
продукта (Митрофанова, Хакимова, 2016; Helguera et al., 
2020). Опубликованные данные свидетельствуют о том, 
что содержание микро- и макронутриентов в зерне совре­
менных сортов значительно ниже по сравнению со старо­
давними сортами и дикорастущими сородичами (Salantur, 
Karaoğlu, 2021; Zeibig et al., 2022). 

Микро- и макроэлементы участвуют во многих про­
цессах развития растений с момента прорастания семян, 
при развитии корневой системы вплоть до формирования 
урожая (Marschner, 1995). Известна роль минеральных 
веществ в протекании процессов фотосинтеза и дыхания 
и регуляции устойчивости к стрессовым факторам (De 
Santis et al., 2021; Shoormij et al., 2022; Khan et al., 2023). 
Список макроэлементов, которые сегодня считаются не­
обходимыми для здорового образа жизни и нормального 
функционирования организма, включает натрий (Na), ка­
лий (K), магний (Mg), кальций (Ca), хлор (Cl), фосфор (Р) 
и серу (S). В качестве незаменимых микроэлементов при- 
нято выделять железо (Fe), цинк (Zn), медь (Cu), марга­
нец (Mn), йод (I), селен (Se) (Jomova et al., 2022; Ali A.A.H., 

2023). Ряд специалистов в список необходимых минера­
лов дополнительно включают бром  (Br), ванадий  (V), 
кремний (Si), никель (Ni) и хром (Cr), однако данные о 
положительном влиянии этих элементов на животных 
и человека в настоящее время противоречивы (Vincent, 
2017; Genchi et al., 2020).

Недостаток потребления микро- и макроэлементов  с 
продуктами питания, или так называемый скрытый голод, 
приводит к развитию хронических заболеваний, сниже­
нию умственного развития и даже повышенной смерт­
ности в большинстве развивающихся стран (Faber et al., 
2014; Lockyer et al., 2018). Дефицит макроэлементов, 
таких как Na, K, Ca, Mg, P, нарушает функционирование 
нервной, сердечно-сосудистой, скелетно-мышечной сис­
тем. Среди необходимых микроэлементов особую обес- 
покоенность вызывает дефицит железа, цинка, йода, селе­
на, которые участвуют в синтезе гемоглобина, регуляции 
функций ряда ферментов, включая инсулин, в обмене 
веществ, подавлении образования раковых клеток и др. 
(Prashanth et al., 2015; Islam et al., 2023).

В настоящее время актуальным и приоритетным на­
правлением в области генетики и селекции пшеницы 
стало улучшение питательных свойств за счет повышения 
концентрации и биодоступности необходимых микро- и 
макроэлементов. Данное направление, для которого ис­
пользуют устоявшийся термин «биофортификация» (или 
биообогащение), решается с помощью различных  под­
ходов, основными из которых являются агрономия и 
генетическая биофортификация с применением методов 
традиционной селекции и современных молекулярно-
генетических подходов. В обзоре кратко описаны резуль­
таты, полученные с помощью агрономических методов 
и классической селекции с применением технологий кар­
тирования генов, и перспективы их использования для 
создания сортов пшеницы c улучшенным содержанием 
минерального состава.

Минеральный состав зерна пшеницы  
и ее сородичей
Концентрация минералов как в цельном зерне, так и в 
пшеничной муке имеет большой размах вариабельности 
и определяется генотипом образца, влиянием факторов 
внешней среды, составом почвы, внесением минераль­
ных удобрений и другими агротехническими подходами. 
Существенный вклад в фенотипическое проявление и 

https://www.fao.org/worldfoodsituation/csdb/ru
https://www.fao.org/worldfoodsituation/csdb/ru


Перспективы биообогащения пшеницы минералами: 
классическая селекция и агрономия

И.Н. Леонова, Е.В. Агеева 
В.К. Шумный

2024
28 • 5

525ГЕНЕТИКА И СЕЛЕКЦИЯ РАСТЕНИЙ / PLANT GENETICS AND BREEDING

наследование признака вносит генотип, что позволяет ис­
пользовать образцы с повышенным содержанием минера­
лов для создания новых селекционных линий пшеницы. 

Содержание минеральных элементов в зерне современ­
ных сортов мягкой пшеницы значительно варьирует: кон­
центрация микроэлементов Zn, Fe, Cu, Mn находится в 
пределах до 40, 50, 4 и 38 мкг/г соответственно; содержа­
ние макроэлементов K, Mg и Ca не превышает в среднем 
4200, 1150 и 370 мкг/г (Murphy et al., 2008; Zhao et al., 
2009; Khokhar et al., 2018; Morgounov et al., 2022; Pota­
pova et al., 2023). Несмотря на то что сорта твердой пше­
ницы незначительно отличаются от мягкой по концентра­
ции основных минеральных элементов (Ficco et al., 2009; 
Shewry et al., 2023), некоторые авторы указывают на то, 
что содержание цинка и железа в зерне многих сортов 
твердой пшеницы достоверно выше (Cakmak et al., 2010; 
Rachoń et al., 2012). 

Современные сорта пшеницы имеют более низкие кон­
центрации макро- и микроэлементов по сравнению со 
стародавними образцами и дикорастущими и культурны­
ми родичами. В ряде работ показано, что снижение содер­
жания веществ не всегда связано с изменениями клима­
тических факторов или характеристиками почвы (Garvin 
et al., 2006; Ficco et al., 2009). M.S. Fan с коллегами (Fan 
et al., 2008) провели масштабное исследование состава 
почвы и изменений в содержании цинка, железа, меди 
и магния в зернах пшеницы, произошедших за 160 лет. 
Содержание минералов оставалось стабильным в период 
с 1845 до 1960-х гг., после чего существенно снизилось в 
связи с внедрением урожайных короткостебельных сор­
тов. Данная тенденция сохранялась независимо от изме­
нения концентрации элементов в почве или внесения ор­
ганических и неорганических удобрений. Наличие генов 
короткостебельности Rht в сортах твердой и мягкой пше­
ницы сопровождается понижением концентрации ми­
кроэлементов, при этом уровень сокращения варьирует и 
зависит от генетической основы сорта (Velu et al., 2017a). 
Некоторые авторы отмечают наличие отрицательных кор­
реляций между урожайностью современных сортов и со- 
держанием цинка и железа, что может быть причиной сни­
жения концентрации данных минералов в зерне в связи с 
выращиванием высокопродуктивных сортов (Monasterio, 
Graham, 2000; Garvin et al., 2006). 

При создании биообогащенных сортов пшеницы воз­
никает проблема сохранения высокого содержания ми­
нералов в конечной продукции, поскольку значительная 
часть микроэлементов сконцентрирована в оболочке зер­
на. Концентрации цинка, железа, меди в муке снижаются 
в 2–10 раз по сравнению с цельным зерном, тогда как в 
отрубях из зерновой оболочки они остаются на прежнем 
уровне (Peterson et al., 1986; Ciudad-Mulero et al., 2021). 
Хорошей альтернативой может быть использование цель­
нозерновой муки или добавки в муку отрубей, которые 
содержат на порядок больше необходимых минералов. 
Включение различных пропорций пшеничных отрубей 
в муку позволяет повысить содержание железа в выпеч­
ке, при этом наибольший эффект наблюдался при добавке 
10  % отрубей, что сравнимо с хлебом, полученным из 
цельнозерновой муки (Butt et al., 2004).

Скрининг зародышевой плазмы диких и культурных со­
родичей пшеницы также выявил значительные генетиче­
ские различия в концентрациях минеральных элементов. 
Несмотря на широкий диапазон изменчивости в содер­
жании кальция, магния, калия, цинка, железа, марганца 
и меди у диплоидных и тетраплоидных предков T. durum, 
T. dicoccum, T. monococcum, T. araraticum, T. timopheevii и 
Ae. tauschii, ученые отмечают, что гексаплоидная пшеница 
T. aestivum в среднем уступает им по концентрации боль­
шинства элементов (Marschner, 1995; Cakmak et al., 2004; 
Gupta P.K. et al., 2021; Zeibig et al., 2024). Концентрации 
Zn и Fe в зерне различных представителей рода Aegilops 
(Ae.  searsii, Ae.  umbellulata, Ae.  caudata, Ae.  geniculata 
и др.) в 2–3 раза выше, чем у современных гексаплоидных 
сортов пшеницы (Gupta P.K. et al., 2021; Zeibig et al., 2022). 
Высокое генетическое разнообразие по минеральному со­
ставу обнаружено у дикой полбы T. dicoccoides; при этом 
для некоторых разновидностей наблюдалось сочетание 
высокого содержания цинка, железа и белка в зерне и вы­
сокой урожайности (Peleg et al., 2008; Chatzav et al., 2010).

Значительное внутрипопуляционное разнообразие яв­
ляется основой для использования генетического потен­
циала дикорастущих и культурных родичей в качестве 
источников высокого содержания минеральных элементов 
в зерне. Наличие положительных корреляций между 
концентрациями некоторых элементов (Zn, Fe, Mg), со­
держанием белка и урожайностью позволяет проводить 
одновременное улучшение нескольких качественных па­
раметров без снижения продуктивности (Oury et al., 2006; 
Chatzav et al., 2010). 

Для улучшения минерального состава были созданы 
различные интрогрессивные, дополненные, замещенные 
линии, полученные на основе гибридизации современных 
сортов мягкой и твердой пшеницы с дикорастущими и 
культурными родичами (Wang S. et al., 2011; Farkas et al., 
2014; Савин и др., 2018). Изучение таких линий позволило 
выделить образцы, обладающие лучшими характеристи­
ками в сравнении с исходными коммерческими сортами 
пшеницы, выявить критические хромосомы, содержащие 
целевые генетические факторы, и создать основу для по­
следующего картирования генов. 

Обширным источником генетического разнообразия по 
минеральному составу являются синтетические гексапло­
идные линии, полученные на основе гибридизации различ­
ных представителей T. turgidum ssp. durum и Ae. tauschii  
(Alvarez, Guzmán, 2018; Morgounov et al., 2022). С привле­
чением синтетических линий было картировано большое 
число благоприятных аллелей целевых генов, которые 
могут быть использованы в схемах генетической био­
фортификации (Bhatta et al., 2018; Morgounov et al., 2022). 
Однако детальный анализ продуктивности образцов, 
созданных с участием сородичей пшеницы, показывает, 
что большинство из них характеризуются снижением по­
казателей урожайности и ее компонентов в зависимости 
от генетической основы сорта-реципиента и количества 
чужеродного генетического материала  (Calderini, Ortiz-
Monasterio, 2003; Velu et al., 2017b). Этот факт существен­
но усложняет перенос целевых генов в коммерческие сор­
та пшеницы.
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Генетическая биофортификация
Биофортификация путем традиционной селекции явля­
ется наиболее распространенным и экономически эффек­
тивным методом для улучшения минерального состава 
зерна пшеницы. При использовании классических мето­
дов образцы-доноры высокого содержания питательных 
веществ скрещивают с сортом-реципиентом, обладающим 
комплексом необходимых хозяйственно важных призна­
ков, с отбором по признаку в последующих поколениях. 
В том случае, если в качестве донора берется чужеродный 
вид, процесс может сопровождаться несколькими циклами 
беккроссирования для переноса целевого интрогрессиро­
ванного фрагмента и снижения количества чужеродного 
генетического материала. 

В рамках выполнения программ по биофортификации 
в крупных международных центрах, занимающихся изу­
чением зерновых культур (CGIAR, CIMMYT, HarvestPlus, 
ICARDA), были использованы результаты скрининга кол­
лекций современных сортов пшеницы, ландрасов и дико­
растущих видов, позволившие определить вариабельность 
минерального состава, разработать рекомендации и со­
здать селекционные пребридинговые линии (Monasterio, 
Graham, 2000; Peleg et al., 2008; Ficco et al., 2009). 

Традиционные методы селекции для биообогащения 
зерна пшеницы стали применяться в Европе после реали­
зации программы HEALTHGRAIN (2005–2010), в которой 
приняли участие 43 партнера из 17 стран. Благодаря этой 
программе на нескольких селекционных участках в евро­
пейских странах в течение трех лет проводилась оценка 
современных сортов и селекционных линий, старомест­
ных сортов мягкой пшеницы и других видов злаковых 
культур (рожь, ячмень, овес) на содержание фитохимиче­
ских компонентов и минералов. Результаты показали, что 
значительная часть вариаций генетически детерминирова­
на, поэтому отобранный материал может быть доступен 
для селекционных программ (Shewry, 2009b; Van Der 
Kamp et al., 2014).

Начиная с 2003 г. международный центр HarvestPlus 
инвестирует значительные средства для создания биофор­
тифицированных сортов пшеницы, риса, кукурузы, проса, 
фасоли, батата и других культур с повышенным содер­
жанием витамина А, железа и цинка. Биофортификация 
пшеницы в рамках данной программы ведется в странах 
Африки (Египет, Эфиопия, Мадагаскар, Нигерия, ЮАР, 
Замбия и Зимбабве), Азии (Афганистан, Бангладеш, Ки­
тай, Индия, Непал, Пакистан, Филиппины) и Латинской 
Америки (Боливия, Бразилия, Мексика) (https://www.
harvestplus.org/biofortification-hub). К настоящему времени 
для стран Азии и Африки создано 37 биофортифициро­
ванных сортов пшеницы, из которых 12 отличаются высо­
кой урожайностью и устойчивостью к грибным болезням 
(Andersson et al., 2017; Bouis, Saltzman, 2017; Kamble et 
al., 2022). Изучение сортов с повышенным содержанием 
Zn, созданных в Индии, позволило авторам эксперимента 
сделать заключение, что, несмотря на невысокий вклад 
генотипа в общую изменчивость концентрации Zn в зерне, 
биофортифицированные генотипы проявляли экологи­
ческую стабильность при выращивании на разных типах 
почв, в том числе с низкой доступностью цинка (Khokhar 
et al., 2018). Список биофортифицированных сортов мяг­

кой и твердой пшеницы, созданных крупными селекци­
онными учреждениями Индии, Пакистана, Бангладеш, 
Непала и Боливии в сотрудничестве с CIMMYT и рекомен­
дованных для коммерческого выращивания, представлен в 
статье (Gupta O.P. et al., 2022). Среди них можно отметить 
сорта твердой пшеницы HI8777 и MACS 4028 с содержа­
нием железа 48.7 и 46.1 мг/кг и цинка 40.3 и 43.6 мг/кг 
соответственно, сорта мягкой пшеницы WB 02, HI 1633, 
DBW 187, DBW 332 и PBW 757, у которых концентрация 
данных микроэлементов превышает 40 мг/кг.

В последние годы пристальное внимание уделяется 
созданию биообогащенных генотипов пшеницы с не­
стандартной окраской зерна (синий, фиолетовый, чер­
ный), которые отличаются от обычных краснозерных и 
белозерных сортов высоким содержанием антоцианов, 
обладающих антиоксидантной, антимикробной и анти­
канцерогенной активностью. Изучение пигментирован­
ных образцов показало, что некоторые из них обладают 
дополнительными характеристиками, в том числе повы­
шенным содержанием белка, микро- и макроэлементов 
(Sharma S. et al., 2018; Xia et al., 2020; Dhua et al., 2021; 
Liu Y. et al., 2021). Анализ муки из образцов пшеницы с 
голубыми, зелеными и черными зернами установил, что 
по содержанию белка и аминокислот пигментированные 
сорта превышают стандартные на 7–18  %; содержание 
цинка было выше почти в 2 раза, а железа и марганца – на 
8–40 % (Tian et al., 2018). Имеются данные, что образцы 
голубозерной пшеницы характеризуются более высокой 
концентрацией железа и цинка по сравнению с сортами с 
фиолетовой, красной и белой окраской (Ficco et al., 2014). 
Проведены эксперименты по поиску среди пигментиро­
ванных сортов пшеницы образцов с высоким содержанием 
селена, который обладает противоопухолевой активно­
стью. Согласно результатам Q. Xia с соавторами (2020), 
при опрыскивании растений селеном или при внесении 
его в почву фиолетовозерные сорта накапливают боль­
ше Se в зерне по сравнению с белозерными. Однако по 
данным других авторов, при отсутствии дополнительных 
обработок селеном голубо- и фиолетовозерные сорта 
уступают стандартным сортам пшеницы почти в 5 раз по 
концентрации Se в зерне (Phuong et al., 2017).

В связи с тем, что пигментированные образцы пшеницы 
могут содержать повышенное количество клейковины, 
антоцианов, минералов, их рассматривают в качестве 
перспективных источников полезных нутриентов при 
приготовлении хлебобулочных и макаронных изделий. 
Работ, в которых детально изучены качественные харак­
теристики конечной продукции, полученной из муки пиг­
ментированной пшеницы, немного, и включают они в ос- 
новном оценку содержания антоцианов, белка и клейкови­
ны, характеристику теста и органолептические свойства 
(Pasqualone et al., 2015; Василова и др., 2021; Sharma N. et 
al., 2022; Гордеева и др., 2023; Фитилева, Сибикеев, 2023). 
Тем не менее имеются обнадеживающие результаты, что 
продукция из пшеницы с окрашенным зерном сохраняет 
значительно больше полезных нутриентов в процессе пе­
реработки (Padhy et al., 2022). Так, A. Kumari с коллегами 
(Kumari et al., 2020), анализируя чапати, выпеченный из 
пигментированных сортов пшеницы, показали, что по 
содержанию фенольных веществ, антоцианов, антиокси­
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дантной активности образцы располагались в следующем 
порядке: зерно черное > голубое > фиолетовое > белое. 
На данный момент пигментированные сорта пшеницы 
рассматриваются как многообещающий источник био­
логически активных веществ и высокой антиоксидантной 
активности. 

Картирование локусов  
количественных признаков
Важным этапом биофортификации является отбор по­
тенциальных генотипов, содержащих целевые локусы, 
наличие которых будет сопровождаться повышением ми­
неральных элементов в зерне. На этом этапе огромное 
значение имеют ДНК-маркеры, которые почти три десятка 
лет используются для картирования локусов количествен­
ных признаков (QTL) и в технологиях маркер-ориенти­
рованной и геномной селекции (Collard, Mackill, 2008). 
Определение хромосомной локализации и позиции локуса 
на хромосоме позволяет понять генетическую основу при­
знака, определить локусы, контролирующие содержание 
минеральных элементов, выявить новые QTL и на основе 
полученной информации провести отбор генотипов, под­
ходящих для селекционных программ. 

Для локализации целевых локусов и выявления новых 
аллелей генов применяют два подхода: генетическое кар­
тирование с использованием популяций, основанных на 
двуродительских скрещиваниях, и полногеномный поиск 
ассоциаций (genome-wide association study, GWAS), глав­
ным преимуществом которого является использование 
панелей генотипов, характеризующихся большим генети­
ческим разнообразием (Collard, Mackill, 2008; Tibbs Cortes 
et al., 2021).

За последние 15 лет было опубликовано много работ 
по картированию QTL, наличие которых определяет со­
держание необходимых минералов в зерне пшеницы. Надо 
отметить, что большинство исследований выполнялось 
преимущественно с целью выявления геномных районов, 
контролирующих концентрацию Zn и Fe, поскольку эти 
микроэлементы считаются наиболее важными для здо- 
ровья человека (Peleg et al., 2009; Tiwari et al., 2009; 
Wang S. et al., 2011; Hao et al., 2014; Pu et al., 2014). С ис­
пользованием GWAS проведено более точное картирова­
ние геномных локусов, выявлены новые, ранее не опуб­
ликованные QTL и выполнен поиск функциональных ге­
нов-кандидатов в районах целевых локусов (Bhatta et al., 
2018; Alomari et al., 2019; Rathan et al., 2022; Tadesse et 
al., 2023). Комплексная работа по выявлению ключевых 
геномных районов для биофортификации Zn и Fe у мягкой 
пшеницы была проведена P. Juliana с коллегами (2022), 
которые, используя панель из 5585 пребридинговых линий 
продвинутых поколений, идентифицировали 141 маркер 
на всех хромосомах пшеницы, за исключением хромосом 
3А и 7D. Результаты, суммирующие данные по хромосом­
ной локализации QTL для содержания цинка и железа в 
зерне пшеницы, частично представлены в обзорных ста­
тьях (Garcia-Oliveira et al., 2018; Gupta O.P. et al., 2022). 
В настоящее время идет процесс накопления информации 
о наиболее информативных локусах, их хромосомной ло- 
кализации и валидации маркеров KASP, созданных на ос­
нове однонуклеотидных полиморфизмов. Сделаны первые 

шаги в направлении создания маркеров KASP по резуль­
татам картирования QTL (Wang Y. et al., 2021; Sun M. et 
al., 2023), однако пока нет доступной информации об их 
специфичности и практическом использовании.

Ограниченное число работ имеется по генетическому 
и ассоциативному картированию QTL для других мине­
ральных элементов (Alomari et al., 2017; Manickavelu et 
al., 2017; Wang P. et al., 2017; Qiao et al., 2021; Hao et al., 
2024). С помощью сравнительного геномного и мета-QTL 
анализа, выполненного с использованием ранее опубли­
кованных данных по картированию QTL для минералов, 
было идентифицировано более 400 стабильных локусов, 
для некоторых из которых показаны плейотропные эф­
фекты по отношению к разным минеральным элементам 
и компонентам урожайности (Shariatipour et al., 2021; 
Singh et al., 2022; Potapova et al., 2023; Cabas-Lühmann et 
al., 2024). GWAS, проведенный для 205 генотипов озимой 
мягкой пшеницы из Китая, выявил более 280 ассоциаций 
молекулярных маркеров c содержанием Ca, Mn, Cu и Se 
в различных хромосомах пшеницы. При этом было по­
казано, что наиболее высокий вклад в содержание данных 
элементов вносят кластеры генов в хромосомах 3B и 5А 
(для Ca), 4B (для Cu) и 1B (для Mn) (Wang W. et al., 2021). 
На основе полногеномного анализа 252  сортов мягкой 
пшеницы по содержанию селена сделано заключение, 
что использование сцепленных c целевыми локусами 
SNP  маркеров в хромосомах 5D и 1D может повысить 
концентрацию Se на 6.62  % при проведении геномной 
селекции (Tadesse et al., 2023). С помощью GWAS, выпол­
ненного на панели из 768 сортов, были идентифицированы 
геномные области, ассоциированные с концентрацией Cu, 
Fe, K, Mg, Mn, P, Se, Zn в мягкой пшенице, и стабильно 
экспрессирующиеся гены-кандидаты, расположенные в 
областях локализации QTL (Hao et al., 2024). В процессе 
идентификации генетических локусов, связанных с на­
коплением кальция, было детектировано 11  локусов в 
хромосомах 2A, 3A (2 локуса), 3B (2 локуса), 3D, 4A, 4B, 
5B (2 локуса) и 6A, из которых четыре QTL стабильно 
проявлялись в разных условиях среды (Shi X. et al., 2022). 
Проведенный этими авторами анализ генов-кандидатов 
выделил в хромосоме 4А ген TraesCS4A02G428900, кото­
рый высоко экспрессируется в зернах пшеницы и может 
быть связан с накоплением кальция. 

Для поиска источников и доноров эффективных ло­
кусов, связанных с накоплением высоких концентраций 
минералов в зерне, выполнен  поиск новых локусов с 
использованием родичей мягкой пшеницы и различных 
синтетических линий (synthetic hexaploid wheats, SHW) 
(см. таблицу). SHW, полученные от скрещивания тетра­
плоидных видов (T. durum, T. dicoccum) с Ae. tauschii, яв­
ляются источниками новых аллелей генов для различных 
хозяйственно важных признаков пшеницы. По данным 
Z.E. Pu с соавторами (2014), 22 из 29 аллелей, ответствен­
ных за повышенную концентрацию Zn, Fe, Mn, Cu и Se в 
зерне рекомбинантных инбредных линий, происходят из 
генома синтетической линии, полученной от скрещивания 
T. turgidum ssp. turgidum с Ae. tauschii ssp. tauschii. Значи­
тельное число локусов, в том числе новых, было выявлено 
в хромосомах генома D, происходящих от разновидностей 
Ae. tauschii, что свидетельствует о высоком потенциале 
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Хромосомная локализация локусов, ассоциированных с содержанием минералов в зерне синтетических гексаплоидных линий 
и родичей пшеницы, установленная с помощью генетического и ассоциативного картирования

Элемент Картирующая популяция/ 
метод картирования

Хромосома Концентрация*, 
мкг/г

Наследуемость 
(h2)

Литературный 
источник

Zn RIL (T. durum/Ae. tauschii × T. aestivum)/
QTL картирование

2D, 3D, 4D, 5B 43.9 Н. д.** Pu et al., 2014

SHW (Triticum durum × Ae. tauschii)/
GWAS

1A, 2A, 3A, 3B, 4A, 4B, 
5A, 6B

23.1 0.65 Bhatta et al., 2018

Triticum boeoticum × T. monococcum/ 
QTL картирование

7A 32.4 Н. д. Tiwari et al., 2009

T. aestivum × T. dicoccoides/GWAS 1A, 2A 60.6 0.97 Liu J. et al., 2021

RIL (T. durum × T. dicoccoides)/  
QTL картирование

2A, 5A, 6B, 7A, 7B 58.0 0.62 Peleg et al., 2009

RIL (T. dicoccum/Ae. tauschii × T. aestivum)/
QTL картирование

4B, 5A, 5B, 6B, 6D 54.9 0.79 Crespo-Herrera et al., 
2016

RIL (T. spelta × T. aestivum)/ 
QTL картирование

2A, 2B, 3D, 6A, 6B 42.2 0.80 Srinivasa et al., 2014

RIL (SHW × T. spelta)/QTL картирование 1A, 1B, 3B, 3D, 4A, 5B, 
6A, 7B, 7D

57.2 0.65 Crespo-Herrera et al., 
2017

RIL (T. durum × T. dicoccum)/ 
QTL картирование

1B, 5A, 6A, 6B 60.2 0.73 Velu et al., 2017c

Пшенично-эгилопсные замещенные  
и добавочные линии/GWAS

1B, 2B, 3A, 3B, 5D, 6A, 
6D, 7B

42.0 0.61 Kaur et al., 2023

RIL (T. aestivum × T. dicoccum/Ae. tauschii )/
GWAS

2A, 2D, 7D 38.0 0.77 Krishnappa et al., 2021

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 1B, 2B, 2D, 3D 47.4 0.44 Morgounov et al., 2022

Fe RIL (T. aestivum × T. dicoccum/Ae. tauschii )/ 
GWAS

1D, 2A, 3B, 6D, 7D 37.0 0.81 Krishnappa et al., 2021

Пшенично-эгилопсные замещенные  
и добавочные линии/GWAS

1B, 2A, 2B, 3B, 3D, 5A, 
5B, 5D, 6A, 6B, 6D, 7A, 7D

39.0 0.68 Kaur et al., 2023 

RIL (T. durum × T. dicoccum)/ 
QTL картирование

1B, 3A, 3B, 5B 57.2 0.30 Velu et al., 2017c

RIL (SHW × T. spelta)/QTL картирование 2A, 2B, 3A, 3B, 4A, 4B, 
4D, 5B

34.3 0.35 Crespo-Herrera et al., 
2017

RIL (T. durum/Ae. tauschii × T. aestivum)/
QTL картирование

2B, 5B, 5D, 7D 72.6 Н. д. Pu et al., 2014

RIL (T. dicoccum/Ae. tauschii × T. aestivum)/
QTL картирование

2B, 2D, 4B, 5A, 5B, 6A, 
6B, 6D, 7D 

37.3 0.62 Crespo-Herrera et al., 
2016

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 1A, 3A 39.4 0.78 Bhatta et al., 2018

T. boeoticum × T. monococcum/ 
QTL картирование

2A, 7A 31.6 Н. д. Tiwari et al., 2009

RIL (T. durum × T. dicoccoides)/ 
QTL картирование

2A, 2B, 3A, 3B, 4B, 5A, 
6A, 6B, 7A, 7B

33.8 0.69 Peleg et al., 2009

T. aestivum × T. dicoccoides/GWAS 3B, 4A, 4B, 5A, 7B 98.3 0.97 Liu J. et al., 2021

RIL (T. spelta × T. aestivum)/ 
QTL картирование

1A, 2A, 3B 41.1 0.79 Srinivasa et al., 2014

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 4A, 7B 35.9 0.38 Morgounov et al., 2022

Cu RIL (T. durum/Ae. tauschii × T. aestivum)/
QTL картирование

2A, 3D, 4A, 4D, 5A, 6D, 
7B

5.86 Н. д. Pu et al., 2014

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 1B, 2A, 3A, 3B, 4B, 5A, 
5B, 5D, 6A, 6B

6.6 0.63 Bhatta et al., 2018

RIL (T. durum × T. dicoccoides)/ 
QTL картирование

1A, 2A, 3B, 4A, 4B, 5A, 
6A, 6B, 7A, 7B

6.9 0.76 Peleg et al., 2009

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 2B, 6D 4.25 0.40 Morgounov et al., 2022
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этого вида для улучшения содержания таких элементов в 
зерне, как Ca, Co, Cu, Li, Mg, Mn и Ni (Bhatta et al., 2018; 
Krishnappa et al., 2021; Morgounov et al., 2022).

В некоторых работах было показано, что наличие чу­
жеродных хромосом в геномах замещенных, интрогрес­
сивных и добавочных линий пшеницы приводит к повы­
шению концентрации цинка, железа и других минералов 
(Wang S. et al., 2011; Velu et al., 2017c; Gupta P.K. et al., 
2020; Potapova et al., 2023). У диплоидных видов пшеницы 
(T. monococcum, T. boeoticum) было идентифицировано два 
локуса в хромосомах 2A и 7A, отвечающих за содержание 
железа, и один – в хромосоме 7A для цинка (Tiwari et al., 
2009) (см. таблицу). Использование различных популяций 
культурных и дикорастущих тетраплоидных видов, ре­
комбинантных инбредных линий, а также синтетических 
линий, полученных с их участием, выявило много QTL, 
происходящих из A и B геномов T. durum, T. dicoccum, 
T. dicoccoides и ассоциированных с содержанием железа 
и цинка (Peleg et al., 2009; Crespo-Herrera et al., 2016, 2017; 
Cabas-Lühmann et al., 2024). Надо отметить, что у ряда 
картированных QTL для Zn, Fe, Mn и других минералов 
отсутствуют негативные эффекты по отношению к со­
держанию белка в зерне, массе 1000 зерен и урожайности 
в целом, что позволяет улучшать сорта по нескольким 

признакам одновременно (Uauy et al., 2006; Liu J. et al., 
2021; Cabas-Lühmann et al., 2024). Также во многих ис­
следованиях показан высокий уровень наследуемости изу­
ченных признаков, свидетельствующий о значительном 
вкладе генотипа, что позволяет использовать образцы с 
чужеродными транслокациями в качестве источников це- 
левых генетических факторов в селекционных програм­
мах (см. таблицу).

Агрономические методы
Наиболее простым и доступным из всех методов биофор­
тификации является применение удобрений, обогащенных 
микро- и макроэлементами, при внесении в почву или в 
качестве внекорневых подкормок. Ряд данных свидетель­
ствует, что применение азотных удобрений различных 
концентраций отдельно или в сочетании с минеральными 
добавками может оказывать положительный эффект на 
содержание микроэлементов в зерне (Shi R. et al., 2010; 
Kutman et al., 2011; Niyigaba et al., 2019). По степени эф­
фективности разных методов (обработка семян, внесение 
удобрений в почву, листовое опрыскивание) и их влия­
ния на урожайность, содержание белка и концентрацию 
минералов наиболее действенным способом считается 
внекорневая листовая обработка (Stepien, Wojtkowiak, 

Окончание таблицы

Элемент Картирующая популяция/ 
метод картирования

Хромосома Концентрация*, 
мкг/г

Наследуемость 
(h2)

Литературный 
источник

Mn RIL (T. durum/Ae. tauschii × T. aestivum)/
QTL картирование

1A, 2A, 2D, 4D, 5D 26.99 Н. д. Pu et al., 2014

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 2D, 3A, 4B, 5D, 6B 43.1 0.67 Bhatta et al., 2018

T. aestivum × T. dicoccoides/GWAS 1B 33.4 0.94 Liu J. et al., 2021

RIL (T. durum × T. dicoccoides)/  
QTL картирование

2B, 7B 41.6 0.41 Peleg et al., 2009

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 2A, 3A, 4B, 7B 42.5 0.41 Morgounov et al., 2022

Ca SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 1B, 2B, 2D, 3A, 3B, 3D, 
6A, 6B, 7A

73.7 0.41 Bhatta et al., 2018

RIL (T. durum × T. dicoccoides)/ 
QTL картирование

1A, 2B, 4A, 4B, 5B, 6A, 
6B, 7B

435.5 0.79 Peleg et al., 2009

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 3B, 5A, 5D, 6D 389.5 0.50 Morgounov et al., 2022

Mg SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 1B, 1D, 2D, 3A, 3B, 4A, 
4B, 4D, 5B, 5D, 7A

1424.5 0.62 Bhatta et al., 2018

RIL (T. durum × T. dicoccoides)/ 
QTL картирование

1B, 2A, 3A, 5B, 6A, 6B, 
7A, 7B

1534.5 0.74 Peleg et al., 2009

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 1B, 2A, 4B, 5A, 5B, 6D, 7B 1203.5 0.59 Morgounov et al., 2022

K RIL (T. durum × T. dicoccoides)/ 
QTL картирование

1A, 2A, 1A, 2B, 5B, 6A, 
6B, 7B

4568.4 0.58 Peleg et al., 2009

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 3A, 7A 3924.5 0.44 Morgounov et al., 2022

Cd SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 1A, 2A, 2D, 3A, 6D 0.07 0.28 Bhatta et al., 2018

SHW (T. durum × Ae. tauschii)/GWAS 1A, 1B, 2A, 2B, 3D, 4A, 
4D, 5D, 7A, 7B

0.033 0.44 Morgounov et al., 2022

Se RIL (T. durum/Ae. tauschii × T. aestivum)/
QTL картирование

3D, 4A, 5B, 7D 0.55 Н. д. Pu et al., 2014

* Приведены средние значения за годы проведения полевых экспериментов; ** н. д. – нет данных.
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2016; Hassan et al., 2019; Saquee et al., 2023). Анализ эффек­
тивности листовых обработок пшеницы растворами со­
единений цинка, проведенных на 23 экспериментальных 
участках в семи странах (Китай, Индия, Казахстан, Мек­
сика, Пакистан, Турция и Замбия), показал повышение 
концентрации цинка в зерне на 80–90 % при отсутствии 
снижения урожайности (Zou et al., 2012). 

Обеспечение запаса Zn в вегетативных тканях во вре­
мя налива зерна с помощью опрыскивания листьев рас­
творами цинка является важным приемом повышения 
концентрации Zn в зерне (Cakmak et al., 2010; Velu et al., 
2014). Эффективность листовых обработок была проде­
монстрирована в экспериментах по биофортификации об- 
разцов твердой пшеницы с целью насыщения зерна селе­
ном (De Vita et al., 2017). Концентрация Se после помола, 
а также в макаронных изделиях повысилась на 11 %, при 
этом не произошло снижения остальных показателей ка­
чества, урожайности и органолептических характеристик 
готовой пасты. 

Надо отметить, что данные по влиянию различных 
удобрений на концентрацию минеральных веществ в зер­
не достаточно противоречивы. Некоторые исследователи 
отмечают отсутствие корреляций между применением 
удобрений и накоплением минералов в зерне, указывая 
на сложные взаимодействия нескольких факторов, таких 
как условия среды, генотип, нормы внесения удобрений, 
механизированная обработка почвы и др. (Jaskulska et al., 
2018; Caldelas et al., 2023).

К основным недостаткам агрономической биофортифи­
кации можно отнести применение минеральных обрабо­
ток каждый сезон вегетации и необходимость учитывать 
ряд дополнительных факторов, таких как структура почвы 
и концентрация в ней необходимых минералов, недостаток 
или избыток осадков, температурные условия, степень био- 
логического поглощения минералов из почвы растениями, 
а также влияние генотипа сорта (Костин и др., 2020). По 
мнению I. Cakmak с соавторами (Cakmak et al., 2010), от­
сутствие достаточной влагообеспеченности, высокий pH 
почвы, большое содержание CaCO3 и малое количество 
органических веществ значительно снижают доступность 
и поглощение Zn и Fe из почвы, что не позволяет достичь 
оптимальной концентрации минералов в зерне. 

Еще одним направлением агрономической биофорти­
фикации является возможность применения почвенных 
микроорганизмов (Bacillus, Azotobacter, Acinetobacter, 
Pseudomonas, Rhizobium и др.) для солюбилизации мине­
ральных веществ и их подвижности из почвы в съедобные 
части растений. Показано, что различные способы ино­
куляции семенного материала или внесение микроор­
ганизмов непосредственно в почву сопровождаются по­
вышением концентрации таких элементов, как Zn, Fe, Mn, 
Cu и Se, в зерне и побегах пшеницы (Rana et al., 2012; 
Голубкина и др., 2017; Sun Z. et al., 2021; Ali M. et al., 
2023). Механизмы микробной биофортификации и эф­
фективность метода для поглощения Fe и Zn различными 
сельскохозяйственными растениями подробно описаны в 
обзоре (Verma et al., 2021). 

Кроме ризосферных микроорганизмов, внимание ис­
следователей обращено на использование арбускулярных 
микоризных грибов в качестве дополнительного агента 

для улучшения хозяйственно важных характеристик сель­
скохозяйственных культур. Использование штаммов ар­
бускулярной микоризы отдельно или в сочетании с ризо­
сферными микроорганизмами повышает концентрацию 
макроэлементов (азот и фосфор), микроэлементов (цинк 
и железо) в зерне пшеницы, а также параметры продук­
тивности (масса 1000 зерен, число зерен в колосе и число 
продуктивных побегов) (Ma et al., 2019; Yadav et al., 2020).

Несмотря на обнадеживающие результаты по привле­
чению ризосферных микроорганизмов для биофорти­
фикации, пока в этой области достигнуты ограниченные 
успехи из-за сложности механизмов взаимодействия ми­
кроорганизмов с растением-хозяином и влияния абиоти­
ческих факторов внешней среды (минеральный состав 
почвы, температура, влияние фитиновой кислоты на био­
доступность Zn и Fe). Эффективность микробной биофор­
тификации значительно зависит также от генотипа, что 
предполагает проведение дополнительных экспериментов 
для оценки отзывчивости генотипа и подбора эффектив­
ных штаммов микроорганизмов (Garg et al., 2018).

Биофортификация в России
В России работы по изучению сортообразцов пшеницы с 
целью создания генотипов с повышенным содержанием 
минеральных элементов практически не ведутся. К на­
стоящему времени опубликовано ограниченное число дан­
ных по скринингу сортов и селекционных линий отече­
ственной селекции по содержанию некоторых микро- и 
макроэлементов и по отработке технологий применения 
удобрений, регуляторов роста и микроорганизмов для 
улучшения минерального состава зерна (Голубкина и 
др., 2017; Аристархов и др., 2018; Чикишев и др., 2020). 
В Институте биологии Карельского научного центра РАН 
разрабатываются методы повышения содержания меди в 
корневой системе и побегах Triticum aestivum L. и Hor­
deum vulgare L. (Казнина и др., 2022).

В рамках комплексной Казахстано-Сибирской про­
граммы (КАСИБ) регулярно проводится скрининг новых 
сортов и селекционных линий на урожайность, параметры 
качества зерна и муки и хлебопекарные качества. Что ка­
сается содержания минерального состава, то работы в этой 
области только начаты и опубликованы первые данные по 
анализу больших коллекций сортообразцов и синтетиче­
ских линий гексаплоидной пшеницы различного геогра­
фического происхождения (Шаманин и др., 2021; Mor­
gounov et al., 2022). Согласно результатам анализа рос­
сийских сортов по программе КАСИБ, содержание цинка  
в зерне сортов российской селекции выше, чем у сор­
тов, созданных в рамках международной программы 
HarvestPlus (Шаманин и др., 2021; Shepelev et al., 2022). 
Однако по содержанию Fe, Са, Mo, Mg российско-казах­
станские образцы уступают генотипам из США и Японии.

Работы по выведению сортов пшеницы, перспективных 
для функционального питания, включают создание и 
изучение фиолетовозерных сортов. Показано, что нали­
чие антоцианов не влияет на технологические свойства 
хлеба. Добавление при выпечке хлеба отрубей из фиоле­
товозерных образцов обогащает продукцию пищевыми 
волокнами и антоцианами (Фисенко и др., 2020). Получен  
фиолетовозерный сорт яровой мягкой пшеницы Надира 
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с повышенной антиоксидантной активностью, устойчи­
востью к болезням и высокой урожайностью (Василова 
и др., 2021).

Начаты работы по выявлению генетических факторов 
и картированию генов/QTL в сортах российского проис­
хождения, синтетических, рекомбинантных и интрогрес­
сивных линиях пшеницы (Morgounov et al., 2022; Potapova 
et al., 2023). Сделаны первые шаги по разработке моделей 
геномной селекции для улучшения минерального состава 
зерна пшеницы (Потапова и др., 2024). 

Заключение
Биофортификация – один из современных и эффективных 
подходов, направленных на обогащение пшеницы не­
обходимыми витаминами и минеральными веществами. 
Биообогащение помогает не только преодолеть дефицит 
минеральных элементов в зерне, но и повысить качество 
зерна, урожайность и устойчивость ко многим заболева­
ниям. В разработанных программах по биофортификации 
для создания новых генотипов пшеницы с улучшенными 
свойствами используются различные подходы, основны­
ми из которых являются методы традиционной селекции 
с привлечением современных технологий генетического 
картирования и агрономические приемы.

Технологии трансгенеза и геномного редактирования 
находятся в стадии разработки и не имеют на данный 
момент практического выхода. Генетическая биофорти­
фикация считается более эффективной с экономической 
точки зрения и имеет более длительный период действия 
по сравнению с агрономической. В настоящее время поиск 
перспективных источников и доноров улучшения мине­
рального состава зерна пшеницы предполагается вести 
в нескольких направлениях: 1) изучение вариабельности 
концентрации микро- и макроэлементов среди стародав­
них сортов пшеницы, обладающих большим генетическим 
разнообразием по сравнению с современными сортами; 
2) поиск новых генетических локусов в гермоплазме со­
родичей пшеницы и создание с их участием доноров це­
левых генов; 3) разработка и использование новых ДНК-
маркеров, полученных на основе данных секвенирования 
геномов злаков; 4) усовершенствование методов карти­
рования генов/QTL с привлечение биоинформатических 
подходов для выявления ключевых генов-кандидатов, 
связанных с накоплением минералов; 5) разработка про- 
грамм геномной селекции для целенаправленного созда­
ния генотипов с биообогащенным минеральным составом. 
Использование комплекса методов генетической форти­
фикации в сочетании с оптимальными агротехнологи­
ческими приемами позволит решить проблему дефицита 
минеральных нутриентов в продуктах питания.
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