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Evaluation of plant breeding material, based on protein 
markers, gives an opportunity to perform rapid and reliable 
selection and control the transfer of desired traits from par-
ents to their progeny. A search for new and stable protein 
markers is needed to identify genotypes with high grain 
quality. Such storage proteins in wheat as glutenins have 
been studied profoundly enough. Full characterization of 
individual protein fractions and components can be found 
in many scientific publications, while studying genetic pat-
terns of protein accumulation in the grain of different wheat 
cultivars and using high-molecular-weight (HMW) and low-
molecular-weight (LMW) glutenin subunits (GS) for geno-
type identification remain high in the research agenda. This 
is a comprehensive review of scientific publications about 
the structure and molecular organization of glutenins and 
a comparative analysis of 22 research papers about the de-
gree of their effect on grain quality indicators: SDS-sedi-
mentation volume (ml), grain/flour protein content (%; 
14% m.b.; 12,5% m.b.), mixing time (min), mixing tolerance 
(min; mm), bread loaf volume (cm3; ml), dough strength 
 (10-4 J), and P/L ratio. As a result of reviewing, the best al-
leles (subunits) of glutenin were identified, namely: Glu-A1а, 
Glu-B1(h, f, b), Glu-D1d, Glu-A3d, and Glu-B3d.

Key words: wheat, glutenin, protein markers, grain quality 
indicators.

Оценка селекционного материала на основе белковых 
маркеров дает возможность достаточно быстро и каче-
ственно проводить отбор и контролировать передачу 
желаемых признаков от родительских форм потомкам. 
Вместе с тем для селекции необходимо выявление но-
вых и стабильных белковых маркеров для определения 
качества зерна пшеницы. Широко изученными белка-
ми пшеницы являются запасные белки глютенины. 
Полная характеристика отдельных фракций и компо-
нентов белков отражена во многих научных исследова-
ниях, поэтому изучение генетических закономерно-
стей накопления белков в зерне различных сортов 
пшеницы и использование при идентификации геноти-
пов в качестве маркеров компонентов высокомолеку-
лярных (HMW-GS) и низкомолекулярных (LMW-GS) 
субъединиц глютенина является весьма актуальной 
проблемой. В данной статье проведен полный анализ 
научных статей о структуре и молекулярном строении 
глютенинов, а также сделан сравнительный анализ 
22 статей о степени влияния данных белков на качест-
венные показатели зерна: седиментационный объем 
(мл), содержание белка в зерне/муке (%; 14% m.b.; 
12,5% m.b.), содержание белка в зерне, время смешива-
ния (мин), устойчивость к замесу (мин; мм), объем бу-
ханки хлеба (см3; мл), cила теста (10-4 J), отношение 
упругости к растяжимости. Итогом статьи явилось вы-
деление лучших по показателям качества аллелей глю-
тенина, которыми стали Glu-A1а, Glu-B1(h, f, b), Glu-D1d, 
Glu-A3d, Glu-B3d.

Ключевые слова: пшеница, глютенин, белковые мар-
керы, качественные показатели зерна.

 Степень влияния глютенинов на качество зерна как одного из 
сложных полигенных признаков рода Triticum (обзор)

Введение

Пшеница является основной зерновой культурой во 
всем мире, что связано с объемами производства и сло-
жившейся прочной традицией употребления ценных по 
питательности продуктов ее переработки в пищу (Ne-
chaev et al., 1995). Однако в последнее десятилетие тен-
денция увеличения потенциальной продуктивности сор-
тов сменилась на повышение качества товарного зерна 
пшеницы, что стало одной из актуальных проблем совре-
менности (Podgorny et al., 2016).

Род Triticum L. представлен достаточно большим раз-
нообразием видов – более 20, из которых практическое 
значение получили мягкая, или обыкновенная пшеница 
(T. aestivum L.), дающая муку высоких хлебопекарных ка-
честв, и твердая, или «макаронная» пшеница (T. durum 

Desf.) с высоким содержанием белка, используемая для 
изготовления высококачественных макарон, для произ-
водства кускуса (Северная Африка) и булгура (Турция) 
(Chuprina, 2019).

Различия в целевом использовании зерна обоих ви-
дов пшениц определяются особенностями их химическо-
го состава. Изобилие крахмала, содержащегося в зернах 
мягкой пшеницы, оказывает огромную роль в процессе 
брожения теста и на свойства бездрожжевого теста (Hu-
ang, Lai, 2010). В отличие от зерна мягкой пшеницы, бога-
того крахмалом, зерно твердой отличается, прежде всего, 
высоким содержанием белков, клейковины и минималь-
ным – крахмала. В стекловидном зерне крахмальные гра-
нулы и белковые вещества уложены очень плотно, поэ-
тому такое зерно при помоле раскалывается на крупные 
частицы и почти не дает муку, образуя при этом крупку 
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(семолину), ценную при изготовлении высококачествен-
ных макарон (Duktova, 2007). Уникальность зерен твер-
дой пшеницы заключается и в большей концентрации 
каротинов, и в наличии сложных углеводов, которые, 
в отличие от простых (содержащихся в белом хлебе, кар-
тофеле), «медленны» в усвоении, поэтому и не вызывают 
увеличения массы тела (Wheat…, 2015).

Питательная и биологическая ценность пшеницы 
в большей степени определяется индивидуальным ком-
плексом запасных белков, содержащихся в зерне 
T. aestivum либо T. durum, а также различными условиями 
ее произрастания. Создание высококачественных сортов 
пшеницы для каждого селекционера является сложной 
задачей. Их оценка и получение улучшенных линий до-
рогостоящи, трудоемки из-за низкой наследуемости 
и сложных биологических основ. Поиск генотипов с хо-
рошим качеством клейковины (глютена) облегчается пу-
тем объединения методов молекулярного маркирования 
с методами традиционной селекции при одновременном 
учете результатов анализа технологических свойств зер-
на. Маркерами в этом случае выступают отдельные ком-
поненты запасных белков зерновки, которым свойствен-
на четкая генетическая детерминация и независимость 
фенотипического проявления от внешних условий (Se-
menov et al., 2018).

Известно, что качество зерна определяется тремя 
основными генетическими системами (локусами коли-
чественных признаков – QTL), ответственными за био-
синтез конкретных клейковинных и других белков зерна 
(Branlard et al., 2001). Это гены Glu, контролирующие 
компонентный состав глютенинов, гены Gli , отвечающие 
за синтез глиадинов, и локус Ha, отвечающий за конси-
стенцию эндосперма (Poperelya, 1996). Среди них важное 
место по эффективности занимают локусы Glu-1 и Glu-3, 
ответственные за биосинтез соответственно высоко- 
(HMW-GS) и низкомолекулярных (LMW-GS) глютенинов 
(Krupnov, Krupnova, 2012). Разнообразие компонентного 
состава LMW-GS велико, схоже с глиадиновыми белками 
и находится еще в процессе изучения (Andersen, Lübber-
stedt, 2003). Слабая изученность LMW-GS, в сравнении 
с широко известным составом аллелей НMW-GS, объя-
сняется сложностью разделения компонентов глютени-
на и глиадина при фракционировании методом электро-
фореза в полиакриламидном геле (Liu et al., 2005; Park 
et al., 2011). Разработка функциональных маркеров для 
идентификации различных генов, кодирующих LMW-GS, 
и их использования в программе селекции пшеницы по 
улучшению качества зерна на сегодняшний день являет-
ся одним из новейших направлений (Zhao et al., 2004). 
Среди HMW-GS уже известен ряд белковых маркеров, 
вносящих больший вклад в качество зерна (Shewry et al., 
1992).

Показано, что хлебопекарное качество мягких сортов 
пшеницы в основном зависит от генов локуса Glu-1, а ка-
чество макаронных изделий из сортов твердой пшени-
цы – от Glu-3 (Vázquez et al., 1996; Anjum et al., 2007). Име-
ются и другие сведения, согласно которым еще не четко 
установлено влияние НMW-GS на свойства приготовле-
ния макаронных изделий в связи с ограниченной генети-
ческой изменчивостью генов Glu-1, присутствующих 
в современных сортах твердой пшеницы (Du Cros, 1987). 
Ранее было обнаружено, что и LMW-GS влияют на качест-
во хлебопечения, но с противоречивыми результатами 
(Payne et al., 1987; Liu et al., 2009). Однако за последние 
10 лет, ввиду большего содержания в зерне LMW-GS (око-
ло 60%), значительно возрос интерес к белкам этого 

типа, что стало одной из актуальных тем международ-
ных исследований (Branlard et al., 2001). Показано, что 
положительный эффект от НMW-GS со временем из поко-
ления в поколение может угасать. Определение вклада 
в качество хлебопечения LMW-GS позволило бы избе-
жать возможной отрицательной зависимости между уро-
жайностью и процентным содержанием белка в зерне 
(Rosa Filho, 1997).

Таким образом, исследования по изучению генети-
ческих закономерностей накопления как НMW-GS, так 
и LMW-GS в зерне и использования их в качестве белко-
вых маркеров по улучшению качественных характери-
стик зерна носят масштабный характер, затрагивая 
страны со всего мира, включая Китай (Li L. et al., 2005; 
Li Y. 2009, 2010; Zhang X. et al., 2018), Корею (Ahn et al., 
2014), Испанию (Chacón et al., 2020), Бразилию (Vancini 
et al., 2019), Нидерланды (Moonen et al., 1983), США (Rosa 
Filho, 1997), Великобританию (Payne et al., 1981), Индию 
(Sharma et al., 2012; Mohan, Gupta, 2015), Турцию (Kaya, 
Akcura, 2014), Мексику (Magallanes-López et al., 2017) 
и Россию (Vyushkov et al., 2012).

Для решения этой проблемы могут быть использова-
ны также источники на основе новых генетических си-
стем, в частности дальние сородичи рода Triticum, у кото-
рых аллельное разнообразие локусов Glu-1 несравненно 
богаче, чем у существующих культурных сортов, что дает 
возможность использовать их для расширения и улучше-
ния генофонда «слабых» по качеству видов (An et al., 
2005).

Таким образом, изучение аллельного полиморфизма 
генов HMW- и LMW-GS пшеницы, отвечающих за качест-
венные показатели муки, является важной задачей. Это 
позволит провести исследования по оценке их роли 
и степени влияния на показатели качества зерна и обо-
гатить аллельное разнообразие у деградирующих видов 
(Vafin et al., 2015).

Настоящий обзор посвящен анализу данных о влия-
нии состава глютенинов на качественные показатели 
зерна: SDSs – седиментационный объем (мл), PC – содер-
жание белка в зерне/муке (%; 14% m.b.; 12,5% m.b.), 
GPC – содержание белка в зерне, Mixtim – время смешива-
ния (мин), Mixtol – устойчивость к замесу (мин; мм), LV – 
объем буханки хлеба (см3; мл), W – сила теста (10-4 J) 
и P/L – отношение упругости к растяжимости, и выявле-
нию (определению) перспективных субъединиц.

Структура глютенинов

Структура HMW-GS. 
Глютенин является запасным белком пшеницы и со-

стоит из большого количества связанных между собой 
полипептидных цепей (субъединиц). В его состав входят 
две группы субъединиц, различающихся по подвижно-
сти в полиакриламидном геле и молекулярной массе: 
HMW-GS (80-130 кДа) и LMW-GS (30–50 кДа) (Gianibelli 
et al., 2001).

Структуру HMW-GS кодируют полиморфные гены Glu, 
локусы которых (Glu-A1, Glu-B1, Glu-D1) расположены 
в длинных плечах первой гомеологичной группы хромо-
сом 1АL, 1ВL и 1DL (Payne et al. 1984) (рис. 1).

Уникальность большинства белков глютенина с вы-
сокой молекулярной массой заключается в образовании 
так называемых «парных» субъединиц, различающихся 
по размеру (Rabinovich et al., 1998). Каждый локус Glu-А1, 
Glu-B1 и Glu-D1 несет два тесно сцепленных гена, экспрес-
сирующих субъединицы х- и у-типов с молекулярными 

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING 182 (1), 2021

   •   182 (1), 2021   •   M. V. VOROTYNTSEVA 

169



массами равными соответственно 83-88 и 67-74 кДa 
(Caballero et al., 2008a). Оба типа HMW-GS имеют сходную 
структуру: центральный повторяющийся домен, содер-
жащий повторы из 6, 9, 15 аминокислот, и терминальные 
домены, состоящие преимущественно из остатков цисте-
ина. HMW-GS х-типа имеют одну внутримолекулярную 
дисульфидную связь внутри N-конца, а y-типа – две та-
кие связи, что уменьшает количество остатков цистеи-
нов, доступных для образования межмолекулярных свя-
зей. Субъединица Dx5, определяющая хорошее (высокое) 
качество, заметно отличается от аллельного варианта 
Dx2 (низкого качества) наличием дополнительного 
остатка цистеина на стыке N-концевого и повторяюще-
гося доменов. Было высказано предположение, что этот 

дополнительный цистеин связан с различным качеством 
продуктов, кодируемых этими аллелями, и образовыва-
нием более длинных или более разветвленных полиме-
ров (Greene et al., 1989) (рис. 2).

Однако не всегда получается объяснить влияние от-
дельных субъединиц на качественные характеристики 
зерна с биохимической точки зрения. Обнаружено поло-
жительное влияние на показатели хлебопечения и 2* ал-
лельных вариантов 3+10 и 2* (Moonen et al., 1983), что 
объясняется наличием в структуре субъединицы 3 двух 
цистеиновых остатков, а в субъединице 10 – шести. Ана-
логичная конфигурация белка описана и у аллельного 
варианта 2+11, уступающего по технологическим свой-
ствам аллельному варианту 3+10. 

Рис. 1. Хромосомная локализация генов основных групп запасных белков семян вида Triticuma aestivum L.
(по P. R. Shewry et al., 1992)

Fig. 1. Chromosomal location of genes for major wheat protein groups of Triticum aestivum L.
(from P. R. Shewry et al., 1992)

Рис. 2. Хромосомная локализация HMW-GS и структура кодируемых полипептидов
вида Triticum aestivum L. (по F. C. Greene et al., 1988)

Fig. 2. Chromosomal location of the HMW-GS genes and the structure of the encoded polypeptides
in Triticum aestivum L. (from F. C. Greene et al., 1988)
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Об индивидуальном влиянии генов х- и у-типов HMW-
GS на качество зерна нет единого мнения. В одних иссле-
дованиях (Horvat et al., 2002) показано, что субъединицы 
y-типа у озимых сортов пшеницы важнее для улучшения 
хлебопекарных качеств, чем субъединицы x-типа; в дру-
гих (Popineau et al., 2001) – сверхэкспрессия 1Dx5-субъе-
диниц за счет модификации структуры глютена в тран-
сгенных линиях пшеницы значительно увеличивала 
«силу муки».

Различия в качественном эффекте найдены и между 
субъединицами х-типа. Пониженные показатели упруго-
сти, растяжимости и величины седиментации выявлены 
у линий пшеницы, экспрессирующих 1Dx5-субъединицу, 
в сравнении с образцами, несущими 1Ax1-субъединицу 
(Barro et al., 2003). Установлено, что экспрессия сразу не-
скольких субъединиц – 1Ax1, 1Dx5 и 1Dy10 – увеличивает 
подъемную силу муки, при этом субъединица 1Dy10 ока-
зывает более сильный эффект, чем субъединицы 1Ax1 
и 1Dx5 (León et al., 2009).

Типичная модель HMW-GS представлена большим 
центральным повторяющимся доменом (480–680 остат-
ков аминокислот), окруженным уникальным N- (81–
104 аминокислоты) и С-концами (42 аминокислоты). N-
концевая область несет 3–5 остатков цистеина, а С-кон-
цевая область – 1 цистеиновый остаток (Miles et al., 1991), 
которые и обеспечивают образование межмолекуляр-
ных S-S связей с другими белковыми компонентами, фор-
мируя глютеновый матрикс (Li W. et al., 2004). Согласно 
описанию Miles et al. (1991), пространственное располо-
жение такой полипептидной цепи в N- и С-концевых ами-
нокислотных звеньях представлено α-спиралью, а в по-
вторяющейся области – β-витками, образованными по 
подобию спирали эластина (рис. 3).

Поскольку в описанной модели поведение HMW-GS 
отличалось от белков соединительной ткани при взаи-
модействии с водой, позже она сменилась моделью «пе-
тель и цепей» (Field et al., 1987).

Роль дисульфидных мостиков в структуре HMW-GS 
была определена быстро (Kasarda et al., 1976). Стало из-
вестно, что большее количество дисульфидных связей 
между остатками цистеина делает глютен крепким, под-
верженным растворимости в разных растворителях 

в меньшей степени (Shmalko, 2011), что и отличает субъ-
единицы, кодируемые генами Glu-A1x2* и Glu-D1x5, от 
продуктов других генов глютенина (Popineau et al., 2001). 
Общепризнано, что HMW-GS отличаются меньшим содер-
жанием цистеина в сравнении с LMW-GS, что позволяет 
повысить значимость последних в образовании крупных 
белковых полимеров (Luo et al., 2005). В работе Maruyama-
Funatsuki et al. (2004) также подтверждается, что обога-
щение твердых сортов пшеницы в большей степени 
LMW-GS значительно повышает прочность теста.

Структура LMW-GS. 
Локусы LMW-GS (Glu-A3, Glu-B3, Glu-D3) расположены 

в коротких плечах хромосом 1АS, 1BS, 1DS рядом с глиа-
диновыми локусами Gli-1 (Payne et al. 1984) (см. рис. 1). 
В локусах Glu-3 находятся мультигенные семейства, 
включающие 30–40 генов (Sabelli, Shewry, 1991).

LMW-GS разделяют на основе их структурных разли-
чий и молекулярной массы. Согласно номенклатуре, 
предложенной Lew et al. (1992), Cloutier et al. (2001), 
LMW-GS классифицировали на основе первого аминоки-
слотного остатка в N-концевых последовательностях на 
LMW-s (остаток SHIPGL-), LMW-m (остаток METSH(R/C)I-) 
и LMW-i (остаток ISQQQQ-) (Masci et al., 2000). Carrillo 
et al. (1990) показали иную систематизацию глютени-
нов – на LMW-1 и LMW-2. Основное различие между эти-
ми двумя белками заключалось в 13 аминокислотах, со-
держащихся в повторяющихся доменах (D’Ovidio et al., 
1999). По молекулярной массе LMW-GS разделяют на две 
группы – субъединицы В (40000–50000) и С (30000–
40000) (Singh, Shepherd, 1988). Наибольшее внимание об-
ращено на характеристику субъединиц В и D, тогда как 
C-субъединицы, хотя и представлены по большому коли-

честву белковых компонентов, так тщательно охаракте-
ризованы не были, ввиду возникновения сложностей их 
разделения с глиадинами. Показано, что аминокислот-
ная последовательность белков С-типа на 95% совпадает 
с последовательностью глиадинов (Masci et al., 2002).

Структура молекул LMW-GS схожа с глиадинами у-ти-
па. N-концевая половина полипептида состоит из повто-
ряющихся последовательностей (богатых пролином, 
бедных цистеинами), а C-концевая часть – из уникаль-

Рис. 3. Структурная модель HMW-GS (по P. R. Shewry et al., 1992)

Fig. 3. A structural HMW-GS model (from P. R. Shewry et al., 1992)
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ных последовательностей (бедных пролином, богатых 
цистеином). Существует также короткая уникальная N-
концевая область (от 12 до 14 остатков), которая может 
содержать остаток цистеина. Предполагается, что LMW-
GS содержат восемь остатков цистеина, которые участву-
ет в формировании внутри- и межмолекулярных дисуль-
фидных связей в глютене (An et al., 2006). Позже с некото-
рыми аллелями LMW-GS (Glu-A3 a, b или c, Glu-B3 b, c, d 
или e и Glu-D3 a, b или e) была обнаружена корреляцион-
ная зависимость глиадиновых маркеров (GliA1.1, GliB1.1 
и GliD1.1) (Zhang et al., 2003). 

Генетический контроль глютенинов

HMW- и LMW-GS кодируются сложными локусами Glu-
A1, Glu-B1, Glu-D1 и Glu-A3, Glu-B3, Glu-D3 cоответственно. 
Аллельная вариабельность в этих локусах играет важ-
ную роль в определении качества муки (He et al., 2002).

Выявлен более высокий уровень полиморфизма ге-
нов в локусах Glu-B1 и Glu-D1 в сравнении с аллельной 
изменчивостью локуса Glu-А1.

Локус Glu-В1 представлен следующим разнообрази-
ем аллелей: Glu-B1a(7), Glu-B1b(7+8), Glu-B1c(7+9), Glu-
B1d(6+8), Glu-B1e(20),Glu-B1f(13+16), Glu-B1g(13+19), Glu-
B1h(14+15), Glu-B1i(17+18) (Wang et al., 2006), Glu-B1j(21), 
Glu-B1k(22) (Nakamura, 2000), Glu-B1ak(7*+8*)1, Glu-
B1c(7*+9), Glu-B1u(7*+8) (Fomina et al., 2014), Glu-
B1al(7ОЕ+8) (Cho et al., 2017), Glu-B1?(6+16), Glu-B1?(23+22)2, 
Glu-B1?(7+22) (Li Y. et al., 2009), Glu-B1?(13+18), Glu-
B1?(13+22), Glu-B1?(20+8), Glu-B1?(6*+16) (Moragues et al., 
2006), Glu-B1?(15+16), Glu-B1e(20+20) (Magallanes-López 
et al., 2017).

Локус Glu-D1 включает следующие аллели: Glu-
D1a(2+12), Glu-D1b(3+12), Glu-D1c(4+12), Glu-D1d(5+10), 
Glu-D1e(2+10), Glu-D1f(2.2+12) (Nakamura, 2000).

В более полном объеме представлена информация 
полиморфизма генов локусов Glu-A3 – a(6), b(5), d(6+11), 
e(11), h(null), q(5+10), ?(8*), ?(5+8*) и, соответственно, 
Glu-B3 –a(2+4+15+19), b(8+9+13+16), e(2+4+15+16+18), 
f(2+4+15+17), h(1+3+14+18), i(5+7+8+14+18), ?(13*+15+19), 
?(13+19) (Chacón et al., 2020).

Количество HMW-GS у разных видов пшеницы отли-
чается: T. aestivum имеет от 3 до 5 субъединиц, T. turgi-
dum L. subsp. durum (Desf.) Husn. – от 1 до 3 субъединиц 
(Payne et al., 1987). От доли запасных белков с высокой 
молекулярной массой зависит общее количество белка 
в зерне. Установлено, что сорта пшеницы с четырьмя 
HMW-GS содержат около 8% белка, а сорта с пятью субъ-
единицами – около 10%. Также показано, что повышен-
ное количество белка в генотипах ассоциируется с нали-
чием субъединиц низкого качества (Seilmeier et al., 1991), 
что и объясняет наличие слабой клейковины и высокого 
содержания белка в китайских сортах мягкой пшеницы 
(He et al., 2002).

Стало известно, что чем больше синтезируется НMW-
GS в зерне, тем лучше хлебопекарные качества получен-
ной из него муки. Показано, что T. kiharae Dorof. & Migush. 
экспрессирует 7 НMW-GS, а исходные сорта мягкой пше-
ницы – по 4, что позволяет предположить перспектив-
ность использования T. kiharae для улучшения хлебопе-
карных свойств (Salmanowicz, Langner, 2007). Так, выде-
1 «*», «‘», «‘’» – для субъединиц характерна одинаковая электро-
форетическая подвижность / subunits are characterized by similar 
electrophoretic mobility
2 ? –данные по аллелям, ответственным за экспрессию указанных 
субъединиц, в статьях отсутствуют / published sources contain no data 
about the alleles responsible for the expression of the specified subunits

ленные линии пшеницы с аллелями локусов Glu-1 от 
T. kiharae, нехарактерными для T. aestivum, отличались 
высоким содержанием белка, клейковины и стекловид-
ностью зерна (Orlovskaya et al., 2018). В свою очередь 
улучшить качественные показатели спельты и тритика-
ле удалось от скрещивания с мягкой пшеницей, содержа-
щей аллель d локуса Glu-D1 (Kremenevskaya et al., 2013; 
Sichkar et al., 2017).

Таким образом, HMW-GS состоят из малого количест-
ва компонентов и являются широко изученными, тогда 
как LMW-GS включают в себя большое количество поли-
пептидов, а их структурная организация и свойства по 
отношению к качеству зерна пока не исследованы в той 
же степени, что и у HMW-GS.

Влияние глютенинов
на качественные показатели зерна

Немаловажным остается вопрос установления взаи-
мосвязи HMW- и LMW-GS с качественными характеристи-
ками зерна. В настоящее время существует проблема из-
учения аллельного состава HMW- и LMW-GS и их влияния 
на качество хлебобулочных изделий, макарон (Liu et al., 
2005; Vancini et al., 2019), а также открытым для исследо-
вателей остается вопрос о том, какие именно компонен-
ты LMW-GS обеспечивают улучшенное хлебопекарное 
качество зерна и каково их взаимодействие с HMW-GS 
(Maruyama-Funatsuki et al., 2004).

За последние годы сделаны научные работы, опи-
сывающие вклад, вносимый в качество зерна различ-
ными типами LMW-GS. Считается, что сорт мягкой пше-
ницы ‘Yecora Rojo’ содержит наиболее распространен-
ные глютенины типа LMW-s, имеющие выраженную 
связь как с хорошим качеством хлебопечения, так 
и с качеством макаронных изделий в твердых сортах, 
именуемых «типом LMW-2» (Masci et al., 2000). В повы-
шении эластичных свойств теста могут участвовать 
и глютенины типа  LMW-i, в частности недавно откры-
тая субъединица с девятью остатками цистеина и мо-
лекулярной массой равной 42 кДа (Zhao et al., 2004).

Определено влияние на питательную ценность зер-
на и редко встречающихся HMW-GS (Johansson, Svens-
son, 1995; Zlatska, 2010): генотипы пшеницы, являющи-
еся носителями аллеля Glu-B1al(Вх7ОЕ+Ву8*), отличают-
ся высокими показателями «силы муки» и объема хле-
ба, а сорта с аллелем Glu-A1?(21*) характеризуются луч-
шей величиной объема седиментации.

Компонентный состав зерен видов рода Triticum раз-
нообразен (липиды, углеводы), поэтому утверждать, что 
HMW-GS являются единственными детерминантами ка-
чества хлебопечения, не совсем верно. Так, некоторые 
сорта пшеницы (например, сорт ‘Hereward’) имеют от-
личное качество, хотя несут HMW-GS плохого качества – 
3+12 и 7+9 (Metakovsky et al., 1990).

Согласно литературным источникам, представлен-
ным в таблицах 2 и 3, качественные показатели зерна 
определяют, опираясь на использование следующих 
методик: седиментационный тест Peña et al. (1990) 
и Axford et al. (1979); AACC-метод – для определения 
SDS-седиментации; NIR-анализ – для определения со-
держания белка; AACC-метод 54-40 A – для определе-
ния времени смешивания, устойчивости к замесу; ме-
тодики Smak (1972), Meppelink (1981) – для определе-
ния объема буханки хлеба, ААСС-метод 10-09 – для оп-
ределения силы теста, отношения упругости к растя-
жимости.
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Среди многих методов, в том числе и перечисленных, 
SDS-седиментация является наиболее распространен-
ным косвенным методом отбора на ранних этапах селек-
ции ценного по качеству зерна. С его помощью определя-
ется наиболее желательный состав глютенина для изго-
товления макаронных изделий (Dick, Quick 1983). На ос-
нове SDS-седиментации разработана балльная оценка 
хлебопекарных качеств, определяемых аллелями Glu-1, 
согласно которой каждой субъединице или «парной» 
комбинации субъединиц присваивается балл качества 
(табл. 1). Суммируя эти баллы, можно оценить вклад, 
вносимый фракцией НMW-глютенинов в качество хлеба 
(Payne et al., 1987).

Однако данная оценка говорит лишь о потенциаль-
ных качествах сорта, поскольку качество и количество 
глютена во многом зависит также и от условий окружаю-
щей среды, агротехники, степени повреждения зерна 
клопом-черепашкой и от ряда других факторов (Semenov 
et al., 2018).

Современная оценка влияния HMW- и LMW-GS
на качество зерна

За последние годы накопилось достаточно сведений, 
позволяющих в полной мере оценить степень влияния 
HMW- и LMW-GS на качественные показатели зерна и вы-
делить лучшие аллели кодирующих локусов. Среди локу-
сов Glu-1 большее влияние на хлебопекарное качество 
зерна вносит аллельная вариация генов, находящихся 
в локусах Glu-A1 и Glu-D1, а среди локусов Glu-3 – гены ло-
куса Glu-B3, являющиеся важными улучшителями каче-
ства макаронных изделий (D’Ovidio et al., 1997; Horvat 
et al., 2002; Ram, 2003).

В данной работе проанализирован материал по уже 
известным аллелям локусов Glu-1 и Glu-3. В таблицах 2 
и 3 показана сила влияния этих аллелей (субъединиц) 
на следующий комплекс качественных показателей 
зерна: SDSs – седиментационный объем (мл), PC – содер-
жание белка в зерне/муке (%; 14% m.b.; 12,5% m.b.), 
GPC – содержание белка в зерне, Mixtim – время смеши-
вания (мин), Mixtol – устойчивость к замесу (мин; мм), 
LV – объем буханки хлеба (см3; мл), W – сила теста  (10-4 J) 
и P/L – отношение упругости к растяжимости.

SDSs (мл). Исходя из результатов исследований, 
представленных в таблице 2, распределение HMW-GS по 
силе влияния на SDSs по большей части литературных 
источников (65%) подчиняется определенным законо-
мерностям: субъединицы 1, контролируемые локусом, 

13+16, 14+15 (локус Glu-B1) и 5+10 (локус Glu-D1) в срав-
нении с остальными субъединицами вносят больший 
вклад в количество осажденного белка.

PC (%; 14% m.b.; 12,5% m.b.). По PC выделены гено-
типы пшеницы cо следующим аллельным составом: Glu-
A1a, Glu-B1h и Glu-B1i, Glu-D1а и Glu-D1d. Неоднозначные 
результаты исследований, нуждающиеся в дальнейшем 
изучении, уточнении и доработке накопленного матери-
ала, прослеживаются по двум последним локусам.

GPC. Малое количество общедоступной информации, 
найденное при анализе GPC у изученных генотипов, не 
позволяет прийти к более обоснованным выводам и вы-
делить лучшую маркерную субъединицу для данного по-

казателя. Однако, по уже имеющимся сведениям, воз-
можная корреляция прослеживается между аллелем Glu-
A1с и GPC.

Mixtim (мин) и Mixtol (мин; мм). В результате срав-
нительного изучения семи научных статей по двум каче-
ственным показателям (Mixtim и Mixtol) выделены субъ-
единица 1, кодируемая локусом Glu-A1, субъединица 7+8 
(локус Glu-B1) и cубъединица 5+10 (локус Glu-D1). Даль-
нейшая идентификация этих аллелей в генотипах позво-
лит ускорить селекционный процесс по поиску лучших 
высококачественных сортов или линий пшеницы.

LV (см3; мл). Из пяти проанализированных статей 
выделены только три статьи, описывающие получе-
ние сходных результатов исследований, в которых од-
нозначно прослеживается превосходство субъедини-
цы 5+10 (локус Glu-D1) в сравнении с субъединицами 
2+12 и 2.2+12 по данному признаку. В большем нако-
плении сведений с целью выделения лучших субъеди-
ниц с высоким показателем LV нуждаются локусы Glu-
A1 и Glu-B1. 

W (10-4 J). Лучшими маркерными аллелями показате-
ля W явились Glu-A1a и Glu-D1d: их сила влияния на каче-
ственный признак значительна и подтверждена иссле-
дованиями.

P/L. Некоторые сведения для дальнейшего изучения 
влияния запасных белков на P/L известны, однако разно-
родность найденного материала пока не позволяет сде-
лать каких-либо определенных выводов.

Анализ литературных данных, представленных в та-
блице 3, позволяет выделить из каждого локуса Glu-3 ал-
лель либо группу аллелей, оказывающих значительный 
эффект на качественные показатели зерна: Glu-A3d, Glu-
B3b и Glu-B3d – на SDSs; Glu-A3e и Glu-B3d – на PC; Glu-A3d 
и Glu-B3b – на Mixtim; Glu-A3d и Glu-B3d – на Mixtol; Glu-
A3d – на LV; Glu-A3d и Glu-B3b – на W.

Таблица 1. Показатели качества для единичных и «парных» HMW-GS

Table 1. Quality scores assigned to individual or “paired” HMW-GS

Балл
Локус

Glu-A1 Glu-B1 Glu-D1

4 – – 5+10

3 1, 2* 17+18, 7+8 –

2 – 7+9 2+12, 3+12

1 N 7, 6+8 4+12

1 – 6+8 –
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В итоге, согласно 22 проанализированным литера-
турным источникам, среди локусов Glu-1 и Glu-3 выделе-
на комбинация аллельных генов глютенина, вносящая 
значительный вклад в качество хлебобулочных [Glu-A1а, 
Glu-B1(b, f, h), Glu-D1d] и макаронных изделий (Glu-A3d 
и Glu-B3d).

Заключение

Исходя из итоговых результатов научных статей вы-
делен окончательный вариант аллельных генов – Glu-
A1а, Glu-B1(b, f, h), Glu-D1d, Glu-A3d, Glu-B3d, являющихся 
лучшими белковыми маркерами в идентификации гено-
типов пшеницы с высокими хлебопекарными и макарон-
ными свойствами. Однако имеются и те субъединицы 
(Вх7ОЕ+Ву8*, 21*), генетический потенциал которых еще 
не до конца изучен.

Работа выполнена в рамках государственного зада-
ния Федерального Алтайского научного центра агробио-
технологий № 0534-2019-0013 «Использование молеку-
лярно-генетических методов исследований в селекции 
растений».

The research was implemented within the framework of the 
State Task for the Federal Altai Scientific Centre of Agro-Bio-
Technologies, No. 0534-2019-001 “The use of molecular genetic 
research methods in plant breeding”.
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