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The development of a new bread 
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the technological purpose of grain and flour wheat is 
largely determined by the grains endosperm struc-
ture. its variability among wheat varieties depends 
mainly on the multiple allelism for a single Ha locus on 
chromosome 5D leading to a continuous variation of 
the trait. the grain endosperm can vary from hard and 
vitreous suitable for yeast baking to soft and floury 
favorable for confectionery and technical purposes. 
Furthermore, these traits, especially vitreousness, are 
strongly influenced by the growth conditions. earlier, 
the Ha-Sp locus was introgessed into chromosome 5a 
of the bread wheat line 84/98w from Aegilops speltoides 
tausch., which reduces endosperm hardness and vitre-
ousness, like the dominant allele of the Ha locus. this 
paper is the first to describe the obtaining and testing 
of the supersoft lines combining in their genotype the 
homoeoallelic loci Ha-Sp of the line 84/98w and Ha of 
the soft grain cultivar chinese Spring. the lines were 
isolated from 6–8 generations of self-pollinated F2 
hyb rids. they consistently exhibit a greater grain soft-
ness than the parental forms under both greenhouse 
and field conditions. these lines can be used in the 
breeding of wheat cultivars, the flour of which will not 
require chemical baking powder in the confectionery 
industry. it is also possible to use them for technical 
purposes for the production of bioethanol. in addition, 
these lines may serve as a genetic model for the study 
of the functional activity of homoeoallelic genes in the 
complex polyploid genomes of plants. 

Key words: bread wheat; grain endosperm structure; 
Ha and Ha-Sp loci; supersoft wheat lines.

Технологическое назначение зерна и муки мягкой пшеницы 
определяется в значительной степени структурой эндосперма 
зерновок. ее изменчивость у сортов мягкой пшеницы зависит в 
основном от множественного аллелизма по одному локусу, Ha, 
в хромосоме 5D, приводящего к непрерывной вариации этого 
признака. Эндосперм зерна может изменяться от твердозерного 
стекловидного, пригодного для дрожжевого хлебопечения, до 
мягкозерного мучнистого, благоприятного для кондитерских и 
технических целей. Кроме того, на данные признаки, особенно на 
стекловидность, сильное влияние оказывают условия выращива-
ния. ранее в хромосому 5а линии 84/98w был интрогрессирован 
локус Ha-Sp от Aegilops speltoides tausch., который снижает твердо-
зерность и стекловидность эндосперма, подобно доминантному 
аллелю локуса Ha. в данной работе впервые описаны получение и 
испытание супермягкозерных линий, в генотипе которых объеди-
нены гомеоаллельные локусы Ha-Sp линии 84/98w и Ha мягкозер-
ного сорта chinese Spring. линии выделены из шестого-восьмого 
поколений самоопыленных гибридов F2. Они стабильно в полевых 
и тепличных условиях демонстрируют большую, чем родитель-
ские формы, мягкозерность. Эти линии могут быть использованы 
в селекции сортов пшеницы, для муки из которых не потребуются 
химические разрыхлители в кондитерском производстве. возмож-
но также их применение в технических целях для производства 
биоэтанола. Кроме того, эти линии могут послужить генетической 
моделью для изучения функциональной активности гомеоаллель-
ных генов в сложных полиплоидных геномах растений. 

Ключевые слова: мягкая пшеница; структура эндосперма 
зерновки; локусы Ha и Ha-Sp; супермягкозерные линии пшеницы.
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Технологическое назначение зерна пшеницы опреде-
ляется мукомольными параметрами, зависящими от 
структуры эндосперма зерновки. Основная изменчи-

вость структуры эндосперма у мягкой пшеницы – стекло-
видность/мучнистость и твердозерность/мягкозерность 

– зависит от аллелей генов Pina и Pinb, сцепленных в 
локусе Ha в хромосоме 5D (Symes, 1969; Morris, 2002). 
Синтез с доминантных аллелей этих генов белков пуро-
индолинов приводит к формированию мягкого мучни-
стого эндосперма. Таким образом, мука из размолотого 
зерна состоит из относительно мелких частиц крахмала 
в белковой оболочке, не доступных дрожжам (Козьмина, 
1955). Мутации генов в локусе Ha приводят к нарушению 
синтеза пуроиндолинов, вследствие чего крахмальные зер-
на слипаются в монолитную стеклообразную структуру. 
При размоле стекловидного зерна мука состоит из от-
носительно крупных осколков незащищенного крахмала, 
доступного для дрожжей. 

У тетраплоидного предка в хромосомах 5A и 5B прои­
зошли делеции генов Pina и Pinb в гомеоаллельных ло ку­
сах, что вызывает высокую твердозерность у вида твер­
дой пшеницы (Gautier et al., 2000). Селекционный процесс 
привел к появлению у мягкой пшеницы множества ре цес­  
сивных аллелей генов Pina и Pinb, в том числе нуль­
аллелей, синтез белка с которых в разной степени нару шен. 
Среди сортов можно наблюдать непрерывную вариа цию 
этих признаков – от мягкого мучнистого до твердого сте-
кловидного эндосперма, так же, как у твердой пшеницы. 
Таким образом, изменчивость структуры эндосперма 
сортов мягкой пшеницы в основном зависит от аллелей 
одного локуса Ha на хромосоме 5D. Кроме того, на данные 
признаки, особенно на стекловидность, сильное влияние 
оказывают условия выращивания. 

Ранее нами был обнаружен новый локус Ha-Sp мягко-
зерности в хромосоме 5А, интрогрессированный в линию 
84/98w от Ae. speltoides Tausch. (Pshenichnikova et al., 2010). 
Линия получена на основе твердозерного сорта Родина, 
носителя рецессивного аллеля локуса Ha в хромосоме 
5D. Интрогрессированный локус Ha-Sp, подобно доми-
нантному локусу Ha, приводил к формированию зерен 
с мягким полустекловидным эндоспермом. Поскольку 
локусы Ha-Sp и Ha гомеоаллельны, их можно объеди-
нить в одном генотипе и изучить совместное действие на 
структуру зерновки. 

Для производства разных мучных изделий требуются 
зерно и мука с разными технологическими свойствами 
(Peña, 2002). В производстве качественного дрожжевого 
хлеба важны высокая твердозерность и стекловидность. 
Крекеры или белая лапша готовятся из зерна средней 
твердости и стекловидности. Для кондитерских целей, 
напротив, имеют значение мягкозерность и мучнистость 
зерна пшеницы. Обогащение генетического разнообразия 
пшеницы за счет еще одного гена мягкозерности эндо-
сперма расширяет спектр возможностей целенаправлен-
ного технологического использования зерна и муки.

Целью работы стало создание гомозиготных линий с 
объединенными в одном генотипе локусами мягкозерно-
сти Ha и Ha-Sp и их оценка в различных условиях среды. 
Для этого была проведена гибридизация мягкозерного 
сорта Chinese Spring и линии 84/98w, и в течение ряда 

самоопыленных поколений продолжался отбор, сопро-
вождавшийся технологическим анализом. К настоящему 
времени из шестого­восьмого поколений выделен ряд 
линий с более мягким относительно родительских форм 
мучнистым эндоспермом зерновки.

Материалы и методы
Генетический материал. В качестве исходных роди-
тельских генотипов использованы интрогрессивная ози-
мая линия 84/98w из коллекции «Арсенал» (Lapochkina, 
Yatchevskaya, 1997) и сорт Chinese Spring. Они имеют 
мягкое зерно со стекловидностью в разных условиях око-
ло 50 % и диаметром частиц муки (ДЧМ) от 11 до 15 мкм. 
Сорт Chinese Spring несет доминантный аллель локуса Ha 
хромосомы 5D, обеспечивающий мягкозерность. Линия 
84/98w унаследовала от реципиентного твердозерного со-
рта Родина рецессивный аллель локуса Ha. Она несет ин-
трогрессированный от Ae. speltoides локус мягкозерности 
Ha-Sp в коротком плече хромосомы 5А (Pshenichnikova 
et al., 2010). О наличии интрогрессии в дистальной об-
ласти короткого плеча также свидетельствует присутствие 
субтеломерного повтора Spelt52 (Salina et al., 2001). Для 
анализирующего скрещивания использовали твердозер-
ную линию 170/98i из коллекции «Арсенал», носителя 
рецессивных аллелей.

Условия проведения эксперимента. Выращивание 
материала проводили в осенний и весенний периоды 
вегетации (с октября по январь и с февраля по май соответ-
ственно) в условиях гидропонной теплицы ИЦиГ СО РАН 
с искусственной подсветкой. В качестве субстрата исполь-
зовали керамзит, а для питания – раствор Кнопа. Гибриды 
разных поколений высевали семьями по 10 шт. Кроме 
того, некоторые семьи поздних поколений по 20–100 шт. 
выращивали на полях ИЦиГ СО РАН (г. Ново сибирск). 
Размножение гибридов F2 проводили в 2010 г. в земля-
ных теплицах института IPK (Гатерслебен, Германия).

Методика определения технологических свойств. 
Мукомольные показатели изучали в соответствии с мето-
диками, принятыми в России для сортоиспытания сортов 
сельскохозяйственных культур (Методика…, 1988). 

Стекловидность зерна оценивали по характеру по-
перечного среза у каждого растения по отдельности. При 
этом для достижения максимально возможной точности 
индивидуальой оценки использовали все зерна, которые 
давало растение, но не более 100. Этот подход позволяет 
сделать вывод о гомо­ или гетерогенности семей, а также 
наблюдать динамику изменения признака в поколениях. 

Для последующего анализа на твердозерность зерна 
отдельных гибридных растений ранжировали по стекло-
видности. Твердозерность определяли на приборе ПСХ­4, 
для которого требуются пробы зерна по 6 г. Эти пробы со-
стояли из смеси зерен с нескольких растений, разделенных 
в группы по принципу родства и схожей стекловидности. 
О твердозерности судят по диаметру частиц муки, полу-
ченной при размоле пробы зерна. Чем больше ДЧМ, тем 
больше твердость зерновок.

Определение упругости (P), растяжимости (L) и силы 
муки (W) проводили на альвеографе у отобранных гомо-
зиготных семей F6–F8 из 50–100 г муки (одна­две повтор-
ности соответственно). 
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Для наглядного графического отображения распре-
деления семей по твердозерности и стекловидности, а 
также статистических оценок использовали программы 
MS Excel и Past.

Результаты
Как было установлено ранее моносомным анализом, 
интрогрессивная линия 84/98w несет гомеологичный ген 
Ha-Sp от Ae. speltoides Tausch. в хромосоме 5А (Pshenich­
nikova et al., 2010). Поэтому линия имеет мягкое полустек­
ловидное зерно, его стекловидность в разных условиях 
выращивания составляет 50–70 %, а ДЧМ 11–15 мкм. 
Реципиентный сорт Родина – твердозерный, имеет стек­
ловидность 85–90 %, ДЧМ более 23 мкм. Типичный обра-
зец мягкой пшеницы с активным локусом мягкозерности 
Ha хромосомы 5D – сорт Chinese Spring. Стекловидность 
его зерновок в различных условиях порядка 50–75 %, а 
ДЧМ –11–15 мкм. 

На рис. 1 представлены характеристики эндосперма 
групп растений двух популяций F2 Chinese Spring × 84/98w 
и F2 170/98i × 84/98w. Первая популяция – потомство от 
двух мягкозерных генотипов, а вторая – потомство от 
твердозерной и мягкозерной линий. У гибридов F2 Chinese 
Spring × 84/98w наблюдалась значительная трансгрессия 
по стекловидности эндосперма. Изменчивость выходила 
за рамки значений родительских генотипов, ее пределы 
составили 26.8–92.4 %. Изменчивость второй популяции 
по стекловидности сосредоточена практически в пределах 
от 50.1 до 96.9 %.

Стекловидность тесно коррелирует с твердозерно-
стью, что было отмечено на различных образцах мягкой 
пшеницы. При этом твердозерность меньше зависит и 
от условий среды (Дундук, Ермакова, 1978). Поэтому в 
F2 также был проведен анализ твердозерности с целью 
выяснить, насколько тесной окажется их корреляция при 
взаимодействии двух генов. Зерно, объединенное с рас-
тений со схожей стекловидностью в группы до навесок по 
6 г, было размолото для определения ДЧМ – показателя 
твердозерности. На рис. 2 показано распределение этих 
групп растений по ДЧМ и стекловидности. Лимиты из-
менчивости составили для ДЧМ от 10.17 до 20.23 мкм, а 
для стекловидности – от 27 до 92 %. Коэффициент кор-
реляции r = 0.83. Однако в пределах рангов со схожими 
значениями ДЧМ наблюдали существенные различия по 
стекловидности (см. рис. 2). Например, для зерна с ДЧМ 
14–15 мкм разброс значений стекловидности был от 45 
до 85 %, а для зерна с ДЧМ 12–13 мкм он составляет от 
33 до 65 %. Таким образом, среди популяций F2 Chinese 
Spring × 84/98w становится возможным вести отбор рас-
тений на меньшие стекловидность и твердозерность, чем 
у родителей. 

Дальнейший отбор в последовательных поколениях со-
провождался трудностями, связанными с постоянным рас-
щеплением в семьях от наиболее мягкозерных растений – 
носителей доминантных аллелей локусов Ha и Ha-Sp. На 
рис. 3 приведены данные по структуре эндосперма трех 
типов семей F5 в сравнении с родителями. Выщепившиеся 
твердозерные растения (на рисунке обозначены «+») с вы-
сокими стекловидностью и ДЧМ стабильно передавали 
эти признаки в ряду поколений и более не расщеплялись, 

Fig. 1. ranking of groups of plants from two populations: (a) F2 chinese 
Spring × 84/98w and (b) F2 170/98i × 84/98w. 
each dot indicates a group of plants similar in vitreousness. 
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Fig. 2. Distribution of plant groups from F2 chinese Spring × 84/98w  
according to vitreousness and FPS. 
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the development of a new bread wheat genotype 
carrying two loci for endosperm softness 

a.V. Simonov, a.K. chistyakova, e.V. Morozova 
l.V. Shchukina, a. Börner, t.a. Pshenichnikova

344 Plant genetics and breedingVavilov Journal of Genetics and Breeding • 2017 • 21 • 3

будучи гомозиготными носителями рецессивных аллелей. 
Далее эти растения не отбирали. Вторая группа растений 
с ДЧМ около 13 мкм на уровне 84/98w линии обнаружи-
вала большую изменчивость по стекловидности – от 25 
до 96 % (обозначены «Δ»). Третья группа (обозначена 
«*») тоже имела высокую изменчивость по стекловидно-
сти, от 0 до 83 %, а значения ДЧМ колебались в пределах 
11–19 мкм. Скорее всего, эти семьи произошли от гете-
ро­ и дигетерозигот по генам Ha и Ha- Sp соответственно. 
Из второй и третьей групп отбирали семьи с наимень-
шими показателями стекловидности и твердозерности 
(рис. 4), в которых вероятность выделения гомозигот была  
больше.

Потомки наиболее мягкозерных растений в значитель-
ной части оказывались озимыми. О затрудненной реком-

бинации интрогрессированной хромосомы с хромосомой 
5А пшеницы у гибридов с линией 84/98w сообщалось в 
предыдущих работах (Симонов и др., 2009; Pshenichnikova 
et al., 2010; Симонов, Пшеничникова, 2012). Это сужало 
поле для отбора. На рис. 4 приведена полная схема отбо­
ра супермягкозерных растений, которая показывает, что 
весь отбор берет начало от одного из 200 первоначально 
выра щенных растений F2.

К настоящему времени из потомства поздних поколе-
ний гибридов мучнистых образцов Chinese Spring × 84/98w 
выделены линии с очень мягкозерным мучнистым эндо-
спермом зерновки, стекловидностью менее 50 % и ДЧМ 
10–12 мкм (см. рис. 4). Эти свойства сохранялись у линий 
в полевых и тепличных условиях. Проведены испытания 
физических свойств теста у линий F6–F8 на альвеографе. 

grain hardness and alveographic indices in selected ultrasoft-grain families (field-grown)

technological indices line 84/98w* chinese Spring F8 F8 F8 F6

Vitreousness, % 50.5 50 15.5 43 37.3 17.5

Flour particle size, µm 14.5 14.7 11.5 10.6 11.2 12.00

Deformation energy, W – 52.1 67.0 68.3 76.6 42.2

Dough stiffness, P – 52.8 50.6 56.7 62.4 34.7

Dough extensibility, l – 33 55 35 36.5 36

Stiffness : extensibility rati – 1.6 0.92 1.62 1.71 0.96

* greenhouse-grown. 

Fig. 4. Family tree of ultrasoft-grain common wheat lines. 
Vitr., vitreousness; FPS, flour particle size. 
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создание нового для мягкой пшеницы генотипа – 
носителя двух локусов мягкозерности эндосперма 

Эти линии имеют очень низкую силу муки: от 42 до 76 ед. 
альвеографа (таблица). Для кондитерских изделий (пе­
сочное печенье, пряники, бисквиты) предпочтительно 
ис пользование именно такой муки, без применения хими­
ческих разрыхлителей (Peña, 2002).

Обсуждение
В настоящее время локус Ha-Sp – единственный изучен-
ный пример интрогрессии гена мягкозерности эндосперма 
в мягкую пшеницу от дикого сородича. В нашей работе 
впервые объединены в одном генотипе два гомеоаллель-
ных гена, определяющих характеристики эндосперма зер-
новки, и изучен их совместный эффект на мукомольные 
показатели – стекловидность и ДЧМ. По отдельности гены 
вызывают формирование зерен с мягким полустекловид-
ным эндоспермом и достаточно низким диаметром частиц 
муки. Несмотря на то, что доминантный аллель локуса Ha 
обеспечивает мягкозерность, вариабельность по стекло-
видности может ухудшать технологические свойства муки 
для кондитерских изделий. Это вызывает необходимость 
применения химических добавок для достижения высо-
кого потребительского качества кондитерских изделий. 
Ожидалось, что гибриды линии 84/98w с мягкозерным 
образцом пшеницы могут дать более мучнистое и мягкое 
зерно вследствие взаимодействия двух локусов, Ha-Sp и 
Ha. Действительно, если изменчивость стекловидности 
при моногибридном скрещивании с участием гена локу-
са Ha-Sp находилась в пределах родительских форм, то 
при дигибридном скрещивании диапазон изменчивости 
был очень широким. Вследствие взаимодействия двух 
локусов, Ha-Sp и Ha, выделены семьи растений со сте-
кловидностью зерна менее 50 %, более мучнистого, чем 
у родителей. В дальнейшем отбирали только семьи с 
самой низкой стекловидностью. К шестому­восьмому по-
колению были выделены линии с узкой вариабельностью 
как по стекловидности, так и по диаметру частиц муки, 
существенно отличающиеся от родителей по данным по-
казателям (рис. 5). Это подтверждает присутствие обоих 
исходных локусов мягкозерности в генотипе линий, ко-
торые действуют на проявление признака аддитивно. Как 
показал технологический анализ зерна линий тепличной и 
полевой вегетаций, оно стабильно сохраняет эти свойства. 

Таким образом, нами получены линии с новыми для 
мягкой пшеницы свойствами зерна и муки. Муку таких 
генотипов можно использовать как непосредственно для 
производства кондитерских изделий, так и в качестве 
улучшителя кондитерских свойств муки хлебопекарного 
назначения. Это позволит избежать адаптации сырья в 
производственном процессе путем внесения различных 
химических добавок, в частности химических разрыхли-
телей. В некоторых странах, например в Канаде, зерно с 
такими показателями представляет отдельный товарный 
класс (Canadian Grain Commission…, 2015).

Примером использования генетических манипуляций 
для создания новой злаковой культуры с расширенным 
кругом конечного технологического назначения зерна и 
муки служит получение мягкой разновидности пшени­
цы T. durum (Morris, Fuerst, 2013) путем введения локуса 
мягкозерности эндосперма Ha из хромосомы 5D мягкой 
пшеницы. Это позволяет теперь использовать твердую 

пше ницу для производства не только макаронных изделий, 
но и различных видов хлеба. 

Значительная вариабельность по структуре эндоспер-
ма зерновки мягкой пшеницы, которая обнаруживается 
только у этого вида злаковых, имеет большое значение в 
различных кулинарных и технических целях. Полученные 
линии, возможно, могут служить техническим сырьем для 
производства биоэтанола. В Великобритании, например, 
для этих целей существует специальное селекционное на­
правление. Оно нацелено на создание современных высо-
коурожайных сортов пшеницы для дистилляции спиртных 
напитков и получения биоэтанола (Kindred et al., 2008; 
David et al., 2015). 

Созданный нами генетический материал может быть ис-
пользован и в фундаментальных исследованиях в качестве 
модели в экспериментах по изучению функциональной 
активности гомеоаллельных генов в сложных полипло-
идных геномах растений.
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