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In this review, the opportunities of molecular genetic 
approaches for the management of technological 
properties of wheat grain affecting the quality of 
the end product of bread industry are considered. 
Currently, along with the growth of grain production, 
the traditional assortment is crowded out, the quality 
of mass bread varieties deteriorates, dozens of 
different substances of biological and chemical origin 
are used as bread improvers. Meanwhile, the genetic 
potential of wheat allows for the creation of varieties 
with technological characteristics of grain that are 
suitable for the production of high quality bread. 
In wheat breeding in Russia, multiple examples of the 
creation of varieties for the production of 1st and 2nd 
class grain are known, and modern molecular genetics 
offers approaches that can assist classical breeding 
approaches to accelerate the development of new 
varieties adapted to the conditions and requirements 
of the baking industry, based on the natural genetic 
potential of wheat. This review summarizes the 
diversity of requirements for grain and flour for 
different end-use food. Statistics on the volume and 
structure of the grain quality in Russia in 2011–2014 
is analyzed. An essential deformation of quality 
structure of the produced wheat grain in favor of the 
less valuable classes is observed. A brief retrospective 
analysis of research in the field of wheat genetics, 
demonstrating genetic bases of technological pro-
perties is performed. Various approaches for rapid 
selection of varieties with desired properties are 
considered in relation to the development of research 
in the field of plant molecular genetics. Examples 
illustrating the feasibility of using the methods of DNA 

В рамках данной обзорной статьи рассмотрены возможности 
молекулярно-генетических подходов к управлению технологиче-
скими свойствами зерна пшеницы, влияющими на качество 
гото вой продукции хлебопекарного производства. В настоящее 
время при росте производства зерна происходит вымывание 
традиционного ассортимента, ухудшается качество хлеба массо -
вых сортов, в хлебопечении в виде улучшителей применяются 
десятки различных веществ биологического и химического про-
исхождения. Между тем генетический потенциал пшеницы по зво-
ляет создавать сорта для производства зерна с технологиче скими 
характеристиками, пригодными для производства высоко каче-
ственного хлеба. В истории отечественной селекции имеются 
множественные примеры создания сортов для получения зерна 
1-го и 2-го класса, а современная молекулярная генетика предла-
гает подходы, которые при комбинировании с традиционными 
методами селекции делают возможным ускоренное создание 
новых адаптированных к условиям и требованиям хлебопекарной 
отрасли сортов за счет использования естественного генетиче-
ского потенциала пшеницы. Авторами обобщены данные по раз-
нообразию требований, предъявляемых к зерну и муке раз лич-
ного конечного пищевого использования. Проанализированы  
статистические данные по объемам и структуре качества зерна 
в России в период 2011–2014 гг. Выявлена существенная дефор-
мация структуры качества производимого зерна пшеницы 
в пользу менее ценных классов. Проведен краткий ретроспектив-
ный анализ исследований в области генетики пшеницы, показав-
ших роль генетических факторов в формировании технологиче-
ских свойств зерна и муки. Рассмотрены различные подходы 
для ускоренной селекции сортов с заданными свойствами 
в пер спективе развития исследований в области молекулярной 
генетики растений. Приведены примеры, иллюстрирующие воз-
можность и целесообразность использования методов ДНК-диа г-
ностики на разных этапах процесса, в ходе которого реализуется 
и сказывается на качестве конечного продукта заложенный 
в генофонде продовольственных культур генетический потенциал.  
Рассмотрены результаты молекулярно-генетических исследова-
ний по определению локализации и структуры генов, вовлечен-
ных в формирование технологических свойств зерна пшеницы: 
содержание белка и сырой клейковины, мукомольные свойства, 
реологические свойства муки и теста, цвет муки, свойства крах-
мала. Суммированы данные о диагностических ДНК-маркерах, 
подходящих для эффективного отбора генотипов взамен трудоем-
кого анализа технологических характеристик на промежуточных 
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этапах селекции. Таким образом, в обобщенном виде 
представлена информация о генетическом потенциале 
мягкой пшеницы и современных технологических под-  
ходах, которые составляют основу для смены направ-
ления от повышенной химизации в сторону более 
мягкого и органичного влияния на качество основного 
сырья и продукции во всей продовольственной 
цепочке «зерно – мука – хлеб».

Ключевые слова: мягкая пшеница; продовольственная 
безопасность; зерно; содержание клейковины; 
мукомольные свойства; мука; физические свойства 
теста; хлебопекарная промышленность; гены; ДНК- мар-
керы; геномная селекция; маркер-ориенти ро ванная 
селекция.

diagnostics at various stages of the process, during which 
the genetic potential of food crops is realized and affects 
the quality of the final product. The results of molecular 
genetic studies on the localization and isolation of genes 
determining technological properties (protein and crude 
gluten contents, milling properties, rheological properties, 
flour color, starch properties) are reviewed. The data on 
diagnostic DNA markers, which are suitable for efficient 
selection of genotypes instead of time-consuming analysis 
of technological properties during the breeding process, 
are summarized. Thus, information about the genetic 
potential of bread wheat and the modern technologies, 
which together provide a basis for changing from 
increased application of chemicals to a more benign and 
organic effect on the quality of the products throughout 
the “grain – flour – bread” chain, is summarized. 

Key words: bread wheat; food security; grain; gluten 
content; milling properties; flour; physical properties 
of the dough; baking industry; genes; DNA-markers; 
genomic selection; marker-assisted selection. 

Производство зерна пшеницы исторически является 
основой функционирования национального агро-
продовольственного комплекса и носит системо-

образующий характер для других отраслей экономики, 
в частности для хлебопекарной отрасли. Однако на рын-
ке хлеба наблюдаются тенденции ухудшения качества 
хлебопекарной продукции1, при том что формирование 
продовольственной цепочки: «зерно – мука – хлеб» пред-
полагает использование отечественного продовольствен-
ного сырья, в достаточном количестве производимого 
в России. Несмотря на определенную волатильность 
годовых показателей валового сбора пшеницы (озимой 
и яровой) в Российской Федерации, имеет место их вы-
раженная поступательная динамика: в 2000 г. этот пока-
затель, согласно данным Росстата, был равен 34,5 млн т, 
в 2010 г. – 41,5 млн т, в 2014 г. – 59,7 млн т (с учетом 
данных по Крымскому федеральному округу). При этом 
Россия является одним из ведущих экспортеров продо-
вольственного зерна в мире. На протяжении прошлого 
сельскохозяйственного года (с начала июля 2014 г. по 
конец июня 2015 г.) величина экспорта составила 22 млн т 
пшеницы, что является абсолютным рекордом со времени 
присутствия России на внешних рынках (Производство 
пшеницы…, 2015).

Почему при росте производства зерна пшеницы ухуд-
шается качество хлеба? В чем причины сложившегося 
положения и какие могут быть направления выхода из 
сложившейся ситуации?
1 В 2015 г. ФБУ Красноярский центр стандартизации, метрологии и испы-
таний провел экспертизу самых покупаемых сортов хлеба, по результатам 
которой с дегустации было снято 40 % образцов. Только в категории хле-
ба из пшеничной муки первого сорта с дегустации были сняты пять образ-
цов из десяти (http://kachestvo.ru/news/uhudshilos-kachestvo-hleba.html).

Поиск решения этих задач находится в различных 
плоскостях: как в научной сфере, так и в области прак-
тики. Но независимо от специфики конкретных областей 
исследований, с нашей точки зрения, они должны рас-
сматриваться в контексте продовольственной цепочки 
«зерно – мука – хлеб», связывая ее начальные и конечные 
стадии (Усенко, Сафьянов, 1996; Усенко, Сердюкова, 
2005; Сердюкова, 2012). Качество хлеба как заверша-
ющий этап цепочки должно быть главным критерием 
эффективности рассматриваемой продовольственной 
цепочки.

Многие десятилетия исследований в области генетики 
пшеницы показали, что в основе различий по хлебопе-
карному качеству лежит генетическое разнообразие, за-
ложенное в сортах. Известны и продолжают выявляться 
и изучаться гены, которые влияют на технологические 
свойства зерна и физические свойства теста (cм. Между-
народный каталог генных символов пшеницы (McIntosh 
et al., 2015)). Созданы и продолжают создаваться отече-
ственные сорта, отличающиеся высокими показателями 
по этим признакам (наиболее яркие примеры – озимые 
сорта мягкой пшеницы Безостая 1 и Мироновская 808 
и яровые Саратовская 29 и Новосибирская 67). Кроме 
того, сегодня молекулярная генетика предлагает широкий 
набор подходов, сопутствующих традиционной селекции 
и позволяющих в разы ускорить процесс получения новых 
сортов с заданными свойствами за счет ДНК-диагностики 
растений, отбираемых в процессе селекции (см. обзоры 
(Moose, Mumm, 2008;  Khlestkina, 2014)). 

Сорта с технологическими характеристиками, не-
обходимыми для получения зерна 1-го и 2-го класса, 
являются основой для перехода от активного применения 
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улучшителей в сторону использования природного генети-
ческого потенциала пшеницы для управления качеством 
основного сырья и продукции во всей продовольственной 
цепочке «зерно – мука – хлеб» в соответствии с принци-
пами продовольственной безопасности и требованиями 
к повышению качества питания населения. 

Влияние изменений качественных характеристик 
зерна на качество и технологические особенности 
производства хлеба
Известно, что качество хлеба зависит от хлебопекарных 
свойств муки, определяемых качественными характери-
стиками зерна. Широко используемый термин «качество 
зерна» обобщенно характеризует конечное технологиче-
ское назначение зерна пшеницы. Оно обуславливается 
свойствами эндосперма зерновки, его биохимическим 
составом и структурой. Эндосперм – запасающий орган 
семени, обеспечивающий при прорастании питание за-
родыша, образуется на завершающем этапе онтогенеза 
растения пшеницы. Как и все остальные этапы, процесс 
образования эндосперма строго контролируется со сто-
роны генома. Это значит, что все последующие свойства 
эндосперма зерновки, определяющие его технологические 
характеристики, также генетически обусловлены.

Качество зерна – это комплексный признак, состоящий 
из многих отдельных параметров, каждый из которых 
характеризует технологические свойства зерна и его 
конечное назначение. Основными при оценке выращен-
ного зерна являются содержание клейковины, а также 
ее качество. Среди них – мукомольные свойства, такие 
как масса 1 000 зерен, натура зерна, твердозерность, 
определяемая структурой эндосперма зерна. Содержание 
белка и клейковины в зерне определяет его биологиче-
скую полноценность и пищевое достоинство, а также 
формирует уникальную для пшеницы хлебопекарную 
способность. Клейковина может быть слабой, средней или 
сильной. Это ее свойство, в свою очередь, тесно связано 
с реологическими свойствами теста, полученного из муки, 
выработанной из определенного зерна. Все эти признаки 
очень важны в связи с высоким уровнем автоматизирован-
ности мукомольных предприятий и хлебозаводов и пе-
карен. Наряду с высокими мукомольными свойствами, 
характеризующимися большим содержанием эндосперма 
и его легкой вымалываемостью, также важно, чтобы из 
муки получалось тесто, сохраняющее при механической 
обработке хорошие физические свойства и позволяющее 
выпекать высококачественный хлеб (Пумпянский, 1971). 
В табл. 1 представлено разнообразие требований, предъ-
являемых к зерну и муке различного конечного пищевого 
использования. 

Таким образом, для различных видов мучных изделий 
требуется зерно с различной твердостью эндосперма, со-
держанием белка от 10 до 14 % и с контрастным типом 
клейковины. Условия выращивания пшеницы, а также 
условия созревания, уборки и хранения существенно 
влияют на весь комплекс признаков качества зерна, однако 
при этом именно генотип сорта пшеницы потенциально 
может обеспечить разнообразие по технологическим свой-
ствам зерна. Этот вывод принципиально важен в условиях 
трансформации структуры качества российского зерна 

в сторону увеличения доли зерна с более низкими каче-
ственными показателями. Стоит отметить, что тенденция 
снижения объема предлагаемой высококачественной 
пшеницы отмечается и на мировом рынке, международ-
ные трейдеры выказывают особую обеспокоенность ка-
чественными показателями пшеницы в ряде крупнейших 
стран-производителей (Мировой рынок зерна…, 2014).

За организацию мониторинга информации о товарных 
и потребительских свойствах российского зерна от-
вечает Министерство сельского хозяйства Российской 
Федерации. Для этого используется механизм ежегодного 
конкурсного отбора организаций на право проведения 
данных работ. Представленные результаты обследований 
структуры качества зерна, проводимых в 2011–2014 гг. 
(http://government.ru/orders/12150/; http://www.fczerna.ru/
News.aspx; http://www.mcx.ru/news/news/show/27614.htm), 
суммированы в табл. 2 и 3 для мягкой и твердой пшеницы 
соответственно.

В обследованных регионах объемы зерна как твердой, 
так и мягкой пшеницы составили в среднем около 50 % 
от валового сбора по соответствующему виду. Анализ 
приведенных данных показал, что доля зерна продо-
вольственной пшеницы мягкой варьировалась за рассма-
триваемый период с 73,5 % в 2011 г. до 79,9 % в 2012 г. 
(табл. 2), а твердой пшеницы – с 82,4 в 2013 г. до 87,2 % 
в 2012 г. (табл. 3). 

В структуре качества продовольственного зерна стоит 
отметить такие неблагоприятные тенденции, как увели-
чение доли менее ценных сортов пшеницы. В 2013 г. доля 
зерна пшеницы твердой 4-го класса составила 54,4 %, что 
на 6,2 процентных пункта больше, чем в 2011 г. и на 12,9 
процентных пункта больше, чем в 2012 г. (см. табл. 3). 
Удельный вес зерна пшеницы мягкой 4-го класса в 2014 г. 
составил 47,6 %, что также выше показателей предыду-
щих лет (см. табл. 2). Соответственно уменьшились по-
казатели удельного веса зерна 3-го класса: в 2013 г. это 
значение для зерна пшеницы твердой составило 27,3 %, 
а для зерна пшеницы мягкой в 2014 г. – 29,8 % (см. табл. 2 
и 3). Самые низкие значения в структуре качества зерна 
приходятся на ценные сорта 1-го и 2-го класса. Особенно 
это касается мягкой пшеницы, зерно 1-го и 2-го класса 
которой практически не производится, что наглядно пред-
ставлено на рис. 1.

Как показали результаты анализа финансово-эконо-
мических данных крупных и средних предприятий в Си-
бирском регионе на протяжении последних десяти лет 
(Сердюкова, 2004; Усенко, Сердюкова, 2005; Serdyukova, 
Usenko, 2013), оптимизация затрат на хлебопекарных 
предприятиях в условиях резкого сокращения на рос-
сийском рынке доли зерна с высокими хлебопекарными 
свойствами происходит, в основном, за счет приобретения 
муки низкой ценовой категории с низкими показателями 
качества. Такой подход неизбежно приводит к ухудшению 
качества производимой продукции.

Необходимо отметить, что в рамках одного ГОСТа на 
муку можно приобрести сырье по разным ценам от раз-
личных поставщиков с отличающимися показателями 
качества. Наряду с соблюдением «гостовских» требований 
ряд показателей муки (и, что важно, показатель уровня 
клейковины) может значительно варьироваться, что суще-
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table 1. Grain quality specifications for different types of baked goods (according to Peña, 2002)

Type Grain hardness Protein content, % Gluten strength grade

Leavened breads

Pan bread, buns Hard > 13 Strong, extensible

Hearth, French Hard / medium 11–14 Medium extensible

Steamed Hard / soft 11–13 Medium / weak

Flat breads

Arabic Hard / medium 12–14 Medium extensible

Chapati, tortilla Medium 11–13 Medium extensible

Crackers Medium / soft 11–13 Medium

Noodles

Yellow alkaline Medium 11–13 Medium / strong

Белая Medium / soft 10–12 Medium

Confectionery

Cookies, cakes and other pastries Soft / very soft 8–10 Weak / weak extensible

table 2. Distribution of bread wheat grain by quality, 2011–2014

Year The amount of grain 
surveyed in the regions, 
million tons (%)*

Identified food wheat, 
million tons (%)**

Distribution of wheat by classes, % Non-food wheat 5th class, 
million tons (%)**

1-й 2-й 3-й 4-й

2011 No data 24.1 (73.5) 0.08 0.9 35.8 36.7 8.6 (26.3)

2012 20.0 (54.5) 15.9 (79.9) 0.004 0.04 49.8 30.1 4.0 (20.1)

2013 26.6 (52.7) 20.3 (76.5) Нет 0.001 38.7 37.7 6.3 (23.5)

2014 12.5 (42.1) 9.6 (77.5) Нет 0.04 29.8 47.6 2.8 (22.5)

* Percentage of the actual gross yield in the surveyed regions of the Russian Federation; ** Percentage of survey.

table 3. Distribution of durum wheat grain by quality, 2011–2013

Year The amount of grain 
surveyed in the regions, 
thousand tons (%)*

Identified food wheat, 
thousand tons (%)**

Distribution of wheat by classes, % Non-food wheat 5th class, 
thousand tons (%)**

1-й 2-й 3-й 4-й

2011 Нет данных 266.1 (84.7) 4.2 0.5 31.8 48.2 45.8 (14.6)

2012 119.6 (54.9) 104.2 (87.2) 1.7 Нет 44.0 41.5 15.4 (12.9)

2013 249.2 (52.4) 205.4 (82.4) 0.2 0.55 27.3 54.4 43.7 (17.6)

* Percentage of the actual gross yield in the surveyed regions of the Russian Federation; ** Percentage of survey.

ственным образом отражается на ухудшении потребитель-
ских свойств хлеба. Если доля клейковины в муке низкая, 
то такой хлеб имеет меньший объем, низкую эластичность 
и крошится. Повышенный уровень крошимости хлеба – 
на сегодня один из серьезных параметров ухудшения 
потребительских свойств хлеба (Дефекты хлеба, 2015).

В условиях падающего качества зерна для нивелиро-
вания снижения хлебопекарных свойств муки на хлебо-
пекарных предприятиях все шире используют современ-
ные ингредиенты, корректирующие качество муки: это 

комплексные и модульные хлебопекарные улучшители 
направленного действия; маргарины и смеси для при-
готовления хлеба2.

Согласно ГОСТ Р 51785-01, хлебопекарный улучши-
тель – это пищевая добавка (или смесь пищевых добавок), 
улучшающая свойства теста и качество хлебобулочных 

2 В настоящее время хлебопекарные ингредиенты предлагают более 
20 зарубежных компаний. В России их производят в основном мировые 
концерны, имеющие представительства и производства на российской 
территории, такие как IREKS, PURATOS, LESAFFRE.
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изделий. Комплексный хлебопекарный улучшитель – это 
взаимосвязанная и сбалансированная комбинация раз-
личных компонентов (различной природы и принципа 
действия), которая может включать: окислители, фермен-
ты, эмульгаторы, восстановители, компоненты со специ-
альным эффектом, например добавки против плесневения 
и заболевания картофельной болезнью, а также напол-
нители – крахмал, соевую муку, сахар, искусственные 
подсластители, сухую клейковину и др.

Таким образом, в современном хлебопечении в качестве 
улучшителей используют несколько десятков различных 
веществ как биологического, так и химического проис-
хождения. Активное применение пищевых добавок как 
корректоров свойств муки расширило возможности пред-
приятий в использовании муки ненадлежащего качества, 
а также в определенной мере позволило решить вопросы 
повышения технологичности хлебопекарного производ-
ства. Так, можно продлить на значительное время сроки 
хранения хлеба и расширить географию сбыта; качество 
исходной муки становится не таким значимым фактором 
при внесении соответствующих добавок и улучшите-
лей, а вкусоароматические добавки дают возможность 
разнообразить ассортимент выпускаемой продукции 
(Serdyukova, Usenko, 2013). 

Однако, наряду с положительным влиянием пищевых 
добавок, есть и обратная сторона их влияния на здоровье 
человека. Многие из них, как правило, не имеют пище-
вого значения и в лучшем случае биологически инертны, 
а в худшем оказываются биологически активны и небез-
различны для организма. Так, в практической деятельно-
сти мукомольных предприятий применяют агрессивные 
химические вещества, например, для отбеливания муки 
используют пероксид бензоила (Е928) (Позняковский 
и др., 2011). 

Новые рецептуры меняют вкус хлеба, меняется структу-
ра мякиша. Новые сорта хлебобулочной продукции по со-
ставу продукта зачастую находятся между классическим 
хлебом, содержащим минимальное жиров, и сдобными 
булочными изделиями, именуясь при этом хлебом. Так, 
модульная добавка Софтр Интенс Фреш, в состав которой 
входят Е471 и ферменты амилаза и ксиланаза, может быть 

добавлена к любой рецептуре хлеба и не требует внесения 
дополнительной информации на этикетке. Пищевая до-
бавка Е471 обозначает ряд моно- и диглицеридов жирных 
кислот (искусственных жиров), считается безвредной 
и усваивается, как любые другие жиры. Однако за счет 
при сутствия эмульгатора значительно повышена жир-
ность и калорийность продуктов (Позняковский и др., 
2011). 

Полагаем, что увеличение содержания жира в хлебобу-
лочной продукции меняет ее вклад в пирамиду питания. 
Если традиционный хлеб, содержащий полезные вещества 
в структуре, благоприятной для поддержания жизнедея-
тельности и здоровья человека (достаточно много белков 
(4,7–8,3 %), мало жиров (0,6–1,3 %), значительное коли-
чество углеводов (40–56 %), минеральные соединения 
и пищевые волокна), находится на нижнем (базовом) 
этаже пирамиды (Позняковский и др., 2004), то зачастую 
его современные сорта с применением улучшителей по 
содержанию жиров уже можно отнести на этаж выше. 
И это неблагоприятная тенденция, поскольку в структу-
ре рациона питания населения Российской Федерации 
наблюдается увеличение доли жира относительно его 
рациональной нормы.

Согласно данным Росстата (Выборочное наблюдение 
рациона питания населения. Федеральная служба госу-
дарственной статистики, 2013), в общей калорийности 
рациона питания населения фактическая структура по-
требления белков, жиров и углеводов выглядит следую-
щим образом: 13,6 : 38,7 : 47,9 (для сравнения: пропорции 
сбалансированного пищевого рациона: 15 : 30 : 55; Челна-
кова, Позняковский, 2015). Применение хлебопекарных 
улучшителей и переход в соответствии с этим на уско-
ренные технологии производства хлеба приводит к тому, 
что население может получать нездоровую хлебную про-
дукцию, существенно отличающуюся по своим свойствам 
от традиционного хлеба. 

Как показано, существенным фактором, вызывающим 
рост процессов химизации в хлебопечении, является не-
достаток на российском рынке зерна пшеницы 1-го и 2-го 
класса. Одним из факторов для уменьшения диспропор-
ций в структуре качества зерна является возможность 

Fig. 1. Distribution of grain of bread and durum wheat by quality in the Russian Federation in 2013.

5th class (non-food 
wheat); 17.6

4th class; 54.4

1st class; 0.2 2nd class; 0.55

3rd class; 27.3

Durum wheat grain, % Bread wheat grain, %

5th class (non-food 
wheat); 23.5

4th class; 37.7

1st class; 0 2nd class; 0.001

3rd class; 38.7
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использования естественного генетического потенциала 
пшеницы в процессе селекции сортов со свойствами, от-
вечающими современным технологическим требованиям 
хлебопекарного производства, что позволит избежать 
массированного применения химически синтезированных 
пищевых добавок в производстве хлеба и будет содейство-
вать обеспечению населения качественной продукцией 
с высокой пищевой ценностью.

Роль генетических факторов в формировании 
технологических свойств зерна и муки
Технологические свойства зерна были одними из первых 
признаков, которые в начале XX в., после переоткрытия 
законов Менделя, стали изучать путем гибридизации. 
Была установлена применимость этих законов к наследо-
ванию хлебопекарных и мукомольных качеств. Так, Biffen 
(1908) впервые показал, что мягкозерность эндосперма 
пшеницы, связанная с указанными признаками, контро-
лируется одним геном, который лишь спустя более чем 50 
лет был локализован в хромосоме 5D. В 1930–1940-е гг. 
были инициированы генетические исследования физи-
ческих свойств клейковины. Уже тогда стало ясно, что 
признак контролируется несколькими генами (Worzella, 
1934, 1942). 

В нашей стране целенаправленные исследования в об-
ласти генетики качества зерна как комплексного при-
знака начались в середине 1960-х гг. Ольгой Ивановной 
Майстренко в Институте цитологии и генетики СО АН 
СССР. Путем исследования гибридов между сортами 
с различным качеством клейковины была показана вероят-
ность появления ценных по данному признаку генотипов 
на определенных этапах отбора (Майстренко, Трошина, 
1966). В этой же работе сообщалось, что качество клейко-
вины определяется небольшим (3–4) количеством генов, 
следовательно, этим свойством можно управлять при 
создании новых сортов пшеницы. Дальнейшие работы 
1970–1980-х гг., основанные на манипуляции с отдель-
ными хромосомами генома пшеницы, подтвердили этот 
вывод. Было обнаружено, что отсутствие некоторых хро-
мосом или хромосомных плеч приводит к значительным 
изменениям отдельных технологических свойств зерна 
и муки. Например, отсутствие одной дозы хромосомы 
1D у высококачественного сорта Саратовская 29 (C29) 
приводит к резкому ухудшению физических свойств муки 
и теста (Arbuzova et al., 2001). Утеря короткого плеча хро-
мосомы 4В у низкокачественного сорта Чайниз Спринг, 
наоборот, приводит к увеличению силы муки (Maystrenko 
et al., 1973). Межсортовое замещение хромосомы 1А низ-
кокачественного сорта Диамант 2 (с дефектным вариантом 
гена, синтезирующего один из белков клейковины) на 
хромосому от высококачественного сорта Новосибирская 
67 приводит к увеличению силы муки (Пшеничникова 
и др., 2006). Подобное замещение хромосомы 4D мягкой 
пшеницы «сильного» сорта С29 на гомологичную от со-
рта Янецкис Пробат с более низкой силой муки приводит 
к снижению этого технологического свойства (Ermakova 
et al., 2008).

В 1980–1990-е гг. широко изучался аллелизм по от-
дельным компонентным белкам клейковины (глиадинам 
и глютенинам) и его связь с отдельными физическими 

параметрами муки и теста. Было показано, что опреде-
ленные варианты глютенина действительно существенно 
влияют на силу муки и упругость теста (Cornish et al., 
2006). Гены, кодирующие такие варианты глютенина, 
широко используют при создании новых сортов. 

Таким образом, результаты многолетних исследований 
показали, что разнообразие по технологическим свой-
ствам зерна и муки может быть обеспечено генетически 
в сортах пшеницы, так как все биохимические компо-
ненты клейковины образуются при созревании зерновки. 
Для некоторых технологических характеристик выявлены 
контролирующие гены и описаны их разные варианты 
(McIntosh et al., 2015). Например, разнообразие по муко-
мольным признакам определяется разными вариантами 
генов, кодирующих белки-пуроиндолины (хромосома 5D). 
Вязко эластичные свойства клейковины в значительной 
степени определяются ее белковым составом – компо-
нентным составом многочисленных белков глиадинов 
и глютенинов. Их гены находятся в хромосомах гомео-
логических групп 1 и 6 (McIntosh et al., 2015). 

Тем не менее выявленные гены, контролирующие 
биосинтез отдельных структурных элементов клейко-
вины, не объясняли всего генетического разнообразия 
пшеницы по технологическим свойствам зерна и муки. 
Это неудивительно с учетом сложности и разнообразия 
физиологических процессов, происходящих при форми-
ровании эндосперма зерновки. Необходимо было изучить 
генетический контроль регуляции этих процессов, кото-
рый носит количественный характер, а также их место 
и роль в жизненном цикле растения. Только с появлением 
современных молекулярно-генетических технологий 
стало возможным определение конкретных участков ге-
нома (локусов), которые вносят вклад в количественные 
признаки. К настоящему моменту в геноме пшеницы вы-
явлены многочисленные локусы, влияющие на отдельные 
технологические параметрами зерна (Balyan et al., 2013; 
McIntosh et al., 2015). Накопление этих данных и развитие 
методов анализа ДНК позволило создать новые инстру-
менты для повышения эффективности отбора нужных 
форм в процессе селекции и ускорения создания сортов 
с заданными свойствами, а также для решения ряда других 
вопросов, возникающих на всех этапах процесса (пред-
селекционные исследования – селекция – регистрация сор-
та – семеноводство – производство зерна – производство 
муки – конечный продукт), в ходе которого реализуется 
и сказывается на качестве конечного продукта заложен-
ный в генофонде продовольственных культур генетиче-
ский потенциал.

Молекулярная генетика и геномика: 
эффективное управление и идентификация 
генов в сортах, семенах и пищевых продуктах
В 1983 г. было впервые предложено использование ДНК-
маркеров в селекции растений (Beckmann, Soller, 1983; 
Burr et al., 1983; Tanksley, 1983), и сегодня уже трудно 
представить селекционный процесс без использования 
методов современной генетики и геномики. Классические 
подходы селекции, основанные на скрещивании и от-
боре растений, комбинируют с современными методами 
оценки селекционного материала на уровне ДНК (ДНК-
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генотипирование). За счет этого сочетания возможно 
ускоренное создание новых улучшенных сортов на основе 
существующего генетического разнообразия. 

ДНК-генотипирование активно используют в крупных 
международных селекционных центрах (William et al., 
2007; Xu, Crouch, 2008; Brumlop, Finckh, 2011). В по-
следние годы данные подходы также внедряются и в 
селекционных институтах России и стран СНГ (Bespalova 
et al., 2012; Урбанович и др., 2013; Давоян и др., 2014; 
Кильчевский и др., 2014). Программы по селекции пше-
ницы с использованием методов ДНК-генотипирования 
интенсивно реализуются в странах – крупнейших произ-
водителях зерна, в частности в Канаде и Австралии (Eagles 
et al., 2001; Randhawa et al., 2013). Преимущества селек-
ции растений с использованием ДНК-генотипирования 
были, в первую очередь, по достоинству оценены и рас-
пространены в программах, нацеленных на повышение 
устойчивости к фитопатогенам (рис. 2). Современные 
методы генетики и геномики также активно используют 
в селекции на продуктивность, качество и устойчивость 
к различным факторам абиотического стресса (см. рис. 2).

Методы ДНК-генотипирования для ускоренного 
создания сортов с заданными свойствами. За три де-
сятилетия методы ДНК-генотипирования существенно 
трансформировались: появились простые в использова-
нии подходы и автоматизированные процессы, что и при-
вело к широкому внедрению в селекционную практику. 
Даже первые подходы в 1980-е гг., основанные на исполь-
зовании RFLP-анализа, дорогостоящего и трудоемкого по 
сравнению с современными методами генотипирования, 
показали экономическую выгоду от использования ДНК-
технологий в селекции (Beckmann, Soller, 1983; Burr et al., 
1983; Tanksley, 1983). Позже с появлением более дешевого 
и несложного метода анализа ДНК – полимеразной цепной 
реакции (ПЦР) (Saiki et al., 1985) был разработан широкий 
спектр подходов для диагностики генотипа, основанный 
на использовании этого метода. 

ДНК-генотипирование позволяет выявлять различия 
между разными биологическими образцами в опреде-
ленных участках генома – «маркировать» геном, его 
участки или конкретные гены. Поэтому появился тер-
мин «маркер», а сочетание этого термина с различными 
подходами дало начало обозначениям: RFLP-маркер, 
ПЦР-маркер (частные случаи ПЦР-маркеров – RAPD-
маркеры, SSR-маркеры, AFLP-маркеры и др.; см. обзоры 
(Хлесткина, Салина, 2006; Khlestkina, 2012)). Сочетание 
ДНК-генотипирования с классическими подходами се-
лекции, основанными на скрещивании и отборе, стало 
называться маркер-ориентированной селекцией (МОС); 
синонимы: маркер-вспомогательная селекция; маркер-
ассоциированная селекция; маркер-опосредованная 
селекция, отбор с помощью маркеров, маркерный отбор, 
маркер-контролируемый отбор; маркерная селекция, 
молекулярная селекция (англ. – marker-assisted selection; 
marker-aided selection; marker-assisted breeding).

Для того чтобы отслеживать перенос определенного 
гена в процессе реализации МОС, необязательно знать 
первичную структуру ДНК гена, и это существенно, 
так как среди возделываемых растений немногие имеют 
полностью секвенированный геном. Достаточно знать 

расположение гена на хромосоме и близлежащие ДНК-
маркеры, желательно фланкирующие ген с обеих сторон. 
С помощью таких маркеров можно отслеживать передачу 
потомству конкретного участка генома от определенной 
родительской формы – донора полезного признака. Точ-
ность отбора весьма высока и зависит от близости рас-
положения маркера. Например, при использовании пары 
маркеров, расположенных по разные стороны от гена 
на расстоянии 5 сМ каждый, можно добиться точности от-
бора потомков по этому гену на уровне примерно 99,5 %. 

Накопление данных о структуре хозяйственно-ценных 
генов возделываемых растений и выявление изменений 
в ДНК, связанных с функциональными вариантами генов, 
позволяет разрабатывать внутригенные маркеры; их на-
зывают функциональными. Использование внутригенных 
маркеров дает возможность добиться 100 %-й точности 
при отборе нужных генотипов. Функциональные маркеры 
еще только начинают разрабатываться (интенсивность 
их разработки зависит от степени изученности генома 
и развития генетических исследований у того или иного 
вида растений) и перспективны для селекции (Liu et al., 
2012; Lau et al., 2015).

С помощью внутригенных или сцепленных с геном 
диагностических маркеров можно переносить полезные 
гены от доноров в элитные сорта (реципиенты). Для этого 
используют схемы маркер-контролируемого беккроссиро-
вания, наиболее популярного подхода в МОС-программах 
(рис. 3). В них помимо маркеров, диагностических для 
целевого гена, часто используют маркеры, равномерно 
распределенные по геному. Это делается для ускоренно-
го восстановления генома реципиента (элитного сорта). 
Такой подход позволяет завершить процесс беккросси-
рования на несколько поколений раньше (Moose, Mumm, 
2008; Khlestkina, 2014).

С помощью ДНК-генотипирования можно не только 
ускорять и удешевлять селекционный процесс, но и соз-
давать сорта с комбинацией генов, которые крайне трудно 
получить путем отбора растений только по внешним 
признакам (фенотипу). Например, ДНК-генотипирование 
облегчает процесс создания пирамид генов (метод «gene 

Fig. 2. Employment of DNA genotyping in different tasks of plant 
breeding (% of studies published in 1995–2009 according to Brumlop, 
Finckh (2011)).
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Fig. 3. Employment of DNA genotyping in different breeding schemes 
(% of studies published in 1995–2009 according to Brumlop, Finckh 
(2011)).

pyramiding») для создания сортов со стабильной устойчи-
востью к фитопатогенам (см. рис. 3). Таким путем можно 
относительно легко получить в одном генотипе сочетание 
генов устойчивости к различным патогенам или разным 
расам одного и того же патогена. Достижение подобного 
результата без использования маркеров – крайне трудоем-
кий и длительный процесс (Landjeva et al., 2007; Moose, 
Mumm, 2008). 

Кроме маркер-контролируемого беккроссирования 
и создания пирамид генов, существует ряд других схем 
маркер-ориентированной селекции (см. обзорные статьи 
(Tanksley et al., 1989; Landjeva et al., 2007; Moose, Mumm, 
2008; Khlestkina, 2014)). 

Следующим после ПЦР изобретением, важным для 
развития подходов ДНК-генотипирования и особенно для 
автоматизации этого процесса, что существенно в слу-
чае широкомасштабных исследований, стала разработка 
и усовершенствование ДНК-чипов (Schena et al., 1995). 
ДНК-чипы могут применяться для анализа участков 
геномов, в которых имеются однонуклеотидные замены. 
В геномах живых организмов такие замены встречаются 
часто, например, у пшеницы – одна замена на ок. 500 пар 
нуклеотидов (Somers et al., 2003; Paux et al., 2012). Один 
ДНК-чип может содержать десятки тысяч зондов, мар-
кирующих однонуклеотидные замены. Это, по сути, по-
зволяет при однократном применении достаточно полно 
исследовать весь геном одного биологического образца. 
А, поскольку анализ ДНК-чипов полностью автомати-
зирован, полногеномный анализ может осуществляться 
в кратчайшие сроки для большого числа биологических 
образцов. Это открыло новую возможность для селекции. 
Именно благодаря появлению ДНК-чипов был разработан 
подход, названный геномной селекцией (ГС), он исполь-
зуется уже во многих программах, в том числе в селекции 
пшеницы (Heffner et al., 2011; Charmet, Storlie, 2012). 

В последние 2–3 года из-за резкого снижения стои-
мости секвенирования наряду с использованием ДНК-
чипов для широкомасштабного генотипирования (в том 
числе в селекционных программах) стали применяться 
подходы, в которых базовым методом является секве-

нирование (Elshire et al., 2011; Paux et al., 2012; Poland 
et al., 2012; Kim et al., 2016). Для геномной селекции 
в отличие от МОС не требуются знания о генах, влияю-
щих на признаки, или информация об их локализации, 
т. е. нет необходимости в генетических исследованиях, 
предшествующих селекционному процессу, а значит, 
и время, потраченное на предварительные исследования, 
существенно сокращается. Кроме того, геномная селекция 
имеет преимущество при отборе по признакам, имеющим 
сложный полигенный контроль (количественные призна-
ки). Heffner и др. (2010) оценили потенциальную выгоду 
в случае сложных признаков: только за один год геномной 
селекции можно добиться вдвое (для озимой пшеницы) 
и втрое (для кукурузы) большего ответа на отбор, чем за 
такой же период и при таких же потраченных средствах, 
но с помощью маркер-ориентированной селекции (в свою 
очередь, использование МОС позволяет наращивать пока-
затели, как минимум, вдвое интенсивнее, чем при отборе 
без маркеров). 

Итак, геномная селекция оптимальна для отбора по 
сложным количественным признакам, а маркер-ориенти-
рованная селекция эффективна и выгодна в случае при-
знаков с моно- или олигогенным контролем. Оба метода, 
ГС и МОС, успешно используют в настоящее время для 
получения новых сортов растений, в том числе и сортов 
пшеницы (Bespalova et al., 2012; Charmet, Storlie, 2012; 
Paux et al., 2012; Poland et al., 2012; Randhawa et al., 2013). 
Если создание сорта с помощью традиционных методов 
селекции требует 10–15 лет работы, то с использованием 
ДНК-генотипирования можно получить новый сорт в те-
чение 5–6 лет. В процессе селекции можно сэкономить 
время, посевные площади, затраты трудовых ресурсов 
и энергетические затраты за счет экспресс-оценки гено-
типов, позволяющей отбирать нужные формы в потомстве 
на ранних стадиях развития растений и избежать трудоем-
кого тестирования фенотипических признаков (Landjeva 
et al., 2007; Moose, Mumm, 2008; Khlestkina, 2014). 

Если в дополнение к геномной селекции и МОС на 
некоторых промежуточных и завершающих этапах се-
лекционного процесса использовать метод удвоенных 
гаплоидов (биотехнологический подход, позволяющий 
в ускоренном режиме получать гомозиготные формы 
(Baenziger et al., 1989)), то можно вдвое сократить этапы 
по времени и сэкономить при создании сорта еще 2–3 
года (и даже более в зависимости от применяемой схемы 
селекции). 

Таким образом, управление созданием новых сортов 
с заданными свойствами стало эффективным и динамич-
ным процессом, позволяющим своевременно создавать 
формы, как приспособленные к быстро меняющимися 
условиями окружающей среды (климатические измене-
ния, возникновение и распространение новых фитопато-
генов), так и адаптированные к условиям и требованиям 
хлебопекарной отрасли.

Другие практические аспекты ДНК-идентификации 
растений. Выше мы рассмотрели возможности моле-
кулярно-генетических подходов для ускорения и по-
вышения эффективности процесса селекции. Однако 
селекция – это лишь одно звено процесса, начинающегося 
с поиска полезных генов и исходных форм для селекции 
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и завершающегося производством пищевых продуктов, 
а ДНК-технологии могут быть полезны на всех этапах 
цепочки «предселекционные исследования – селекция – 
регистрация сорта – семеноводство – производство зерна – 
производство муки – конечный продукт».

Задачи, связанные с идентификацией генотипа, мо-
гут возникать по завершении создания сорта – при его 
регистрации или на более поздних этапах цепочки. 
В частности, характеристики, выявляемые методами 
ДНК-генотипирования, имеют перспективу включения 
в список критериев для регистрации сортов. Между на-
родный союз по охране новых сортов растений (Union  
Internationale pour la protection des obtentions végétales 
(UPOV) – франц.) регулярно проводит совещания рабо-
чей группы по биохимическим, молекулярным методам 
и ДНК-профилированию (Working Group on Biochemical 
and Molecular Techniques and DNA-Profiling), собирает 
экспертные оценки, касающиеся возможности использо-
вания определенных типов и наборов методик для гено-
типирования различных возделываемых видов растений 
(http://www.upov.int). В некоторых странах предлагаются 
коммерческие услуги сертифицированных компаний по 
ДНК-генотипированию сортов растений (пример: http://
www.omicusa.com/services/rice-variety-identification.html). 

ДНК-генотипирование, а также методы определения 
генотипа с помощью биохимических подходов исполь-
зуются для контроля сортовой принадлежности и сор-  
то вой чистоты семенных и товарных партий зерна. По-
добный опыт есть как за рубежом, так и в России (при-
меры: http://seedcert.oregonstate.edu/; http://www.vigg.ru/
institute/podrazdelenija/otdel-genetiki-rastenii/ispytatelnaja-
laboratorija/). 

Помимо установления сортовой идентичности зерна 
или произведенных из него пищевых продуктов, могут 
возникать задачи, связанные с идентификацией в про-
дуктах примесей различного биологического происхож-
дения. Для этого требуется метод генотипирования, по-
зволяющий проводить различия не между сортами одного 
вида, а между разными видами. Поиском универсальных 
подходов к видоидентификации живых организмов за-
нялся в 2004 г. международный консорциум «Штрихкод 
жизни» (Consortium for the Barcode of Life, CBOL http://
www.barcodeoflife.org). ДНК-штрихкодирование (DNA-
barcoding) используется в настоящее время и для решения 
различных биологических задач, и в практических целях 
(для идентификации компонентов биологического про-
исхождения в составе пищевых продуктов (Galimberti 
et al., 2013)). Выявлять и устанавливать происхождение 
растительных примесей в продуктах питания предложено 
с помощью эффективного метода ДНК-генотипирования, 
основанного на анализе полиморфизма длины интронов 
(Ponzoni et al., 2013). Для проверки безглютеновой диети-
ческой пищи на отсутствие примесей определенных злаков 
или же определенных глиадинкодирующих генов также 
разработаны специальные тесты, основанные на анализе 
ДНК (Dahinden et al., 2001; Martín-Fernandez et al., 2015).

Идентификация генов и генотипов имеет важное зна-
чение и на этапах, предшествующих селекции. Так, при 
поиске исходных родительских форм для скрещивания 
с помощью ДНК-генотипирования можно отобрать в гено-

фондах наиболее подходящие образцы, несущие нужные 
варианты определенных генов. Этому предшествуют 
генетические исследования, направленные на выявление 
локализации генов на хромосомах и подбор диагности-
ческих ДНК-маркеров для «мониторинга» генов. К на-
стоящему моменту на хромосомах пшеницы с помощью 
ДНК-маркеров картированы сотни хозяйственно ценных 
генов и локусов количественных признаков (McIntosh et 
al., 2015).

Путем маркер-контролируемого введения полезных 
генов от диких видов в культурные формы растений 
можно целенаправленно создавать исходный материал 
для селекции (например, (Timonova et al., 2013)).

Без ДНК-генотипирования не обойтись и в процессе 
постоянного поддержания и пополнения генофондов 
возделываемых растений и их сородичей как источников 
природного генетического разнообразия для задач селек-
ции. Методы генотипирования облегчают систематизацию 
материала, выявляют дупликации (Dobrovolskaya et al., 
2005), позволяют оценивать внутривидовое генетическое 
разнообразие в коллекциях (Huang et al., 2002;  Mitrofanova 
et al., 2012) и его изменение с течением времени (Khlest-
kina et al., 2004), а также разрабатывать геномные паспорта 
сортов (Хлесткина и др., 2004).

Молекулярно-генетические исследования  
для управления технологическими свойствами 
зерна пшеницы
Для ускоренного получения сортов с заданными техноло-
гическими свойствами важно иметь представление о ге-
нетических механизмах, обеспечивающих разнообразие 
по технологическим свойствам зерна и муки, обладать 
информацией о локализации и структуре генов, детер-
минирующих эти свойства, и владеть набором диагно-
стических ДНК-маркеров для экспресс-отбора генотипов 
в процессе селекции, позволяющего избегать применения 
трудоемких методов анализа технологических свойств на 
промежуточных этапах.

Содержание белка и сырой клейковины. Важнейшей 
характеристикой, используемой, в частности, при оценке 
и приемке выращенного зерна, является содержание белка 
и клейковины в зерне пшеницы. Селекция на высокое 
содержание белка сопряжена с определенными трудно-
стями. Во-первых, в его генетический контроль, как пока-
зывают многие, в том числе и современные исследования, 
вовлечено много генов с аддитивным эффектом (Morris 
et al., 1973; Tarkowski, Otlowska-Miazga, 1976; Храброва, 
Майстренко, 1980, 1984; Groos et al., 2003; Prasad et al., 
2003). Во-вторых, изменчивость по этому признаку тес-
но связана с общей реакцией растения на абиотические 
и биотические факторы. Однако если высокий уровень 
содержания белка и клейковины жестко контролируется 
со стороны генома, то он сохраняется и при варьировании 
условий среды. Примером может быть сорт пшеницы 
Диамант 2, который сохраняет высокие показатели по 
этому признаку в любых условиях (Майстренко и др., 
1969; Пшеничникова и др., 2006). Совсем недавно было 
показано, что данный сорт несет дикий тип аллеля гена 
NAM-B1 (Gpc-B1), определяющего высокое содержание 
белка в зерне (Asplund et al., 2013). 
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Для содержания белка часто наблюдается обратная кор-
реляция с урожайностью (Simmonds, 1995). Тем не менее, 
благодаря развитию работ по генетике пшеницы, удалось 
выявить гены, использование которых в селекции позволя-
ет преодолевать указанные трудности (табл. 4). Наиболее 
убедительным примером стала идентификация в геноме 
дикорастущей пшеницы T. dicoccoides гена, обеспечиваю-
щего высокое содержание белка в зерне, – Gpc-B1 (Joppa, 
Cantrell, 1990; Deckard et al., 1996). Этот ген удалось пере-
дать мягкой пшенице, у которой он повышал содержание 
белка в зерне, но оказывал лишь незначительный отрица-
тельный эффект на урожайность и другие хозяйственно 
ценные признаки (Deckard et al., 1996; Kovacs et al., 1998). 
Gpc-B1 детально изучен на молекулярном уровне, для него 
разработаны диагностические маркеры (Mesfin et al., 1999; 
Khan et al., 2000; Distelfeld et al., 2006; Uauy et al., 2006), 
эффективность использования которых в селекции пше-
ницы на содержание белка получила множество подтверж-
дений. Например, Vishwakarma и др. (2014) использовали 
диагностический маркер Xucw108 для введения Gpc-B1 
в элитный сорт пшеницы, а также 86 микросателлитных 
маркеров для контролируемого восстановления генома 
сорта-реципиента в ходе возвратных скрещиваний. В ре-
зультате за 2,5 года (пять вегетационных периодов) ген 
Gpc-B1 был введен, содержание белка возросло с 10 до 
13–17 %, а геном элитного сорта восстановлен в дочер-
них линиях почти на 90 %. Молекулярно-генетическое 
картирование позволило выявить и другие гены (локусы), 
контролирующие высокое содержание белка, например, 
QGpc.ipk-7B (Khlestkina et al., 2009), QGlc.ipk-5B и QGlc.
ipk-7А (Пшеничникова и др., 2008). QGpc.ipk-7B также 
не оказывал отрицательного эффекта на продуктивность 
(Khlestkina et al., 2009).

Мукомольные свойства. Рыночная классификация 
сортов мягкой пшеницы основана, в первую очередь, на 
характеристиках текстуры эндосперма, обусловливаю-
щей производственное назначение муки (см. табл. 1). 
Твердозерность, определяемая через диаметр частиц 
муки при размоле, контролируется локусом Ha, который 
находится в коротком плече хромосомы 5D. Он содержит 
в своем составе несколько генов: Pina-D1 и Pinb-D1, 
кодирующих белки-пуроиндолины (PINa и PINb), и ген 
GSP1, кодирующий белок «мягкозерности». Вместе они 
формируют сложный белок фриабилин, локализующийся 
на поверхности крахмальных гранул у пшеницы с мягкой 
текстурой эндосперма. Пуроиндолины и GSP1 присут-
ствуют и у твердозерных сортов мягкой пшеницы, но 
степень их адгезии на поверхности крахмальных гранул 
меняется и коррелирует со степенью твердозерности в за-
висимости от сочетания разных аллелей генов Pina-D1 
и Pinb-D1 (Turner et al., 1999; Ikeda et al., 2005; Ram et al., 
2005; Chen et al., 2006). Диагностические маркеры к генам 
Pina и Pinb (Gautier et al., 1994; Giroux, Morris, 1997, 1998; 
Tranquilli et al., 1999; Li et al., 2008; Huang, Brûlé-Babel, 
2011;  см. табл. 4) используют для оценки селекционного 
материала и сортовых коллекций (Chen et al., 2006; Eagles 
et al., 2006; Wang et al., 2008). 

Стекловидность – признак, учитываемый при различ-
ных видах оценки качества зерна и муки в России, кор-
релирует с твердозерностью, однако не равнозначен ей. 

Уровень стекловидности определяет не только выход вы-
со кокачественных фракций муки (крупок) при размоле. 
С ней связана доступность крахмала белково-крахмально-
го комплекса для дрожжей при расстойке теста или, наобо-
рот, целостность крахмальных гранул при изготовлении 
кондитерских изделий. Стекловидность и твердозерность 
не равнозначны и генетически. Так, в картирующей попу-
ляции ITMI, использованной для поиска локусов, ассоции-
рованных с технологическими свойствами зерна, в районе 
гена Ha на хромосоме 5D были картированы QTL одно-
временно для стекловидности и твердозерности. Однако 
на хромосомах 2D и 3A были картированы независимые 
главные локусы QVtr.ipk-2D и QVtr.ipk-3A, связанные со 
стекловидностью (Пшеничникова и др., 2008). Интересно, 
что QVtr.ipk-3A совпадал по положению с ранее найден-
ным локусом, связанным с мукомольными показателями 
в другой картирующей популяции (Parker et al., 1999). 
С другой стороны, QVtr.ipk-2D был картирован в одном 
положении с массой 1 000 зерен – важном мукомольном 
показателе, определяющем выход муки при размоле. Для 
этого признака картировано множество локусов в геноме 
пшеницы, почти в каждой хромосоме. Практического 
внимания заслуживают локусы, для которых подобраны 
диагностические ДНК-маркеры (см. табл. 4). В частности, 
гены TaCwi-A1 (Ma et al., 2012) и TaGW2-6A (Su et al., 2011) 
были идентифицированы в хромосомах 2А и 6А пшеницы 
путем поиска соответствующих генов-ортологов из генома 
риса. Они дают прибавку по 2,4 и 3,0 г к массе 1 000 зе-
рен соответственно. К ним подобраны диагностические 
ДНК-маркеры (см. табл. 4). В селекции также может быть 
использован локус QTgw.ipk-7D, перенесенный в сорт 
мягкой пшеницы Prinz от синтетического гексаплоида. 
Он картирован в интервале микросателлитных локусов 
Xgwm295-Xgwm1002 дистального района хромосомы 
7DS4-0.61-1.00 (Röder et al., 2008).

Реологические свойства муки и теста. Эластичность 
теста определяет его пригодность для того или иного вида 
мучных изделий (см. табл. 1). В России наиболее широко 
употребляют дрожжевой хлеб, для которого требуется 
мука с высокой силой и сбалансированной упругостью 
и растяжимостью, которые, в свою очередь, обусловлива-
ют высокие хлебопекарные качества. Физико-химические 
свойства теста обеспечиваются образованием в процессе 
замеса муки сложного непрерывного трехмерного белко-
вого матрикса, состоящего из множества запасных белков 
эндосперма различного аминокислотного состава. Его 
формирование – сложная цепь биологических процессов 
биосинтеза, находящихся под контролем многих генных 
сетей. В настоящее время хорошо изучена роль запасных 
белков зерновки – глиадина и глютенина – в образова-
нии клейковины. Если глиадины, образующие длинные 
линейные молекулы, относительно мало влияют на силу 
муки, то глютениновые белки, способные образовывать 
межмолекулярные дисульфидные связи, играют большую 
роль в формировании трехмерной структуры клейковины. 
Поэтому аллели, кодирующие белки с высокой концен-
трацией серосодержащих аминокислот, благоприятны 
для сортов хлебопекарного назначения. Это, прежде 
всего, аллели высокомолекулярного глютенина Glu-A1a 
и b в хромосоме 1А и Glu-D1d в 1D (Cornish et al., 2006), 
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table 4. DNA markers diagnostic for wheat technological properties 

Trait Information for selection by genotype (basic examples) 

Genes / Location (source)  DNA markers References

Milling parameters

1 000 grain weight (TGW) TaCwi-A1/2AL
(source: Doumai)
TaGw2-6A/6A
(source: wheats from South China)
QTgw.ipk-7D
(source: Prinz)

CW121, CW122

CAPS-markers

Xgwm1002

Ma et al., 2012 

Su et al., 2011 

Röder et al., 2008

vitreousness QVitr.ipk-2D
(source: Synthetic W7984)
QVitr.ipk-5D
(source: Opata 85)
QVitr.ipk-3A
(source: Opata 85)

Xcdo1379

Xfba393b

Xmwg30

Pshenichnikova et al., 2008

Ibid.

Ibid.

grain hardness Pina-D1/5DS
Pinb-D1/5DS

A number of PCR- and 
CAPS-markers

Gautier et al., 1994; Giroux, Morris, 
1997, 1998; Tranquilli et al., 1999;  
Li et al., 2008; Huang, Brûlé-Babel, 2011

Protein and wet gluten 
content in grain

Gpc-B1/6BS (sources: ND683, Yecora 
rojo, Anza, Kern) 

Gpc-B2 (7BS)
QGlc.ipk-5B
(source: Synthetic W7984)
QGlc.ipk-7A
(source: Synthetic W7984)
QWgc.sdau-6D
(source: Chuan 350505)

Xuhw89, Xucw108, Xucw109 

Xgwm537
Xtam72c

Xcdo475b

Xswes426b

Mesfin et al., 1999; Khan et al., 2000; 
Distelfeld et al., 2006; Uauy et al., 2006 

Khlestkina et al., 2009
Pshenichnikova et al., 2008

Ibid.

Sun et al., 2008

Starch quality Wx-A1/7AS, Wx-B1/4AL, Wx-D1/7DS A variety of dominant and 
co-dominant PCR-markers

Shariflou, Sharp, 1999; Vrinten et 
al., 1999; McLauchlan et al., 2001; 
Shariflou et al., 2001; Nakamura et al., 
2002

Rheological properties

deformation energy 
(alveograph)

Glu-1 and Glu-3 (alleles of high- and 
low molecular weight glutenins)

QDse.icg-4D
(source: Saratovskaya  29)
QDse.ipk-5DL (source: Opata 85)
QDstren.upm-2AS (source: Marius)

Protein markers 
determined by SDS PAGE

Xgwm165

Xsud30
Xwmc522

Review paper of Rasheed et al., 2014

Pshenichnikova et al., 2012 

Pshenichnikova et al., 2008
Kerfal et al., 2010

tenacity  
(alveograph)

QTen.ipk-1BL
(source: Opata 85)
QTen.ipk-4BL
(source: Opata 85)
QDten.upm-2AS
(source: Marius)
QDten.upm-1DL 
(source: Cajeme71)

Xcdo1189

Xcdo1312a

Xwmc522, Xwmc177

Xcfd92, Xgdm126

Pshenichnikova et al., 2008

Ibid.

Kerfal et al., 2010

Ibid.

extensibility 
(alveograph)

QExt,ipk-1AL 
(source: Opata 85)
QDext.upm-5AS (source: Cajeme71)
QDext.upm-1DL (source: Marius)

Xmwg55 (Glu-A1)

Xgwm304, Xgwm293
Xcfd92, Xgdm126

Pshenichnikova et al., 2008

Kerfal et al., 2010 
Ibid.

water absorbing capacity 
(farinograph)

QFab.crc-4D 
(source: AC Domain)
QFwa.mna-1A  
(source: line MN99394)

Xwmc473

XwPt1782-XwPt231

McCartney et al., 2006

Tsilo et al., 2013

dough development 
time (farinograph)

QDdt.mna-1B
(source: line MN99394)
QFddt.crc-1B
(source: RL4452)

Xgpw93013c

Xgwm403–Xgwm274

Tsilo et al., 2013

McCartney et al., 2006
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которые целенаправленно вводят в сорта пшеницы. Низ-
комолекулярные глютенины, кодируемые локусом Glu-3, 
также тесно коррелируют с эластичностью теста (Juhász, 
Gianibelli, 2006). Аллели Glu-A3d и Glu-B3b положительно 
влияют на силу муки. Однако многокомпонентность этой 
группы белков, их сходство по аминокислотному составу 
с глиадинами, а также тесное сцепление локусов Gli-1 
и Glu-3 в хромосомах первой гомеологической группы не 
позволяют пока надежно использовать их для селекции.

Много локусов, ассоциированных с разнообразием по 
реологическим свойствам муки и теста, обнаруживаются 
в экспериментах с использованием картирующих по-
пуляций (см. табл. 4). Очень часто они колокализуются 
с генами, кодирующими запасные белки в хромосомах 
первой гомеологической группы. Вместе с тем часть 
локусов картируется в других хромосомах генома. Так, 
в работе McCartney и др. (2006) локусы для смесительных 
свойств (по миксографу) были картированы в районе ге-
нов Glu- B1 и Glu-B3, а также на хромосомах 4В, 4D и 7D. 
В работе с использованием картирующей популяции ITMI 
сила муки и упругость были картированы в длинном плече 
хромосом 5D, а растяжимость была ассоциирована с ло-
кусом в районе гена Glu-A1 (Пшеничникова и др., 2008). 
Главный локус для многих смесительных характеристик 
теста был найден в канадской картирующей популяции 
в хромосоме 4D в районе локуса Xwmc52 (McCartney et 
al., 2006). Интересно, что в хромосоме 4D, в близком 
районе этой хромосомы в районе маркера Xgwm165 
у сорта Саратовская 29, обладающего великолепными 
реологическими свойствами теста, также был картиро-
ван локус, ассоциированный с силой муки и упругостью 
(Pshenichnikova et al., 2012).

Цвет муки. Белизна муки отражает ее сортность. Чем 
меньше в муке отрубистых частиц, тем она белее. В на-
стоящее время, как правило, проводят химическое отбе-
ливание муки. Для отбеливания чаще всего используют 
пероксид кальция (E930) и пероксид бензоила (Е928). 
Однако цвет муки и потребность в отбеливании могут 
быть отрегулированы на генетическом уровне. Parker 
с коллегами (1998) показали, что влияние на цвет муки, 
с одной стороны, генов и, с другой стороны, факторов 

окружающей среды соотносится примерно как 2 : 1. Прак-
тически в каждой хромосоме пшеницы найдены локусы, 
которые влияют на окраску пшеницы (Balyan et al., 2013).

Цвет муки также присущ сортам пшеницы, вырабаты-
вающим много каротиноидов. Parker и Langridge (2000) 
отметили, что многие современные высокопродуктивные 
сорта мягкой пшеницы имеют повышенное содержание 
этих пигментов муке. Гены пшеницы, участвующие 
в биосинтезе каротиноидов, хорошо известны (Ficco 
et al., 2014). Предложен ряд ДНК-маркеров для отбора 
генотипов с заданным уровнем каротиноидов и цветом 
муки (Parker, Langridge, 2000; Elouafi et al., 2001; He et 
al., 2009; см. табл. 4). 

Обесцвечивание муки может быть обусловлено высо-
кой активностью фермента липоксигеназы (Borrelli et al., 
1999). Активность липоксигеназы связана с локусом на 
хромосоме 4BS пшеницы, хорошо изученном на моле-
кулярном уровне (Hessler et al., 2002; Zhang et al., 2015). 
Разработаны ДНК-маркеры для контроля активности 
этого фермента (Carrera et al., 2007; Zhang et al., 2015). 
Потемнение продуктов, произведенных из муки, может 
быть связано с активностью фермента полифенолокси-
дазы (Zheng et al., 2013). Результаты, полученные Chang 
и др. (2007) и Fuerst с коллегами (2008), указывают на по-
тенциальную возможность корректировки уровня данного 
фермента на генетическом уровне.

На цвет муки также могут влиять содержание белка 
в зерне, стекловидность, твердозерность, размер и форма 
зерна и окраска семенной оболочки (Zhang, Tian, 2008), ко-
торые также наследуются. В частности, окраска семенной 
оболочки краснозерных сортов определяется генами R, 
активирующими синтез пигментов проантоцианидинов 
(McIntosh et al., 2015). Нефункциональные варианты 
гена R в белозерных сортах идентифицированы, и раз-
работаны ДНК-маркеры для селекции (Himi et al., 2011). 

Свойства крахмала. Один из основных компонентов 
пшеничной муки – крахмал, его относительное содержа-
ние и химический состав влияют на качество продуктов, 
получаемых из пшеницы. Крахмал представляет собой 
полимер глюкозы, состоящий из двух различных типов 
структур: амилозы (линейный полимер) и амилопекти-

end of table 4

Trait Information for selection by genotype (basic examples) 

Genes / Location (source)  DNA markers References

dough stability 
(farinograph)

Glu-D1 
(source: line  MN98550)
QFsta.crc-4B 
(source: AC Domain)

Umn26

Xwmc617–Xgwm540

Tsilo et al., 2013

McCartney et al., 2006

dough thinning 
(farinograph)

Glu-D1 
(source: line  MN98550)
QFtbd.crc-1B
(source: AC Domain)

Umn26

Xgwm131–Glu-B1

Tsilo et al., 2013

McCartney et al., 2006

Flour color QTL/7AL  
(source: Schomburgk) 
Psy-B1
Lpx-B1

Xwua26.4

A number of STS-markers
LOXA-L/R

Parker et al., 1998;  
Parker, Langridge, 2000;
He et al., 2009
Carrera et al., 2007
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на (разветвленная структура). Ключевым ферментом 
в синтезе амилозы является гранулосвязанная синтетаза 
крахмала I (GBSS I), которую кодируют гены Waxy (Wx- A1, 
Wx-B1 и Wx-D1 (Nakamura et al., 1993)). У пшеницы 
встречаются частичные или полные (по всем трем генам 
Wx) мутанты. Степень влияния на содержание амилозы 
убывает в ряду Wx-B1 > Wx-D1 > Wx-A1 (Yamamori, Quynh, 
2000). У полных мутантов крахмал состоит только из ами-
лопектина. Синтез амилопектина более сложен и требует 
участия нескольких ферментов. Соотношение амилозы 
и амилопектина – важный показатель для производства 
различных изделий, кроме того, уменьшение количества 
амилозы может положительно влиять на срок хранения 
хлебобулочных изделий (Климушина и др., 2010). В на-
стоящее время разработан ряд диагностических маркеров 
для мутантных вариантов генов Waxy (Shariflou, Sharp, 
1999; Vrinten et аl., 1999; McLauchlan et al., 2001; Shariflou 
et al., 2001; Nakamura et al., 2002; см. табл. 4), которые 
позволяют управлять соотношением амилозы и амило-
пектина у создаваемых генотипов пшеницы и включены 
в селекционный процесс (Randhawa et al., 2013).

Средства, предлагаемые для ускорения создания со-
ртов с заданными технологическими свойствами зерна 
и муки, не исчерпываются приведенным набором генов 
и маркеров пшеницы (см. табл. 4). Постоянно идут ис-
следования по разработке новых маркеров (например, 
в 2014 г. Liu и др. маркировали 27 локусов, связанных 
с технологическими свойствами зерна и муки озимой 
пшеницы) и по выявлению источников новых генов или 
новых улучшенных вариантов уже известных генов. По-
иск проводится как среди имеющегося генофонда мягкой 
пшеницы, так и с привлечением близкородственных видов 
пшениц и эгилопсов. Так, анализ коллекции современных 
и стародавних яровых сортов мягкой пшеницы, которые 
выращивались в Сибири на протяжении XX в., показал 
значимо более высокий уровень клейковины, высокую 
упругость и растяжимость теста у стародавних сортов, 
возделываемых в первой половине XX в., по сравнению 
с современными (Morozova et al., 2015). Идет работа по 
идентификации генов стародавних сортов и разработке 
диагностических маркеров, необходимых для вовлечения 
выявленного генетического потенциала в селекцию на 
качество зерна мягкой пшеницы.

Гены близкородственных видов (различных видов 
пшениц и эгилопсов) могут стать источником для разно-
образия по технологическим свойствам зерна пшеницы, 
примером тому служит упомянутый выше Gpc-B1, интро-
грессированный в геном мягкой пшеницы от T. dicoccoi-
des. Вместе с ним и другие гены близкородственных видов 
можно использовать для увеличения содержания белка 
в зерне мягкой пшеницы (De Pace et al., 2001; Zanetti et al., 
2001; Kunert et al., 2007) и для улучшения хлебопекарных 
свойств (Garg et al., 2014). Источниками высокого содер-
жания клейковины в зерне могут быть виды T. timophee vii, 
Aegilops speltoides (Pshenichnikova et al., 2015), а также 
Ae. markgrafii. Последний вид может быть источником 
не только этого признака, но и повышенной стекловид-
ности и физических свойств теста (Ermakova et al., 2011).

С применением знаний и методов современной гене-
тики пшеницы можно не только добиваться ускоренного 

получения сортов пшеницы с заданными технологически-
ми свойствами зерна и муки, но и решать особые задачи, 
например, связанные с получением гипоаллергенной 
пшеницы (Waga, Skoczowski, 2014). Получение «безглю-
теновых» сортов позволит отойти от практики полного 
исключения из рациона людей, больных целиакией, про-
дуктов, произведенных из пшеничной муки, и тем самым 
сохранить для них возможность употребления множества 
питательных веществ и микроэлементов, содержащихся 
в зерне пшеницы.

Результаты многолетних исследований в области гене-
тики пшеницы показали, что в основе различий по хле-
бопекарному качеству лежит генетическое разнообразие, 
заложенное в сортах. Современный уровень исследований 
позволяет разрабатывать диагностические ДНК-маркеры 
для ускоренной селекции пшеницы с заданными техноло-
гическими свойствами зерна и муки. Таким образом, рас-
ширяются возможности для решения задачи обеспечения 
хлебопекарных предприятий качественным сырьем для 
производства хлеба – традиционного русского продукта.
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