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Введение

Мировое разнообразие растений сохраняется 
в центрах генетических ресурсов растений и 
генных банках и является одним из основных 
источников улучшения сельскохозяйственных 
культур. Образцы из этих коллекций использу-
ются исследователями для создания новых форм. 
Так возникают авторские коллекции из новых 
форм и их родителей. Информация о свойствах 
родительских образцов не всегда доступна, так 
как она рассредоточена по статьям, подчас оста-
ется в рабочих журналах, а иногда теряется.

При создании новых форм пшениц на совре-
менном этапе необходимо иметь информацию 
о генетически детерминированных биохимиче-
ских показателях, определяющих хлебопекар-
ное качество. Знание этих параметров позволяет 
сопоставить возможности отечественных и 
зарубежных коллекций при выборе доноров. 

В Институте цитологии и генетики СО РАН 
были созданы интрогрессивные формы мягкой 
пшеницы с высоким уровнем устойчивости к 
грибным инфекциям. В гибридизации участ-
вовали коммерческие сорта мягкой пшеницы с 

низким иммунитетом и образцы-доноры генов 
устойчивости к листовой ржавчине, мучнистой 
росе и другим болезням: T. timopheevi Zhuk., 
T. dicoccum (Schrank) Schuebl. и амфиплоид 
T. timopheevi × T. tauschii (синтетическая пше-
ница доктора М. Савова).

Большая коллекция так называемых вторич-
ных доноров устойчивости, интрогрессивных 
линий T. aestivum L. (TA), несущих устойчи-
вость к листовой ржавчине от T. timopheevi 
Zhuk., была создана Е.Б. Будашкиной и Н.П. Ка-
лининой (1998). В другой коллекции, работа 
над которой была начата под руководством 
О.И. Майстренко (Maystrenko et al., 1996) и про-
должена ее коллегами Л.И. Лайковой, В.С. Ар-
бузовой, Т.Т. Ефремовой и О.М. Поповой (Лай-
кова и др., 2004), донором иммунитета был ам-
фиплоид (T. timopheevi × T. tauschii), созданный 
М. Савовым (Болгария). 

Новая форма мягкой пшеницы Гибрид 21, 
полученная с участием T. dicoccum, была созда-
на Е.Б. Будашкиной в соавторстве с М.Х. Ко-
робейниковой (Будашкина, 1975). Гибрид 21 об-
ладает комплексной устойчивостью к грибным 
инфекциям (Будашкина, 1975) и отличными 
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хлебопекарными качествами (Будашкина, 1975; 
Обухова и др., 2004). 

У пшениц-доноров иммунитета к инфек-
циям теоретический и практический интерес 
представляют и другие хозяйственно важные 
признаки, в частности хлебопекарное каче-
ство (ХПК), которое на 47–60 % определяется 
запасными белками – высокомолекулярными 
субъединицами глютенина (Payne et al., 1987), 
гены которых локализованы в длинных плечах 
1A, 1B и 1D хромосом, образуя локусы Glu-A1, 
Glu-B1 и Glu-D1 (Payne, Lawrence, 1983). Каж-
дой субъединице или парной (кодоминантно 
наследуемой) комбинации субъединиц присво-
ен балл качества. Суммируя эти баллы, можно 
оценить вклад, вносимый ВМС-глютениновой 
фракцией в качество хлеба (Payne et al., 1987; 
Lukow et al., 1989). 

В настоящей работе были исследованы запас-
ные белки, высокомолекулярные субъединицы 
глютенина у образцов Triticeae, которые исполь-
зовались в ИЦиГ СО РАН при создании новых 
форм мягкой пшеницы, а также перспективных 
форм для использования в дальнейшем. Целями 
работы были: 1) паспортизация образцов, опре-
деление аллельных состояний Glu-1 локусов, 
выявление полиморфизма и гетерозигот по 
этому признаку; 2) поиск образцов с активными 
1Ay-генами; 3) прогнозирование ХПК на основе 
качества Glu-1 оценок; 4) фиксация аллельных 
состояний Glu-1 локусов как надежных и испы-
танных маркеров первой группы хромосом.

Материалы и методы

Эндемичный вид Triticum timopheevi var. 
viticulosum (2n = 28, геномы GGAtAt) был 
предоставлен Е.Б. Будашкиной. Образец T. di-
coccum var. farrum (2n = 28, геномы BBAA), 
происходивший из коллекции ВИР 1969 и 
1970 гг. репродукции и утративший всхожесть 
без деструкции глютенинов, был предоставлен 
М.Ф. Ермаковой. В работе исследованы также 
два образца T. dicoccum (№ 7647, коллекция 2 
и образец О.М. Майстренко), предоставленные 
Н.П. Гончаровым. Синтетическая пшеница 
(Triticum timopheevi × Triticum tauschii), создан-
ная доктором М. Савовым (Болгария) (2n = 42, 
геномы GGAtAtDD), была предоставлена 
Л.И. Лайковой (№ 994 ее коллекции). 

Высокомолекулярные субъединицы глюте-
нина выделяли и анализировали одномерным 
электрофорезом в SDS-PAGE по Обуховой с 
соавт. (Обухова и др., 1997). Белки выделяли 
из индивидуальных зерновок (в случае образца 
T. timopheevi дополнительно из образца муки 
весом 55 граммов (Обухова и др., 2008)). Элек-
трофореграммы обрабатывали компьютерной 
программой GelPro Analyzer 4.0. Молекулярную 
массу (Mr) субъединиц глютенина определяли 
по G. Galili и M. Feldman (1983) с помощью 
маркерного сорта. Для этого нами была прове-
дена калибровка ВМС-глютенинов маркерных 
сортов с использованием HMW-набора белков 
фирмы Bio Rad. При интерпретации электрофо-
реграмм использовали литературные сведения 
по аллельным состояниям глютенинкодирую-
щих локусов (Glu-1) (Payne, Lawrence, 1983; 
Обухова и др., в печати; Vallega, Waines, 1987; 
Branlard et al., 1989; Morgunov et al., 1993; 
Piergiovanni, Blanco, 1999; Pfl uger et al., 2001). 
Качество Glu-1 в баллах оценивали по О. Lukow 
с соавт. (Lukow et al., 1989) (табл. 1).

Результаты и обсуждение

Все полученные результаты приведены в 
табл. 2. Денситограмма T. timopheevi представ-
лена на рисунке. В образце T. timopheevi не был 

Таблица 1 
Показатели качества для отдельных 
субъединиц глютенина или их пар 

по: Lukow et al., 1989

Оценка

Локус
Glu-A1 Glu-B1 Glu-D1

Высокомолекулярные субъединицы 
глютенина

4 – – 5+10
3 1 17+18 –
3 2* 7+8 –
3 – 13+16 –
2 – 7+9 2+12
2 – – 3+12
1 null 7 4+12
1 – 6+8 –
1 – 20 –
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обнаружен полиморфизм среди высоко- и низ-
комолекулярных субъединиц глютенина. Обра-
зец T. timopheevi экспрессирует пять ВМСГ. Ал-
лельное состояние локуса Glu-G1 представлено 
двумя продуктами генов 1Gx и 1Gy с Mr 107 
и 100 kDa соответственно. Glu-At1 локус экс-
прессирует три продукта с Mr 103, 92,3 и 67,3 
kDa (Обухова и др., в печати). Как известно, 
T. timopheevi имеет хорошее качество хлеба 
(Дорофеев и др., 1987). Это можно объяснить 
тем, что все гены, кодирующие ВМСГ, активно 
работают. В то время как в коммерческих сор-
тах мягкой пшеницы 1Ay-ген всегда «молчит», 

Таблица 2 
Субъединицы – продукты глютенинкодирующих локусов Glu-1 

и оценка Glu-1 качества (в баллах) у образцов пшениц из разных коллекций

Образец Glu-A1 Glu-B1 Glu-D1 Glu-1- балл
T. timopheevi (Е.Б. Будашкина) Mr* (103; 92,3; 67,3) Mr*(107; 100) – ?+?
T. dicoccum (М.Ф. Ермакова) 2* (6+8)+(17+18) – 3+1 3+3
T. dicoccum 2* (6+8) – 3+1
T. dicoccum 
Н.П. Гончаров (№ 7647 кол. 2)

2** (13+16)+(7+8)# – ?+3

(T. timopheevi × T. tauschii)
Л.И. Лайкова (№ 994)

null Mr*(107; 100) 1,5+T2 1+?+ ?

Примечание. Mr* – субъединицы представлены в виде молекулярных масс в kDa, полученных нами (см. Материалы и 
методы); # – слабая экспрессия субъединиц (7+8) локусом Glu-B1, что указывает на гетерозиготное состояние локуса 
Glu-B1(f+b). Glu-1 балл качества складывается из суммы оценок Glu-A1 + Glu-B1 + Glu-D1 (см. Материалы и методы). 
«?» – качество Glu-1 аллельных состояний не известно. «–» – D-геном отсутствует.

Рис. Денситограмма T. timopheevi получена из 
электрофореграммы ВМС-глютенина в SDS-PAGE. 
Локус Glu-At1 контролирует протеины NN 2 
(103 kDa), 4 (92,3 kDa) и 5 (67,3 kDa). Glu-G1 конт-
ролирует протеины NN 1 (107 kDa) и 3 (100 kDa).

могут также «молчать» гены 1Ax и 1By (Payne, 
Lawrence, 1983). Образец T. timopheevi потен-
циально может быть хорошим донором генов 
ВМСГ, включая 1Aty-ген. 

Образец T. dicoccum участвовал в создании 
новой формы мягкой пшеницы Гибрид 21. Эта 
пшеница имеет, кроме комплексной устойчи-
вости к грибным инфекциям (Будашкина, 1975), 
отличные свойства зерна и муки (Будашкина, 
1975; Обухова и др., 2004). Анализ ВМСГ у 
образца T. dicoccum выявил слабый полимор-
физм по этому признаку. Было исследовано 215 
зерновок, и только две из них имели генотип 
локуса Glu-B1i, определяющий наличие у них 
субъединиц (17+18), как и у Гибрида 21. Все 
другие зерновки имели аллельное состояние 
локуса Glu-B1d, контролирующее субъединицы 
(6+8). Качество Glu-B1, ранжированное ранее в 
балльной системе (Lukow et al., 1989) (табл. 1), 
у субъединиц (17+18) выше, чем у субъединиц 
(6+8). Такое аллельное состояние локуса Glu-B1i 
(17+18) среди сортов мягкой пшеницы совет-
ской и российской селекции встречается редко 
(3 %) (Morgunov et al., 1993), тогда как в сортах 
Аргентины и Австралии частота этого аллеля 
составляет 30 % (Morgunov et al., 1993). Все 
зерновки T. dicoccum имели субъединицу 2*, 
аллель Glu-A1b, который имеет высокий балл по 
Glu-1 оценке (Lukow et al., 1989) (табл. 1). 

Ранее авторы работ (Vallega, Waines, 1987; 
Branlard et al., 1989) при исследовании ВМСГ у 
образцов T. dicoccum и T. durum не обнаружили 
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ВМ-субъединиц глютенина (17+18) и (7+9), на 
основе чего был сделан вывод о мутационном 
происхождении этих субъединиц в TA (Branlard 
et al., 1989). У этого предположения нет основа-
ний, так как в обоих случаях анализировалось 
малое количество зерновок (не более 2 или не 
более 10), что конечно недостаточно при низкой 
встречаемости аллелей. Субъединицы (17+18) 
ВМ-глютенина были обнаружены в образцах 
T. dicoccum в более поздней работе (Piergiovanni, 
Blanco, 1999). Судя по результатам, получен-
ным на невсхожих зерновках, можно думать, 
что аллель Glu-B1i присутствует в коллекции 
T. dicoccum ВИР.

Нами были продолжены поиски редкого 
аллеля Gli-B1i в двух образцах T. dicoccum 
из коллекции Н.П. Гончарова. Один образец 
имел состав субъединиц (2*; 6+8) из коллекции 
О.И. Майстренко, а другой образец (№ 7647 
коллекция 2) содержал субъединицу 2**, кодиру-
емую Glu-A1 по каталогу Branland с совт. (1989), 
и редкий аллель локуса Glu-B1. Для продуктов 
локуса Glu-B1 были определены Mr. Для гена 
1Bx – 94,8 kDa, а для 1By-гена – 90,6 kDa. Эти Mr 
соответствуют субъединицам (13+16) согласно 
каталогу Р. Payne и G. Lawrence (1983). Следует 
отметить, что локус Glu-B1 слабо экспрессирует 
дополнительно субъединицы (7+8), кроме субъ-
единиц (13+16), т. е. данный локус находится 
в гетерозиготном состоянии. По этой причине 
образец (№ 7647, кол. 2) нуждается в монито-
ринге по ВМСГ при пересевах (табл. 2). Образец 
T. dicoccum с аллелем Glu-B1f (13+16) имеет та-
кую же высокую Glu-1 оценку качества, как 
аллель Glu-B1i субъединицы (17+18) (табл. 1). 
Аллель «f» субъединицы (13+16) еще более редок 
среди коммерческих сортов и в отечественных 
сортах не встречается (Morgunov et al., 1993). 

Анализ 10 индивидуальных зерновок синте-
тического гексаплоида (T. timopheevi × T. tauschii) 
д-ра М. Савова не выявил полиморфизма среди 
ВМСГ. Продукты локуса Glu-G1 по подвиж-
ности в одномерном электрофорезе PAGE-SDS 
для синтетика совпадают с продуктами локуса 
Glu-G1, найденными в образце T. timopheevi из 
коллекции Е.Б. Будашкиной. Продукты локуса 
Glu-D1 идентифицированы по каталогу (Pfl uger 
et al., 2001) и представлены в табл. 2. Обращает 
на себя внимание то, что локус Glu-At1 у дан-
ного синтетика молчит по не известным пока 

причинам. В литературе описаны две причины 
молчания генов локуса Glu-A1 у сортов мягкой 
пшеницы: либо гены могут быть повреждены 
вставкой фрагмента мобильного элемента, либо 
стоп-кодоном. В нашем случае можно предполо-
жить, что локус Glu-At1 замолчал, оказавшись 
под супрессией продукта(ов) 1D хромосом. 
Альтернативным объяснением является реорга-
низация в области локуса Glu-A1, приводящая 
к его инактивации. 

Заключение

Как показали наши исследования, образец 
T. timopheevi экспрессирует три продукта локу-
са Glu-At1, тогда как в коммерческих сортах с 
гомологичного локуса экспрессируется только 
одна или ни одной субъединицы. Потенциально 
образец T. timopheevi может выступать в роли 
донора активного гена ВМСГ-1Ay и тем самым 
являться донором хороших хлебопекарных 
качеств. Можно надеяться, что в коллекции 
ВИР есть образец T. dicoccum с аллелем Glu-
B1i (17+18), который обнаружен в Гибри-
де 21. Образец T. dicoccum (№ 7647 коллекция 2) 
имеет редкие аллели локусов Glu-1 и нужда-
ется в мониторинге по ВМСГ при пересевах, 
так как локус Glu-B1 находится в гетерозигот-
ном состоянии. Синтетическая пшеница д-ра 
М. Савова не может являться донором высокого 
хлебопекарного качества из-за молчания локуса 
Glu-A1. 

Отметим также, что родительские формы 
целесообразно сохранять наравне с новыми 
формами для дальнейших генетико-сравни-
тельных исследований или для использования 
родительских форм вновь. 

Автор благодарит коллег Е.Б. Будашкину, 
М.Ф. Ермакову, Л.И. Лайкову и Н.П. Гончарова 
за предоставленные образцы, Г.В. Генералову за 
помощь в работе и Е.В. Левитеса за полезные 
обсуждения.
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Summary

High molecular weight glutenin subunits (HMW) were analyzed in fi ve Triticeae accessions from collections 
kept at the Institute of Cytology and Genetics, SB RAS: Triticum timopheevi Zhuk., Triticum dicoccum (Schrank.) 
Schuebl., and Dr. Savov’s amphiploid (Triticum timopheevi Zhuk. × Triticum tauschii (Cosson) Schmal.). Part of 
them had been used in raising new common wheat varieties possessing fungus resistance and other commercially 
important traits. Bread-making quality was assessed according to HMW subunit score in the parental accessions, 
and allelic states of Glu-1 loci as markers of Group 1 chromosomes were determined. 


