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Falling number (Fn� reflects the level of al�ha amylase 
activity in grain. The main factor res�onsible for 
high α amylase levels and low Fn values is visible or 
hidden �reharvest s�routing (PHS� under adverse 
weather conditions. in recent decades�� great �rogress 
has been made in the understanding of biochemical 
and molecular �rocesses accom�anying PHS and the 
genetic control of �reharvest s�routing resistance 
(PHSr� and Fn�� as well as in the develo�ment of 
methods of breeding for PHSr and Fn. However�� 
breeding for these traits and the corres�onding 
theoretical studies have not yet been �ro�erly 
develo�ed or reflected in the russian literature. The 
�ur�ose of the review is to fill this ga�. it illustrates the 
genetic com�lexity and context de�endence of the 
PHSr and Fn traits and of major factors im�airing Fn. 
A s�ecific feature of breeding for high PHSr and Fn is 
that it involves elimination of late maturity α-amylase 
(LMA� genoty�es in choosing �arents for crossing 
and from early hybrid generations; choice of donors 
of target traits with regard to their genetic diversity; 
methods of evaluation of varieties and lines for PHSr 
and Fn under different environmental conditions; 
determination of F2 �o�ulation size with regard to 
combination of PHSr�� Fn�� high �erformance�� grain 
quality�� and other commercial traits. new methods 
and a��roaches in breeding o�en new �ros�ects. They 
include the doubled ha�loid (DH� method�� allowing 
homozygotes to be obtained from early hybrid 
generations; and DnA technologies�� which �ermit 
genetically reasonable selection of PHSr and Fn 
donors�� �yramiding of desirable alleles�� and efficient 
selection of desired offs�ring using closely lin�ed 
molecular mar�ers.

Key words�� al�ha amylase; �reharvest s�routing 
resistance; falling number; molecular mar�ers. 

Число падения (Ч�� отражает уровен�� активности ал��фа-амилазы 
в зерне/муке и является международным стандартом ка�ества 
зерна. Чем ниже Ч��� тем ниже ка�ество зерна и его цена. Главные 
при�ины снижения Ч� – видимое или скрытое преду�оро�ное 
прорастание (��� в условиях не�лагоприятной погоды. Реша�щу� 
рол�� в полу�ении ста�ил��но высокого Ч� играет селекция на 
устой�ивост�� к преду�оро�ному прорастани� (ук����� а также 
непосредственно на Ч�. В последние десятилетия достигнут 
�ол��шой прогресс в понимании �иохими�еских и молекулярных 
процессов�� происходящих при ��; изу�ении генети�еского 
контроля ук�� и Ч��� в разра�отке методов селекции на ук�� 
и Ч�. В России селекция на эти признаки и соответству�щие 
теорети�еские исследования еще не полу�или должного развития 
и отражения в литературе. �оказаны генети�еская сложност�� 
и контекст-зависимост�� признаков ук�� и Ч�. Специфика 
селекции на высокий уровен�� ук�� и Ч� вкл��ает удаление 
LMA-генотипов (LMA�� late maturity α-amylase� при под�оре 
родителей для скрещивания и в ранних поколениях ги�ридов�� 
вы�ор генети�ески разли�ных доноров целевых признаков�� 
методы оценки сортов и линий на ук�� и Ч� в разных условиях 
внешней среды�� определение размера F2 популяций с у�етом 
нео�ходимости со�етания ук�� и Ч� с высокой продуктивност����� 
ка�еством зерна и другими признаками. Новые перспективы 
в селекции открыва�т новые подходы и методы�� в �астности 
перевод гетерозигот в гомозиготное состояние (DH-метод��� а 
также ДН��-технологии�� о�еспе�ива�щие о�основанный под�ор 
доноров ук�� и Ч��� пирамидирование желател��ных аллелей 
и эффективный от�ор с помощ��� функционал��ных или тесно 
сцепленных молекулярных маркеров.

��л��евые слова�� ал��фа-амилаза; устой�ивост�� к преду�оро�ному 
прорастани�; �исло падения; молекулярные маркеры. 
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Пшеница является одним из основных источников 
калорий и белка в питании человека. Благодаря 
своим биологическим особенностям и уникальному 

качеству зерна она стала самым распространенным хлеб-
ным растением в мире, в том числе и в России. Мировое 
производство пшеницы превышает 650 млн т в год, и по-
требности в зерне непрерывно возрастают (FA�, 2010). 
Во многих странах и также в России в посевах озимой 
и яровой пшеницы господствуют краснозерные сорта, но 
самым высоким спросом пользуется белое зерно, которое 
дает максимальный, высокий выход муки, позволяет по-
лучать высокого качества различные виды макаронных 
изделий, оно также более пригодно для использования 
в целом виде, что весьма полезно для здоровья человека. 
Уместно отметить, что в Нижнем Поволжье РФ и при-
легающих регионах с 1930 до 1970-х гг. прошлого века 
вместо краснозерных возделывали белозерные сорта 
яровой мягкой пшеницы, среди них такие «сорта-милли-
онеры», как Саррубра (1,3 млн га в 1938 г.), Альбидум 43 
(6,2 млн га в 1960 г.), Саратовская 210 (1,5 млн га в 1967 г.), 
Саратовская 38 (0,76 млн га в 1967 г.) (Мамонтова, 1980). 
Однако из-за возрастания риска ПП вместо белозерных 
теперь выращивают краснозерные сорта яровой и озимой 
пшеницы.

В годы с неблагоприятной погодой (дожди, росы, холод) 
в период налива зерна и уборки урожая страдают и мно-
гие краснозерные сорта, для этого достаточно небольшого 
количества осадков (около 10–15 мм), особенно при 
медленном их выпадении (Mares, Mrva, 2014). Симпто-
мы прорастания – разрыв оболочки в области зародыша, 
сморщивание и обесцвечивание семени, а затем появление 
корешка и побега. В процессе прорастания разрушается 
крахмал, деградируют белки и другие вещества, ухудша-
ются физические и технологические свойства зерна (про-
блемы размола, размягчение и липкость теста, снижение 
объема и крошение выпекаемого хлеба и т. д.) (Козьмина, 
1976; Fu et al., 2014). Кроме того, в проросшем зерне по-
вышается концентрация свободного аспарагина, что не-
благоприятно для здоровья человека (Simsek et al., 2014). 

Разрушение крахмала в эндосперме в результате ак-
тивности фермента альфа-амилазы может происходить 
и без признаков видимого прорастания зерна (Mares, 
Mrva, 2008), что важно учитывать как при хранении зерна, 
так и его использовании в мукомольной, хлебопекарной 
и других отраслях производства. 

В ряде стран ведется учет потерь от ПП, например, 
в Канаде они составляют около 100 млн долларов в год 
(�ePauw et al., 2012). К сожалению, об аналогичных ис-
следованиях в Российской Федерации нам не известно. 
Однако как в европейской, так и в азиатской части Рос-
сийской Федерации неблагоприятная погода в предубо-
рочный период – далеко не редкость (например, в 2013, 
2014 гг.).

Наиболее простым, быстрым и надежным методом 
определения качества зерна является измерение числа па-
дения на приборе «Falling Number», предложенном свыше 
полувека назад Хагбергом (Hagberg, 1960) и усовершен-
ствованном Пертеном (Perten, 1964). Метод основан на 
способности альфа-амилазы гидролизовать крахмал до 
декстринов. Чем выше активность альфа-амилазы в сус-

пензии, тем быстрее и ниже опускается шток-мешалка 
в пробирке прибора, что выражается в секундах. Низкое 
ЧП свидетельствует о высокой активности альфа-амилазы.

В Российской Федерации, согласно ГОСТ 52554-2006, 
у зерна первого и второго класса ЧП должно быть не ниже 
200 с, при этом допускается до 5 % проросшего зерна 
«в зерновой примеси». Единичные проросшие зерна мо-
гут быть даже при ЧП в диапазоне от 200 до 300 с. В таком 
крупном экспортере зерна, как Австралия, программами 
предусмотрено создание сортов со средним значением ЧП 
не ниже 350 с (Ellis et al., 2012), а в Канаде – 400 с и более 
(�ePauw et al., 2012). 

Повышение требований к генетическому потенциалу 
сортов по ЧП возникло не случайно. Колебания климата 
и связанное с этим возрастание непредсказуемости пого-
ды дают основание предполагать возрастание риска ПП 
и низкое ЧП (Flintham et al., 2011). Между тем, например, 
в Поволжье за 100 лет научной селекции какого-либо 
сдвига в уровне УкПП и ЧП у озимой пшеницы не про-
изошло: у новых сортов они такие же низкие, как у старых 
(Крупнова, Свистунов, 2014), хотя потенциал продуктив-
ности повышен значимо (Прянишников и др., 2009). 

Факторы стабильности высокого числа падения
Значение признака ЧП зависит как от генотипа, так и от 
условий внешней среды в предуборочный период. В ус-
ловиях «комфорта» многие сорта обычно показывают 
высокий уровень ЧП (свыше 350–400 с). В условиях, 
провоцирующих прорастание (активность альфа-амила-
зы), различия между сортами/линиями по ЧП возрастают, 
при этом у восприимчивых к прорастанию ЧП может сни-
жаться до минимума (60 с). В селекционной практике все 
изучаемые генотипы нередко условно разбивают на три 
группы: низкое ЧП (ниже 150–200 с), среднее (200–350 с) 
и высокое (выше 350 с) (�encic et al., 2013).

Главные причины снижения ЧП: 1) отсутствие у сортов 
устойчивости к прорастанию в дождливую погоду в пре-
дуборочный период и 2) наличие у сортов так называемых 
дефектных генов, повышающих уровень активности 
альфа-амилазы в середине процесса созревания зерна без 
видимых признаков прорастания, несмотря на отсутствие 
дождя (LMA, late maturity α-amylase) (Lun et al., 2001; 
Barrero et al., 2013). 

Основным источником энергии для прорастания слу-
жит крахмал, содержание которого в зерне до 70 %, он 
состоит из двух фракций: амилопектин (75 %) и амилоза 
(25 %). Деградация крахмала происходит в результате 
синергизма различных амилолитических ферментов 
(Whan et al., 2014), среди которых наиболее важную роль 
играет альфа-амилаза (EC 3.2.1.1, α-1,4-glucanohydro-glucanohydro-
lase). Идентифицирован ряд изоформ альфа-амилазы). Идентифицирован ряд изоформ альфа-амилазы 
(Barrero et al., 2013). Высокий уровень ферментов кон-
тролируется семейством α-Amy-1-генов, локализованных 
на длинных плечах хромосом 6-й группы (6A, 6B, 6�) 
(Mc��ntosh et al., 2008).

В природе вступление созревающих семян в покой явля-
ется важным признаком приспособления растений к окру-
жающей среде – выжидание наступления благоприятных 
условий (Finch-Savage, Leubner-Metzger, 2006). Индукция 
и реализация покоя семян связаны с экспрессией многих 
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генов и их взаимодействием с факторами внешней среды 
(температура, вода и др.), одни гены контролируют созре-
вание семян, другие – вступление в покой, его глубину 
и продолжительность, третьи – выход из покоя (Graeber 
et al., 2012). В регулировании покоя семян важную роль 
играют транскрипционные факторы, абсцизовая кислота 
(АБК), гиббереллин (ГК), жасмонат и другие гормоны 
(Barrero et al., 2013; Jacobsen et al., 2013). Ключевым 
детерминантом покоя является AБК, роль этого и других 
гормонов в УкПП нуждается в дальнейшем изучении 
(Kondhare et al., 2012; Mares, Mrva, 2014).

Давно замечено, что у краснозерных сортов УкПП, 
как правило, выше, чем у белозерных, и эта способ-
ность может зависеть от дозы генов, контролирующих 
окраску зерна (Nilsson-Ehle, 1914, по: Хлесткина, 2012). 
Краснозерность контролируют доминантные аллели, 
а белозерность – рецессивные аллели R-генов, локали-
зованные на длинных плечах хромосом третьей группы: 
R-A1 (прежнее название R2) – на 3AL, R-B1(R3) – на 3BL 
и R-�1(R1) – на 3�L (Mc��ntosh et al., 2008). Доминантные 
R-аллели представляют собой Myb-подобные факторы 
транскрипции, регулирующие экспрессию генов биосин-
теза флавоноидов Сhs, Chi, F3h и Dfr (Himi et al., 2005, 
2011; Хлесткина, 2012). Положительная роль окраски 
зерна в УкПП подтверждается исследованиями на почти 
изогенных линиях, мутантах (Warner et al., 2000; Himi et 
al., 2002), трансгенных растениях (Liu et al., 2013), однако 
молекулярные механизмы этого явления не ясны. 

На расстоянии примерно 30 сМ от R-генов локализо-
ваны три Vp-1-гена-гомеолога – Vp-A1, Vp-B1 и Vp-D1 
(или TaVp-A1, TaVp-B1 и TaVp-D) (Bailey et at., 1999), 
которые, с одной стороны, ускоряют созревание семян, 
с другой – репрессируют их прорастание у различных 
видов растений (McCarty et al., 1991; Hoecker et al., 1995; 
Hollung et al., 1997; Jones et al., 1997; Bailey et al., 1999; 
Carrari et al., 2001; �e Laethauwer et al., 2012).

У мягкой пшеницы установлен множественный алле-
лизм Vp-1-генов (Yang et al., 2007; Xia et al., 2009; Chang 
et al., 2010; Yang et al., 2014а, b). Периоды покоя семян 
и УкПП наиболее тесно ассоциированы с рядом аллелей 
Vp-1B (Xia et al., 2009; Chang et al., 2010), а также с Vp-
1A-локусом (Chang et al., 2011). Период покоя семян 
и УкПП можно улучшить путем встраивания в хромосому 
пшеницы Vp-1-генов от овсюга (Avena fatua) (McKibbin 
et al., 2002) или кукурузы (Zea mays) (Huang et al., 2012). 
Известны и другие поисковые подходы к повышению 
УкПП, например, использование мутантов с гиперчув-
ствительностью к AБК (Schramm et al., 2013). 

В последние десятилетия, благодаря использованию 
ДНК-технологий и статистических методов, значительно 
расширилось изучение генетической природы УкПП и ЧП. 
К настоящему времени гены/локусы (QTLs/QPhs), ассоци-
ированные с УкПП, идентифицированы и маркированы на 
всех хромосомах (Крупнов и др., 2010; Tyagi, Gupta, 2012). 
Большинство из этих локусов являются минорными, они 
характеризуются весьма малым (менее 10 %) вкладом 
в изменчивость и сильной зависимостью от внешней 
среды. Мета-анализ 15 различных популяций, состоящих 
из рекомбинантных инбредных линий (9), удвоенныхудвоенных 
гаплоидов (5) и беккроссов (1), показал 8 MQPhs, в том 

числе на хромосомах 3А (2 MQTL), 3В (3 MQTL), 3� 
(2 MQTL) и 1 MQTL на хромосоме 4A (Tyagi, Gupta, 
2012). У озимой белозерной мягкой пшеницы Rio Blanco 
основной QPhs.pseru-3AS колокализован с пшеничным 
гомологом M�THER �F FL�WER��NG T��ME-подобным 
геном (обозначен как TaPHS1), который является крити-
ческим регулятором УкПП (Liu et al., 2013). 

Во многих исследованиях фенотипирование про-
изводилось без измерения ЧП, поэтому информации 
о генетическом разнообразии пшеницы по названному 
признаку гораздо меньше. Прежде всего, практический 
интерес представляет вопрос об ассоциации между ЧП 
и QTLs/QPhs. В �H популяции комбинации RL4452/AC 
�omain (оба имеют красное зерно) на хромосоме 4B 
идентифицирована ассоциация QTLs, контролирующих 
ЧП (QFN.crc-4B), индекс прорастания (QGI.crc-4B) и ин-
декс прорастания зерна в колосе (QSI.crc-4B), каждый из 
которых объясняет вклад в фенотипическую изменчи-
вость признака ЧП (22 %), G�� (67 %) и S�� (26 %) соответ-
ственно (Rasul et al., 2009). В �H популяции комбинации 
AC �omain (красное зерно)/White-RL4137 (белое зерно) 
установлена ассоциация ЧП с двумя QTLs на хромосомах 
3BL (QFN.crc-3B) и 3�L (QFN.crc-3�), с аддитивным 
взаимодействием (Fofana et al., 2009).

Изучение коллекции из 110 белозерных образцов 
твердозерной яровой мягкой пшеницы в пяти условиях 
внешней среды с использованием ассоциативного карти-
рования показало зависимость количества идентифици-
рованных QFN от условий выращивания растений (Zhang 
et al., 2014a).

Использование в селекции мягкой пшеницы генов/
транслокаций от различных сородичей в ряде случаев 
сопровождается расширением генетической изменчи-
вости как по УкПП (Gatford et al., 2002), так и по ЧП 
(Крупнова, 2009).

На ЧП могут влиять азотное удобрение (Kindred et al., 
2005; Knapowski, 2009), фунгициды (�immock, Gooding, 
2002; Gooding, 2007), эпифитотии возбудителей бо-
лезней – Puccinia spp., Septoria tritici (Gooding, 2007), 
Pyrenophora tritici-repentis (�ied.) �rechs.(Ptr) (Fox et 
al., 2003), Fusarium culmorum и других видов (Gartner et 
al., 2008; Wang et al., 2008; Siuda et al., 2010), Rhizoctonia 
cerealis (Lemańczyk, Kwaśna, 2013). Повреждение зерна 
вредными клопами значимо снижает всхожесть семян, 
реологические свойства муки и семолины (Васильчук, 
2001), ЧП (Mousa, 2011). Установлено отрицательное 
влияние на ЧП почернения зародыша у белозерных 
и краснозерных генотипов (Clarke et al., 2004; Biddulph 
et al., 2008; Крупнова и др., 2009). 

В ряде публикаций сообщается о взаимосвязи ЧП 
с размером зерновки (Evers et al., 1995; Clarke et al., 2004; 
Kindred et al., 2005; Wang et al., 2008; Farrell, Kettlewell, 
2009; Крупнова, 2010; Gooding et al., 2012), содержа-
нием белка в зерне (Васильчук, 2001; Every et al., 2002; 
Johansson, 2002; Gooding et al., 2003; Pasha et al., 2007; 
Wang et al., 2008; Крупнова, 2009). На УкПП влияют 
степень закрытия цветка, плотность прилегания чешуй 
к семени, остистость колоса, угол наклона колоса, воско-
вой налет на колосковых чешуях (King, Richards, 1984), 
содержание ингибиторов прорастания в колосковых стер-
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женьках (Коваль и др., 2001; Gatford et al., 2002). Поэтому 
определение индекса прорастания семян в чашках Петри 
дополняют анализом прорастания семян в колосе (в ла-
бораторных условиях или в поле) (King, Richards, 1984; 
Knox et al., 2012), а также определением числа падения по 
Хагбергу (�e Pauw еt al., 2012). На всхожесть семян могут 
влиять различные абиотические и биотические стрессоры 
(Singh et al., 2009), механическое повреждение семян при 
обмолоте и условия хранения семян или необмолоченных 
колосьев. 

Ущерб от активности альфа-амилазы 
в конце созревания семян
Поздняя альфа-амилаза (late maturity α-amylase, LMA, 
в Англии она называется premature α-amylase, PMA) 
представляет собой резкое повышение (p��) содержания 
альфа-амилазы на 20-й–35-й день после цветения, что 
определяется методом EL��SA (enzyme-linked immunosor- методом EL��SA (enzyme-linked immunosor-enzyme-linked immunosor-
bent assay) (Barrero et al., 2013). Предполагается, что LMA) (Barrero et al., 2013). Предполагается, что LMA 
представляет собой, скорее, синдром доместикации и се-
лекции, чем обычное явление у прародителей культивиру-
емой пшеницы (Barrero et al., 2013). Скрининг образцов 
из Австралии, Англии, Германии, Китая и других стран 
свидетельствует о довольно частой встречаемости LMA 
в сортах и образцах как мягкой, так и твердой пшеницы, 
а также в гексаплоидных синтетиках, например T. durum/
Aegilops tauschii (Mrva et al., 2009). Не исключено наличие 
LMA-дефекта также в сортах яровой мягкой пшеницы, 
возделываемых в Казахстане (Мамытова и др., 2014). 

В отличие от обычного, видимого, ПП у LMA-гено-
типов зерно внешне здоровое, и повышение уровня (p��) 
содержания α-амилазы наблюдается в алейроновом слое 
без видимых признаков прорастания семян (Mares, Mrva, 
2008; Flintham et al., 2011) даже при отсутствии дождей. 
Активность α-амилазы в алейроне индуцируется либо 
похолоданием (до 10–13 °С), либо резким перепадом тем-
пературы воздуха в названный период чувствительности 
(Farrell, Kettlewell, 2008). Предполагается, что фенотип 
LMA – это частичный/неполный эффект гиббереллина 
в сильно изменяющейся гормональной среде (Barrero et 
al., 2013), однако биохимические и молекулярные меха-
низмы LMA нуждаются в изучении (Kondhare et al., 2012; 
Barrero et al., 2013; Farrell et al., 2013).

LMA может быть конститутивной (экспрессия стабиль-
ная) и стохастической (экспрессия нестабильная), при 
которой высокий уровень альфа-амилазы встречается не 
во всех зернах (Mares, Mrva, 2008; Flintham et al., 2011), 
с различным распространением от алейрона. Генетиче-
ский контроль LMA не зависит от генетического контроля 
обычного ПП, вызванного дождливой погодой (Flintham 
et al., 2011; Mares, Mrva, 2014), хотя встречаются случаи 
ассоциации QTLs, контролирующих LMA и ПП. 

На экспрессию LMA влияют R-гены (Flintham et al., 
2011), Rht-гены (Mrva, Mares, 1996; Farrell, Kettlewell, 
2008; Mares, Mrva, 2008), T1BL.1RS-транслокация (Mrva, 
Mares, 1996; Gobaa et al., 2008). Конститутивная LMA 
чаще встречается у высокорослых сортов, содержащих 
T1BL.1RS-транслокацию или такие гены низкорослости, 
как Rht8, которые чувствительны к ГК (Mrva et al., 2008). 
У Rht-B1b, Rht-�1b генотипов конститутивная LMA встре-

чается лишь при стечении определенных обстоятельств 
(температура, дефицит воды) (Mrva, Mares, 2001b; Mrva 
et al., 2008). Известны сообщения о том, что в некоторых 
LMA-генотипах T1BL.1RS-транслокация повышает 
экспрессию альфа-амилазы независимо от присутствия 
Rht-�1b (Farrell et al., 2013), тогда как в других такого взаи-
модействия между этими двумя генетическими факторами 
не наблюдалось (Mohler et al., 2014). Ранее отмечалась 
значимая негативная взаимосвязь между ПП и массой 
1000 зерен, не исключено негативное влияние крупности 
зерна также на LMA (Farrell, Kettlewell, 2009).

LMA наследуется как рецессивный признак и контро-
лируется высокозначимым QTL на 7BL и рядом других 
менее значимых QTLs (Mrva, Mares, 2001b; Mares, Mrva, 
2008; Mrva et al., 2008; Emebiri et al., 2010; Tan et al., 2010; 
Flintham et al., 2011). 

В условиях внешней среды, свободных от ПП, 
анализ трех популяций озимой мягкой пшеницы по-
казал разное количество QTL, контролирующих ЧП, 
с варьированием от 1 до 8. В популяции �ream/Lynx 
они были локализованы на хромосомах T1BL.1RS, 6B 
и 7B, в популяции Bussard/W332-84 – на 4A, 5B и 7B, 
а в популяции AUB469511/Format – на T1BL.1RS, 4� 
и 7B (Mohler et al., 2014). Однако общим для всех трех 
популяций оказался QTL на длинном плече хромосомы 
7B, вблизи от QTL, контролирующего высокую изоэлект-
рическую точку содержания альфа-амилазы (Mohler et 
al., 2014). Авторы отмечают также значимое влияние на 
ЧП T1BL.1RS-транслокации и гена Rht-D1 в популяциях 
комбинаций �ream/Lynx и BAUB469511/Format. В обеих 
популяциях Rht-D1 без T1BL.1RS-транслокации или в ее 
присутствии положительно влияет на ЧП (Mohler et al., 
2014). Предполагается, что QTL на хромосомах 3B и 7B 
контролируют как УкПП, так и LMA (Cabral et al., 2014). 
В независимых испытаниях подтверждена локализация 
PhsQTLs на хромосомах 1A, 2�, 3A (2 loci), 3B, 3�, 4A 
(2 loci), 4�, 5� (2 loci) и 7B, а также PMA QTLs – на 
хромосомах 1B, 4�, 5�, 6A, 7B и 7�. Эти QTLs для ПП 
и LMA/PMA локализованы в отдельных локусах во всех 
случаях (за исключением QPma и QPhs-локусов на 4A 
и 5�, где возможно совпадение) (Flintham et al., 2011). 
Многие из генов/локусов нуждаются в валидации в раз-
личном генетическом окружении и в условиях не только 
типичной, но и экстремальной среды (Flintham et al., 
2011). Установлено значимое различие между аллелями 
ГК-нечувствительного Rht-1 гена по влиянию на LMA 
экспрессию (Tan et al., 2013).

Подходы к селекции
Каждый селекционный цикл начинается с выбора источ-
ников нужных признаков и создания генетической измен-
чивости для последующего отбора целевых генотипов. 
Изучение старых и современных сортов, а также коллек-
ционных образцов мягкой и твердой пшеницы мировой 
коллекции свидетельствует о том, что, несмотря на «изде-
ржки» одомашнивания, в зародышевой плазме этих видов 
сохранилось значительное генетическое разнообразие по 
УкПП, которое используется в практической селекции 
(Paterson et al., 1989; Lohwasser et al., 2005; Mares et al., 
2005; Mori et al., 2005; �gbonnaya et al., 2007; Fofana et 
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al., 2008; Liu, Bai, 2010; Беспалова и др., 2012; Мартынов, 
Добротворская, 2012; Добротворская, Мартынов, 2013; 
Yang et al., 2014a, b). 

Практика показывает, что «сортообразующей» способ-
ностью обладает далеко не каждый образец. Например, 
в Канаде в селекции краснозерной и белозерной яровой 
мягкой пшеницы лучшими донорами УкПП и ЧП оказа-
лись сорта AC �omain, AC Majestic, линия RL4137 (�e 
Pauw еt al., 2012). Интересно, что названные и многие 
другие канадские сорта и экспериментальные линии 
эту замечательную способность унаследовали от бра-
зильского сорта Frontana (Campbell, Czarnecki, 1981; �e 
Pauw et al., 2009; Singh et al., 2012). С помощью микро-
сателитных маркеров канадские сорта и линии разбиты 
в кластеры и подкластеры, различающиеся по УкПП 
(Fofana et al., 2008).

В Австралии донорами УкПП стали AUS1408 (белозер-
ный ландрас из Южной Африки, содержащий основной 
QPhs на хромосоме 4А), AUS1490 и др. (Mares et al., 2005); 
в США – сорт Rio Blanco – для улучшения белозерной 
озимой мягкой пшеницы (Graybosch et al., 2013). В Повол-
жье среди краснозерных сортов яровой мягкой пшеницы 
высокий уровень УкПП показывают сорта Л503, Добрыня 
(Л1089), линии Л2032 и Л2033 (Крупнов и др., 2012). 

Прямой отбор на УкПП в полевых условиях крайне 
затруднителен даже в дождливые сезоны из-за влияния на 
этот признак, во-первых, различий между сортами/лини-
ями и между колосьями одного растения по фенологии, 
во-вторых, взаимодействия между генотипом и средой 
(Biddulph et al., 2007; Gerjets et al., 2010; �e Pauw еt al., 
2012; ��kić et al., 2012). Более эффективна оценка сортов 
и линий в искусственных условиях. Для исследований 
используют колосья одной даты созревания (достижение 
физиологической спелости). После высушивания и обмо-
лота определяют индекс прорастания (germination index, 
G��), в ряде случаев у семян учитывают также процент 
прорастания (percent germination, PG) (Lunn et al., 2001), 
устойчивость к прорастанию (germination resistance, GR) 
(Gordon, 1971; Knox et al., 2012), число падения (�e Pauw 
еt al., 2012). Для того чтобы оценить влияние на УкПП 
морфофизиологических признаков колоса, определяют 
индекс прорастания семян в колосе (sprouting index, S��) 
в лабораторных условиях или в поле (Paterson et al., 1989; 
Anderson et al., 1993; Trethowan, 1995; Humphreys, Noll, 
2002; �e Pauw еt al., 2012). Если сразу после сушки семена 
не проращивают, во избежание выхода из покоя их хранят 
при температуре –20 °С (Nyachiro et al., 2002). 

Для того чтобы избавиться от дефектных генов-де-
терминантов синдрома LMA/PMA, каждый новый цикл 
селекции важно начинать со скрининга родителей и более 
ранних поколений гомозиготных потомков. Скрининг 
проводится в условиях холода (около 12 °С) примерно 
в середине периода налива зерна (Farrell, Kettlewell, 2008; 
Mares, Mrva, 2008; Kondhare et al., 2012). Поскольку такие 
условия не каждый год встречаются в поле, оценку реак-
ции сортов и линий на шок холодом можно провести на 
созревающих растениях в теплице (Mrva, Mares, 2001a; 
Farrell, Kettlewell, 2008; Kondhare et al., 2012) или на по-
бегах, срезанных в поле (Mrva, Mares, 2001a). 

Как прежде, так и сейчас проблема УкПП и ЧП наибо-
лее успешно решается в селекции краснозерных сортов. 
Анализ данных о 1422 сортообразцах мягкой пшеницы 
показал тесную ассоциацию УкПП не только с окраской 
зерновки, но также и с устойчивостью к фузариозу ко-
лоса (Мартынов, Добротворская, 2012). И это, видимо, 
неслучайно: чем суровее предуборочный период (дожди, 
холод), тем острее проблема селекции на сочетание УкПП 
с устойчивостью к фузариозу колоса. Предполагается, что 
у твердой пшеницы QTL, контролирующих устойчивость 
к фузариозу колоса (QTLFHB) (�ArT маркеры wPt-2885, 
wPt-6910 и wPt-7400) (Ghavami et al., 2011), ассоциирован 
с QPhs.spa-5В (Singh et al., 2014). Кроме доминантных 
R-аллелей, в повышении уровня УкПП определенную по-
ложительную роль играют ГК-нечувствительные аллели 
Rht1. Однако эти аллели могут использоваться только в тех 
регионах, где они не оказывают отрицательного влияния 
на продуктивность и адаптивность пшеницы. И в селекции 
краснозерных сортов немало проблем. Во-первых, отбор 
по степени окрашивания зерна еще не означает объеди-
нения в одном генотипе всего полного набора R-генов 
и повышения уровня УкПП, во-вторых, не все сорта и ли-
нии, содержащие полный набор доминантных R-аллелей, 
характеризуются высоким уровнем УкПП.

К настоящему времени среди идентифицированных 
и маркированных преобладают гены/QTLs, контролирую-
щие относительно простые признаки (устойчивость к раз-
личным болезням, реакция на фотопериод, низкорослость, 
качество зерна и др.) (Леонова, 2013; Хлесткина, 2013). 
Некоторые из этих генов/QTLs клонированы и имеют 
функциональные маркеры, позволяющие различать ал-
лели в локусах (Liu et al., 2012; Liu et al., 2014). Показана 
возможность эффективного использования MAS (marker-marker-
assisted selection) или MAB (marker-assisted breeding)) или MAB (marker-assisted breeding) 
в селекции на устойчивость к патогенам, качество зерна 
и другие признаки (Vida et al., 2009; �akouri et al., 2010; 
Randhawa et al., 2013). 

Однако в селекции пшеницы на УкПП и ЧП исполь-
зовать ДНК-технологии гораздо труднее. Это связано, 
с одной стороны, с более сложной природой признаков 
покоя семян и УкПП, с другой – с такими лимитирующими 
факторами, как ограниченный набор функциональных 
и тесно сцепленных диагностических маркеров, зави-
симость эффекта QTL от генетической среды, сильное 
взаимодействие QTL с внешней средой (Liu et al., 2014). 
Для того чтобы в селекции на УкПП опираться на MAS, 
необходимо, во-первых, иметь подтверждение (валида-
ция) ассоциации «маркер – признак» в разных генофонах 
и разных средах, во-вторых, сосредоточиться на важней-
ших локусах, которые с помощью молекулярных маркеров 
можно контролировать в процессе селекции (Randhawa et 
al., 2013; Zhang et al., 2014a, b). Этим требованиям наибо-
лее полно удовлетворяет основной QTL (основной Phs1 
ген) на хромосоме 4AL как у краснозерных, так и белозер-
ных сортов (Kato et al., 2001; Flintham et al., 2002; Mares 
et al., 2005; Mori et al., 2005; Torada et al., 2008; Flintham 
et al., 2011; Singh et al., 2012). Известны также сообщения 
о валидации основных QTL на 3AS (�sa et al., 2003; Mori 
et al., 2005) и 2B (Muncvold et al., 2009; Chao et al., 2010). 
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Тонкое картирование на 2В QPhs.cnl-2B.1 показало, что 
он представляет собой сцепление двух локусов с разным 
вкладом в УкПП (Somyong et al., 2014). При учитете осо-
бенностей QTL (основной Phs1 ген) на хромосоме 4AL 
и его тесной ассоциации с Xbarc170, в Канаде он признан 
одним из ценнейших в селекции на УкПП краснозерных 
и белозерных сортов, кроме того, здесь большое внимание 
уделено валидации локусов УкПП на хромосомах 1A, 1B, 
5A и 7A (Randhawa et al., 2013). 

В практической селекции на УкПП и ЧП весьма важен 
размер популяций F2 в каждой комбинации скрещиваний 
(�e Pauw еt al., 2012), так как отбор должен быть не просто 
на УкПП и ЧП, а на сочетании этих генетически сложных 
признаков со всеми другими, не менее сложными, при-
знаками (продуктивность, устойчивость к полеганию, 
толерантность/устойчивость к абио- и биострессорам). 
Одним из путей решения этой проблемы и избавления 
от обременительной работы по пересеву и изучению 
расщепляющихся F2–F5 поколений и сокращению срока 
создания (примерно на 2–3 года) новых сортов являются 
получение на растениях F1 гаплоидов и перевод их на 
диплоидный уровень (doubled haploid, �H) в сочетании 
с использованием ДНК-технологий (Randhawa et al., 
2013). Несомненно, повышение надежности молеку-
лярных маркеров в предсказании результатов отбора во 
всем селекционном цикле, начиная от подбора пар для 
гибридизации и заканчивая мультилокационными испыта-
ниями новых линий, ДНК-технологии станут важнейшим 
инструментом в повышении эффективности селекции 
(Леонова, 2013; Хлесткина, 2013). 

В последние десятилетия достигнут прогресс в пони-
мании генетических, биохимических и молекулярных 
механизмов УкПП и ЧП, идентификации, локализации 
и маркировании основных и минорных QPhsR и QFH, 
определении вклада каждого из них в уровень УкПП и ЧП 
у краснозерных и белозерных сортов в разных условиях 
внешней среды. Усовершенствованы методы измерения 
УкПП и ЧП, показано значение использования разных 
методов в раскрытии и расчленении такого генетически 
сложного признака, как УкПП, и его контекст-зависимости. 
Сокращены сроки интрогрессии желательных аллелей от 
неадаптивных источников в зародышевую плазму улучша-
емых популяций. Заложены основы для генетически более 
обоснованного подбора источников/доноров УкПП и ЧП 
и создания более ценных гибридных популяций, пирами-
дирования аллелей, а также более эффективного отбора 
из популяций искомых потомств с помощью функцио-
нальных или тесно сцепленных молекулярных маркеров. 
По мере увеличения финансирования, совершенствования 
ДНК-технологий, удешевления фенотипирования и гено-
типирования, повышения воспроизводимости результатов 
исследования во всех звеньях селекционного цикла роль 
MAS в селекции пшеницы, несомненно, будет возрастать. 
Это позволит сократить сроки и удешевить создание 
новых сортов, которые должны наиболее полно отвечать 
современным требованиям производства пшеницы.
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