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Background. The end-use of the bread wheat grain de-
pends on the endosperm properties determined by the al-
leles of the Pina and Pinb genes at the Ha locus on chromo-
some 5D. The mealy (soft) endosperm is generated by the 
biosynthesis of puroindolines – complete proteins encoded 
by these genes. When milled, such grain breaks down into 
small starch granules covered with proteins. Mutations that 
disrupt the synthesis or structure of puroindolines deter-
mine the hardness and vitreousness of the grain. Earlier, we 
discovered a new locus for grain softness, Ha-Sp, intro-
gressed from the diploid species Aegilops speltoides Tausch, 
which also determines the formation of the soft endosperm 
structure. By combining two active loci in one genotype, we 
produced a supersoft grain line (SSL). The aim of the present 
work was to verify the interaction of the two loci Ha and Ha-
Sp in other wheat genotypes and evaluate the technological 
properties of grain and flour in comparison with the exist-
ing SSL line.
Materials and methods. The F3–F8 hybrids from crosses of 
the soft-grain spring cultivars ‘Golubka’ and ‘Lutescens 62’, 
carriers of the Ha locus, with the introgressive line 84/98w, 
carrier of the Ha-Sp locus, were used in the work. Grain from 
three field seasons was studied according to milling param-
eters and physical properties of flour and dough.
Results. At the early stages of selection (F3:4), the families 
with milling parameters typical of bread wheat were identi-
fied, as well as supersoft-grain families with a small flour 
particle size (9–10 μm) and low endosperm vitreousness 
(29–49%). Targeted selection made it possible to obtain 
lines similar to the SSL line in terms of milling performance 
and flour strength. 
Conclusion. For the first time, a set of supersoft-grain lines 
with special properties of grain and flour was obtained on 
the genetic basis of three spring cultivars. They may be in 
demand for a wide range of end-uses, including both food 
and nonfood production purposes.

Key words: introgression of genes, grain softness, endo-
sperm vitreousness and mealiness, physical properties of 
flour and dough.

Актуальность. Назначение зерна мягкой пшеницы за-
висит от свойств эндосперма, определяемых аллелями 
генов Pina и Pinb в локусе Ha хромосомы 5D. Мучнистый 
эндосперм обусловлен биосинтезом кодируемых этими 
генами полноценных белков пуроиндолинов. При раз-
моле такое зерно распадается на мелкие крахмальные 
гранулы, покрытые белками. Мутации, нарушающие 
синтез или структуру пуроиндолинов, обуславливают 
твердость и стекловидность зерна. Ранее нами был об-
наружен новый локус мягкозерности Ha-Sp, интрогрес-
сированный в хромосому 5А мягкой пшеницы от ди-
плоидного вида Aegilops speltoides Tausch, который так-
же определяет образование мягкой структуры эндо-
сперма. Объединив два активных локуса в одном гено-
типе, мы создали супермягкозерную линию (SSL). Це-
лью данной работы было верифицировать взаимодей-
ствие двух локусов Ha и Ha-Sp в других генотипах мяг-
кой пшеницы и оценить технологические свойства 
зерна и муки по сравнению с имеющейся линией SSL. 
Материалы и методы. В работе использованы яровые 
гибриды F3–F8 мягкозерных сортов ‘Голубка’ и ‘Лютес-
ценс 62’, носителей локуса Ha, с интрогрессивной ози-
мой линией 84/98w, носителем локуса Ha-Sp. Зерно 
с трех полевых вегетаций изучалось по мукомольным 
показателям и физическим свойствам муки и теста. 
Результаты. На ранних этапах отбора (F3:4) отмечены 
семьи с типичными для мягкой пшеницы мукомольны-
ми параметрами, а также супермягкозерные с малым 
размером частиц муки (9–10 мкм) и низкой стекловид-
ностью эндосперма (29–49%). Направленный отбор по-
зволил получить линии, сходные с линией SSL по муко-
мольным показателям и силе муки. 
Выводы. На генетический основе трех яровых сортов 
впервые получен набор супермягкозерных линий со 
специальными свойствами зерна и муки. Они могут 
быть востребованы в производстве как в пищевых, так 
и в технических целях. Полученные линии нуждаются 
во всесторонней оценке специалистов-технологов пи-
щевого и непищевого производства.

Ключевые слова: интрогрессия генов, мягкозерность, 
стекловидность и мучнистость эндосперма, физиче-
ские свойства муки и теста.

 Технологические свойства зерна и муки у линий мягкой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) – носителей локусов Ha и Ha-Sp, 
определяющих структуру эндосперма
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Введение

Основная изменчивость структуры эндосперма у мяг-
кой пшеницы (Triticum aestivum L.) определяется аллель-
ным состоянием генов Pina и Pinb в локусе Ha, располо-
женным в хромосоме 5D (Morris, 2002). Продуктами этих 
генов являются белки пуроиндолины, ответственные за 
связывание крахмала и белков клейковины. Доминан-
тное состояние этих генов определяет биосинтез целых 
неповрежденных молекул этих белков и образование ре-
гулярных белково-крахмальных гранул определенного 
размера. При этом формируется мучнистый тип эндо-
сперма (Giroux, Morris, 1998). Мутации в генах Pina и Pinb 
приводят к синтезу неполноценных молекул пуроиндо-
линов или полной блокировке их синтеза (нуль-аллели) 
и вследствие этого к неправильной упаковке крахмала 
в белковый каркас и образованию крупных неоднород-
ных агрегатов в эндосперме. Такой эндосперм имеет вы-
сокую степень твердости. В первом случае частицы крах-
мала при размоле зерна высвобождаются целиком и пло-
хо усваиваются дрожжами при брожении. Во втором слу-
чае происходит раскалывание крупных частиц, и крах-
мал становится легко доступным для дрожжей (Kozmina, 
1955). Такие различия по структуре эндосперма зернов-
ки определяют конечное назначение зерна, которое име-
ет национальные и культурные особенности использова-
ния. Для производства разных изделий из муки требует-
ся зерно с разными технологическими свойствами (Peña, 
2002). Если для дрожжевого хлебопечения важны высо-
кая твердозерность и стекловидность зерна, то для кон-
дитерских целей, напротив, используется мука мягкозер-
ных сортов пшеницы. Для многих национальных мучных 
изделий также необходимо зерно с различным уровнем 
твердозерности.

Ранее нами был обнаружен новый локус Ha-Sp мягко-
зерности, интрогрессированный в хромосому 5А мягкой 
пшеницы от диплоидного вида Aegilops speltoides Tausch 
(Pshenichnikova et al., 2010). Этот локус, подобно доми-
нантному локусу Ha, определяет образование зерновок 
пшеницы с мягкой структурой эндосперма. Путем гибри-
дизации линии, содержащей интрогрессию этого гена, 
с сортом ‘Chinese Spring’ (CS), который несет доминан-
тный аллель гена Ha в хромосоме 5D и является мягко-
зерным, нам удалось впервые получить линию пшеницы, 
несущую два гена мягкозерности эндосперма. Взаимо-
действие этих генов выражалось в формировании зерна 
с уникальными мукомольными характеристиками (Si-
monov et al., 2017). Зерно полученной линии при размоле 
давало очень маленький размер частиц муки и стекло-
видность менее 50%. Недавно индийские ученые сооб-
щили о введении в пшеницу гена мягкозерности от вида 
Ae. triuncialis L. Этот ген также приводил к образованию 
мучнистого эндосперма (Sharma et al., 2020). Комбинация 
таких генов может давать сорта с самой разнообразной 
структурой эндосперма и различными свойствами муки.

Цель данной работы – верифицировать взаимодей-
ствие двух генов Ha-Sp и Ha в других генотипах мягкой 
пшеницы и сравнить их эффект на технологические 
свойства зерна и муки с характеристиками уже имею-
щейся супермягкозерной линии.

Материалы и методы

Генетический материал. Объектом исследований 
были яровые гибриды F3–F8 мягкозерных сортов ‘Го-
лубка’ и ‘Лютесценс 62’ с интрогрессивной озимой ли-

нией 84/98w из коллекции «Арсенал». Сорта ‘Голубка’ 
и ‘Лютесценс 62’ относятся к сортам стародавней се-
лекции и имеют мягкий мучнистый эндосперм зернов-
ки. Интрогрессивная линия 84/98w создана путем ин-
дивидуального отбора из F2M2–F4M4 асимметричных 
половых гибридов F1M1 (2n = 49) популяции Роди-
на × Ae. speltoides (Lapochkina, Yatchevskaya, 1997). Дан-
ная линия унаследовала от этого вида локус мягкозер-
ности Ha-Sp (Pshenichnikova et al., 2010). Отбор в каждом 
поколении проводился на наименьшую стекловид-
ность с периодическим контролем размера частиц му-
ки при размоле. Для сравнения технологических пара-
метров использовали супермягкозерную гибридную 
линию SSL (supersoft line), несущую два локуса мягко-
зерности Ha и Ha-Sp (Simonov et al., 2017).

Условия выращивания. Зерно для анализа технологи-
ческих свойств получали при яровом посеве на экспери-
ментальном поле Института цитологии и генетики СО 
РАН (микрорайон Академгородок, Новосибирская об-
ласть) в 2016–2018 гг. Посев проводили по пару на делян-
ках метровой ширины с расстоянием между рядками 
15 см, по 5–10 рядков. Осуществлялся механизирован-
ный и ручной уход за растениями – рыхление, опрыски-
вание инсектицидами, гербицидами и фунгицидами по 
необходимости. Уборка производилась снопами в фазе 
«восковая – полная спелость» с последующим дозарива-
нием зерна в снопах.

Анализ технологических свойств зерна. Общую стек-
ловидность зерна определяли визуально после разреза-
ния ста зерновок пополам. Под показателем общей стек-
ловидности понимают сумму полностью стекловидных 
и половины количества частично стекловидных зерен 
(GOST 10987-76…, 2001).

Средний диаметр частиц муки (ДЧМ), характеризую-
щий твердозерность, определяли на приборе ПСХ-4 с по-
мощью ранее описанной методики (Shibaev et al., 1974). 
Физические свойства теста яровых форм определяли на 
альвеографе из 50 г муки 70-процентного выхода и вклю-
чали определение силы муки (W, единиц альвеографа – 
е.а.), упругости теста (P, мм), растяжимости теста (L, мм). 
Сбалансированность теста рассчитывалась как отноше-
ние упругости к растяжимости (P/L). Эти показатели не 
изучали у озимой линии 84/98w, так как она не морозо-
стойкая в условиях Западной Сибири, а также у сорта CS, 
который слишком позднеспелый. Содержание белка опре-
деляли косвенным способом без размола зерна по инфра-
красным спектрам на приборе OmegAnalyserG.

Содержание сырой клейковины в зерне определяли 
путем отмывания вручную в воде из двух граммов шрота 
(GOST Р 54478-2011…, 2012). Количество сырой клейко-
вины выражали в процентах от веса шрота.

Цифровые значения всех технологических показате-
лей представлены в таблицах 1 и 2.

Результаты и обсуждение

Ранее на основе гибрида между сортом ‘Chinese 
Spring’ и линией 84/98w мы получили линию SSL с муко-
мольными характеристиками, не свойственными мягкой 
пшенице (Simonov et al., 2017). Эта линия имела зерно со 
стекловидностью от 16 до 43%, диаметром частиц муки 
около 10 мкм и была названа супермягкозерной. Эти 
свойства обусловлены аддитивным действием двух до-
минантных генов мягкозерности эндосперма. Чтобы 
подтвердить универсальность эффекта этих генов мы 
изучили гибриды с двумя другими мягкозерными сорта-
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ми, ‘Лютесценс 62’ и ‘Голубка’, где первый из родителей 
является носителем гена Ha в хромосоме 5D, а второй – 
гена Ha-Sp в хромосоме 5А. В раннем потомстве гибридов 
среди семей F3:4 Лютесценс 62 × 84/98w происходило рас-
щепление по этим генам, которое выражалось в различи-
ях по мукомольным характеристикам (рис. 1, табл. 1). 
Родительские формы, содержащие по одному гену мягко-
зерности, не отличались друг от друга по стекловидно-
сти, а у сорта ‘Лютесценс 62’ диаметр частиц был на 4 мкм 
меньше, чем у линии 84/98w. Такие показатели характер-
ны для мягкозерных сортов Triticum aestivum. Среди по-
томства F3:4 появлялись семьи с такими же, как у родите-
лей, диаметром частиц муки (около 12,0 мкм) и стекло-
видностью (55–65%) (см. рис. 1, семьи 1 и 2). Эти семьи, 
вероятно, были носителями одного из двух генов мягко-

зерности. Появлялись также семьи с высокими муко-
мольными показателями, не характерными для родите-
лей. Диаметр частиц у них был около 18 мкм, а стекло-
видность – более 70% (см. рис. 1, семья 3). Такие показа-
тели характерны для носителей рецессивных аллелей 
генов мягкозерности, которые выщеплялись при диген-
ном наследовании признака в этом скрещивании. В по-
томстве гибридов также появлялись семьи, подобные 
семье 4, с пониженной стекловидностью и с малыми раз-
мерами частиц муки (10,0 мкм). Именно такие свойства 
демонстрировала линия SSL, полученная отбором на ма-
лый диаметр частиц муки и низкую стекловидность у ра-
стений в течение 10 поколений (рис. 2) (Simonov et al., 
2017). Семья 4 стала родоначальницей линии, несущей 
два гена мягкозерности эндосперма, Ha и Ha-Sp.

Рис. 2. Мукомольные показатели линий мягкой пшеницы – носителей двух генов мягкозерности Ha и Ha-Sp

Fig. 2. Milling parameters of bread wheat lines – carriers of the two genes for grain softness, Ha and Ha-Sp

Рис. 1. Распределение семей F3:4 от скрещивания Лютесценс 62 × 84/98w по мукомольным параметрам –
общей стекловидности зерна и размеру частиц муки (Л62 – ‘Лютесценс 62’)

Fig. 1. Distribution of the F3:4 families from crossing Lutescens 62 × 84/98w  by milling parameters –
total vitreousness of grain and flour particle size (L62 – ‘Lutescens 62’)
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В другой гибридной комбинации родительский сорт 
‘Голубка’ имел малый размер частиц муки (см. рис. 2). Од-
нако стекловидность зерна его была одинаковой с ли-
нией 84/98w (см. табл. 1). После ряда последовательных 
отборов в поколениях генотипов с наименьшими показа-
телями мукомольных характеристик была получена ли-
ния с необычно низкой стекловидностью (см. рис. 2). По 
величине стекловидности эта линия достоверно отлича-
лась от родительских форм, при этом таких значений 
этого признака не было обнаружено у других изученных 
генотипов (сортов и гибридов). Таким образом, взаимо-
действие двух генов мягкозерности в разных генотипи-
ческих средах также выражалось в образовании различ-
ных по стекловидности эндоспермов. Это, как нам кажет-
ся, связано с тем, что диаметр частиц муки в основном 
определяется генами мягкозерности, тогда как стекло-
видность – сложно контролируемый признак, в значи-
тельной мере подверженный влиянию внешней среды. 
Молекулярное картирование локуса (QTL) для твердо-
зерности (описываемой диаметром частиц муки при раз-
моле), как правило, выявляет главный локус (QTL) в хро-
мосоме 5D в районе гена Ha (McIntosh et al., 2013). Хотя 
стекловидность в значительной степени коррелирует 
с твердозерностью, и QTL, контролирующие этот при-
знак, картированы в сходном положении, для этого при-
знака выявлены и другие главные локусы на других хро-
мосомах пшеницы (Pshenichnikova et al., 2008). 

Полученная ранее супермягкозерная линия SSL 
имела специфические физические свойства теста, 

а именно низкую силу муки и упругость, которые дела-
ют ее пригодной для целенаправленного использова-
ния в кондитерских целях (Peña, 2002). Поэтому мы из-
учили эти свойства у всех упомянутых выше образцов. 
На рисунке 3 и в таблице 2 представлены средние зна-
чения физических свойств теста у линий с разным со-
четанием генов мягкозерности эндосперма Ha и Ha-Sp, 
а также яровых родительских форм. Линия F8 (Голуб-
ка × 84/98w) показала сходную с линией SSL низкую 
силу муки, которая, в частности, требуется для конди-
терских изделий (Peña, 2002). При этом эта линия име-
ла более низкую упругость, но более высокую растяжи-
мость. Это, вероятно, связано с тем, что реологические 
свойства определяются не только структурой эндо-
сперма, но и аллельным составом запасных белков 
клейковины. 

Наибольшее разнообразие по физическим свойст-
вам муки и теста было обнаружено у гибридов третьего 
поколения Лютесценс 62 × 84/98w (см. рис. 3). Семья 3 
имела самые высокие показатели силы муки и упруго-
сти, 188,4 е.а. и 124,6 мм, соответственно. Это позволя-
ет отнести линию к хлебопекарным пшеницам-филле-
рам (Fedin, 1988) и свидетельствует в пользу того, что 
линия утратила оба гена мягкозерности. Две другие 
семьи значительно отличались от нее по этим призна-
кам. Все три линии имели довольно низкую растяжи-
мость теста и сильно различались по сбалансирован-
ности теста. Скорее всего, они будут различаться и по 
смесительным характеристикам.

Рис. 3. Физические свойства муки и теста по альвеографу у генотипов с различным сочетанием генов
мягкозерности эндосперма Ha и Ha-Sp. 

W – сила муки в единицах альвеографа (е.а.); P – упругость и L – растяжимость теста в миллиметрах;
P/L – сбалансированность теста

Fig. 3. Physical properties of flour and dough (alveographic test) in genotypes with different combinations of genes 
for endosperm soft grain Ha and Ha-Sp.

W – flour strength in units of alveograph (e.a.); P – dough elasticity; L – dough extensibility in millimeters;
P/L – dough balance

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ 182 (1), 2021

   •   182 (1), 2021   •   А. В. СИМОНОВ   •   Т. А. ПШЕНИЧНИКОВА

96



Заключение

В результате нашей работы впервые получен набор 
супермягкозерных линий со специальными свойствами 
зерна и муки. Они могут быть востребованы для широко-
го спектра производственного назначения как в пище-
вых, так и в технических целях. Полученные линии нуж-
даются во всесторонней оценке специалистов-техноло-
гов пищевого производства. В настоящее время в России 
существенно расширился спектр изделий из муки в раз-
личных национальных кухнях. Для них часто требуется 
мука с особыми характеристиками, отличными от тех, 
которые предъявляются к хлебопекарной муке. Вариа-
бельность по структуре эндосперма в комплексе с разно-
образием по содержанию белка и клейковины и ее каче-
ству у сортов пшеницы позволяет удовлетворять различ-
ные потребности производителей. Для производства 
различных кондитерских изделий и видов пиццы (Peña, 
2002; Tehseen et al., 2014; Sharma et al., 2020; SuperFlour…, 
2017) можно использовать непосредственно муку таких 
супермягкозерных линий или адаптировать для этого 
муку хлебопекарного назначения. Это позволит избе-
жать внесения различных химических добавок, в частно-
сти, химических разрыхлителей и крахмала, в производ-
ственном процессе. В некоторых странах, например в Ка-
наде, зерно с такими показателями представляет отдель-
ный товарный класс (Canadian Grain…, 2015). В настоя-
щее время известны нуклеотидные последовательности 
генов мягкозерности, к ним подобраны эффективные 
праймеры (Sharma et al., 2020). Это позволяет проводить 
целенаправленный отбор сортов с определенной струк-
турой эндосперма и технологическим назначением зер-
на с помощью маркер-ориентированной селекции.

Исследование было поддержано бюджетным проек-
том № 0324-2019-0040-C-01. Полевой материал для ана-
лиза был получен при содействии ЦКП ИЦиГ СО РАН «Се-
лекционно-генетическая лаборатория».
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