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АССОЦИАЦИЯ ГЕНОВ, КОНТРОЛИРУЮЩИХ СИНТЕЗ КРАХМАЛА,  
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Аннотация. Эндосперм пшеницы на 65–85 % состоит из крахмала, содержание которого в значительной сте-
пени определяет массу зерна. В данной работе в коллекции 40 линий мягкой пшеницы с генетическим материалом 
Triticum dicoccoides, T. dicoccum, T. durum, T. spelta, T. kiharаe и их родительских форм исследовали полиморфизм 
девяти генов, контролирующих синтез крахмала, для выявления связи их аллельных вариантов с признаками про-
дуктивности в условиях Беларуси, а также оценили влияние чужеродного генетического материала на продуктив-
ность пшеницы. Полиморфизм не обнаружен только для генов TaCWI-5D и TaAGP-L-1B. Установлен значимый вклад 
генов TaSus2-2В, TaSus1-7А, TaCWI-4A, TaAGP-S1-7А, TaBT1-6B в изменчивость массы зерен; генов TaSus2-2A, TaSus1-7А, 
TaCWI-4A – в изменчивость числа зерен с колоса; генов TaSus2-2A и TaSus2-2В – в изменчивость продуктивной кусти-
стости. Частота встречаемости благоприятных гаплотипов у сородичей пшеницы незначительно уступала таковой 
у сортов, у интрогрессивных линий (ИЛ) – была на уровне сортов. Включение чужеродного генетического материала 
в геном пшеницы не оказало отрицательного влияния на основной показатель продуктивности – массу 1000 зерен, 
которая в среднем за 4-летний период у ИЛ (38,51 г) была достоверно выше, чем у сортов (36,91 г). 

Ключевые слова: мягкая пшеница, сородичи пшеницы, интрогрессивные линии пшеницы, гены, регулирую-
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ASSOCIATION OF GENES CONTROLLING STARCH SYNTHESIS  
WITH MAIN PRODUCTIVITY TRAITS IN COMMON WHEAT LINES  

WITH THE INTROGRESSIONS OF THE ALIEN GENETIC MATERIAL

Abstract. Given that wheat endosperm comprises 65–85 % starch, its content significantly influences the weight of the grain.  
In the present study, a total of 40 common wheat lines with the genetic material of Triticum dicoccoides, T. dicoccum, T. du-
rum, T. spelta, and T. kiharae, in addition to their parent forms, were collected for genetic analysis. The objective was 
to study the polymorphism of nine genes that control starch synthesis to identify the association of allelic variants  
of these genes with productivity traits in Belarus. Furthermore, the study sought to assess the influence of alien genetic material 
on wheat productivity. A polymorphism was not detected only for TaCWI-5D and TaAGP-L-1B genes. The genes TaSus2-2B, 
TaSus1-7A, TaCWI-4A, TaAGP-S1-7A, and TaBT1-6B significantly contributed to the variability of the thousand kernel weight, 
while TaSus2-2A, TaSus1-7A, and TaCWI-4A were associated with the grain number per spike and TaSus2-2A and TaSus2-2B 
with the productive tillering. The favorable haplotypes frequency in wheat relatives was slightly lower than that of varie- 
ties, while in introgressive lines it was at the level of varieties. The introgression of the alien genetic material into the wheat 
genome did not adversely affect the main productivity indicator – the thousand kernel weight, which on average, during the 
4-year period, was significantly higher in introgression lines (38.51 g) than in varieties (36.91 g).
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Введение. Мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) является одной из важнейших продоволь-
ственных культур во всем мире, спрос на производство которой продолжает расти из-за потери 
сельскохозяйственных угодий, изменения климата и увеличения численности населения [1]. 
Потребность в пшенице ежегодно увеличивается на 1,7 %, в то время как рост урожайности – 
только на 1,1 % [2]. В связи с этим повышение урожайности зерна является актуальной задачей, 
решение которой позволит обеспечить продовольственную безопасность.

Эндосперм пшеницы на 65–85 % состоит из крахмала, содержание которого в значительной 
степени определяет массу зерна [3]. Синтез крахмала протекает при участии множества фермен-
тов и транспортеров. Основной субстрат для синтеза крахмала – сахароза, которая расщепляется 
за счет деятельности двух ферментов: инвертазы и сахарозосинтазы. Инвертаза – гидролаза, ко-
торая катализирует превращение сахарозы в глюкозу и фруктозу, которые могут расходоваться 
на синтез крахмала и компонентов клеточных стенок [4]. Сахарозосинтаза представляет собой 
гликозилтрансферазу, которая при участии УДФ-глюкозопирофосфорилазы (UDP-glucose pyro
phosphorylase) превращает сахарозу в глюкозо-1-фосфат (glucose-1-phosphate, G1P). G1P после  
катализа АДФ-глюкозофосфорилазой (ADP-glucose pyrophosphorylase, AGPase) преобразуется  
в предшественник крахмала – АДФ-глюкозу (ADP-glucose, ADP-Glc), которая для синтеза 
крахмала транспортируется в амилопласт белком BT1 [5]. В работе мы исследовали гены 
TaSus2-2A, TaSus2-2B, TaSus1-7A, TaSus1-7B, TaCWI-4A, TaCWI-5D, TaAGP-S1-7A, TaAGP-L-1B, 
TaBT1-6B, которые играют важную роль в синтезе крахмала и ассоциированы с признаками, 
определяющими урожайность пшеницы (продуктивная кустистость, число зерен с колоса и масса 
1000 зерен).

Известно, что сородичи мягкой пшеницы используются для расширения генофонда культи-
вируемых сортов, так как являются источником многих хозяйственно ценных генов [6, 7]. Нами 
созданы линии пшеницы с включением генетического материала T. dicoccoides (Körn.  
ex Aschers. et Graebn.) Schweinf., T. dicoccum Schrank ex Schuebl., T. durum Desf., T. spelta L.,  
T. kiharae Dorof. et Migusch. и выявлен положительный эффект чужеродного генетического мате-
риала на питательную ценность зерна [8, 9]. В данной работе в коллекции интрогрессивных ли-
ний (ИЛ) пшеницы и их родительских форм исследовали полиморфизм генов, контролирующих 
синтез крахмала, для выявления связи аллельных вариантов данных генов с признаками про-
дуктивности в условиях Беларуси, а также оценили влияние чужеродного генетического матери-
ала на основные показатели продуктивности пшеницы.

Материалы и методы исследования. Изучали 32 ИЛ, полученные нами от скрещивания сор
тов яровой мягкой пшеницы (Рассвет, Саратовская 29, Фестивальная, Белорусская 80, Pitic S62) 
с образцами следующих видов рода Triticum: тетраплоидных T. dicoccoides, T. dicoccoides к-5199, 
T. dicoccum к-45926, T. durum и гексаплоидных T. spelta к-1731, T. kiharae. Также в исследование 
включено 8 гибридов, полученных от скрещивания в прямом и обратном направлениях совре
менных сортов яровой мягкой пшеницы белорусской селекции Дарья, Тома, Ласка, Любава  
с интрогрессивной линией 29 Рассвет × T. dicoccoides. Образцы сородичей пшеницы получены 
из коллекции ВИР. Растения выращивали на экспериментальных полях Института генетики 
и цитологии НАН Беларуси в 2021‒2024 гг. (г. Минск) на дерново-подзолистой супесчаной почве. 
Данные о среднесуточных температурах и количестве выпавших осадков в период исследования 
получены с метеорологической станции Минск (53.96° с. ш., 27.70° в. д.) [10].

Для выделения ДНК из проростков пшеницы использовали набор реагентов «АртДНК» 
(АртБиоТех, Республика Беларусь) согласно протоколу производителя. Концентрацию ДНК опре
деляли на спектрофотометре NanoDrop 8000 (Thermo Fisher Scientific, США). Идентификацию 
аллельного состава гена TaSus2-2В проводили при помощи методики, предложенной в работе [3], 
гена TaSus1-7A – в работе [11], TaCWI-4A – [12], TaAGP-S1-7A – [13], TaBT1-6B – [5]. Для выявления 
SNP полиморфизмов в генах TaSus2-2A, TaSus1-7B, TaAGP-L-1B, TaCWI-5D применяли метод сек-
венирования по Сэнгеру. Реакцию секвенирования проводили с использованием набора BigDye 
Terminatorv v.3.1 Cycle Sequencing Kit (Thermo Fisher Scientific), разделение продуктов секве- 
нирующей реакции – на генетическом анализаторе ABI PRISM 3500 (Thermo Fisher Scientific), 
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компьютерную обработку данных, полученных в результате секвенирования, – в программе 
Chromas v.1.45.

Результаты эксперимента обобщены с использованием методов описательной статистики и дис-
персионного анализа. Статистическую обработку данных осуществляли в программных паке-
тах Statistica 10.0. Оценку различий показателей продуктивности между группами (сорта, образ-
цы видов Triticum, ИЛ) выполняли при помощи дисперсионного анализа и критерия Тьюки.

Результаты и их обсуждение. В коллекции, состоящей из сортов мягкой пшеницы, род- 
ственных видов и ИЛ, созданных с их участием, проанализированы признаки, которые определя-
ют урожайность пшеницы: продуктивная кустистость, число зерен с колоса и масса 1000 зерен. 
Двухфакторный дисперсионный анализ показал достоверный вклад в изменчивость данных 
признаков генотипа, условий года выращивания и их взаимодействия (р < 0,001). Оценка раз- 
личий показателей продуктивности между группами (сорта, образцы видов рода Triticum и ИЛ) 
на основании дисперсионного анализа и теста множественных сравнений Тьюки позволила уста-
новить то, что на протяжении всего периода исследования сородичи пшеницы значимо превос-
ходили сорта мягкой пшеницы по продуктивной кустистости (за исключением 2024 г.), но усту-
пали по числу зерен с колоса (рис. 1).

В среднем за четыре года масса 1000 зерен у изученных сортов находилась в пределах 32,7–42,1 г 
и достоверно не отличалась от данного показателя у сородичей пшеницы (35,7–41,0 г). Среди ро-
дительских генотипов наиболее высокими значениями по данному признаку характеризовались 
сорт Любава и образец T. kiharae. Масса 1000 зерен у родственных видов по сравнению с сорта-
ми была значимо выше в 2021 г., но ниже в 2022 г., а в 2023 и 2024 гг. статистически достоверных 
отличий между данными группами не обнаружено. ИЛ по изученным признакам, как правило, бы
ли ближе к сортам на протяжении всего исследования (рис. 1). Следует отметить, что включение  
чужеродного генетического материала в геном пшеницы не оказало отрицательного влияния  

Рис. 1. Графики средних значений признаков 
продуктивности трех групп генотипов 

пшеницы (сорта, образцы видов Triticum, ИЛ) 
в 4-летний период исследования

Fig. 1. Graphs of the mean values of productivity 
traits in three groups of wheat genotypes 

(varieties, samples of Triticum species  
and introgression lines (ИЛ)) during  

the four-year period
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на основной показатель продуктивности – массу 1000 зерен. В среднем у ИЛ она была  
достоверно выше (38,51 г), чем у сортов (36,91 г). Самые высокие значения массы 1000 зерен 
(42,56–51,22 г) выявлены для линий с генетическим материалом T. durum и T. kiharae: линии 195-3, 
196-1, 226-7, 19, 25-2. ИЛ характеризовались также большим числом продуктивных побегов по срав-
нению с сортами (в среднем 2,94 и 2,87 шт. соответственно), но меньшим числом зерен с колоса 
(41,11 и 43,25 шт. соответственно).

В период налива зерна яровой пшеницы (июль) самые неблагоприятные условия для форми-
рования будущего урожая сложились в 2021 г.: отклонение температуры воздуха от климатиче-
ской нормы составило +3,4 ℃, при этом количество выпавших осадков было значительно ниже 
нормы (рис. 2). Можно отметить, что температурный и гидрологический режимы в июле были 
наиболее приближены к норме в 2022 г. (рис. 2), что поспособствовало наилучшему наливу зерна 
за весь период исследования (рис. 1). Образцы сородичей пшеницы и ИЛ, в отличие от сортов, 
продемонстрировали способность формировать более выполненное зерно в засушливых услови-
ях 2021 г., что представляет ценность для селекции.

Размер и массу зерна пшеницы в значительной степени определяет содержание крахмала, 
который является одним из основных компонентов сухого вещества зерна. Фермент сахарозо-
синтаза катализирует первый этап превращения сахарозы в крахмал, в связи с чем большой ин-
терес представляет изучение генов, кодирующих данный фермент (TaSus1 и TaSus2), которые 
локализованы на хромосомах 7А/7В/7D и 2А/2В/2D соответственно [11]. Китайскими учеными 
в локусах TaSus2-2A, TaSus2-2B, TaSus1-7A и TaSus1-7B были идентифицированы два, два, пять 

Рис. 2. Метеорологические условия в период вегетации яровой пшеницы с 2021 по 2024 г.

Fig. 2. Weather conditions during the spring wheat growing season from 2021 to 2024
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и два гаплотипа соответственно. Отличия между гаплотипами в основном были обнаружены 
внутри интронных последовательностей и значительно коррелировали с различиями по массе 
1000 зерен. Изучение современных сортов пшеницы и ландрас в различных условиях среды вы-
явили следующие предпочтительные гаплотипы: Hap-A (TaSus2-2А), Hap-H (TaSus2-2В), Hap-1 
и Hap-2 (TaSus1-7А), Hap-T (TaSus1-7B) [3, 11].

Молекулярно-генетический анализ генов TaSus2-2A, TaSus2-2В и TaSus1-7А в нашей коллек-
ции показал, что большая часть генотипов имеет гаплотипы Hap-A (96,36 %), Hap-L (83,64 %) 
и Hap-3 (50,91  %) соответственно. В локусе TaSus1-7B у всех исследованных генотипов выяв- 
лен благоприятный гаплотип Hap-T (инсерция TGGTGTG в 11 интроне). Исключение соста- 
вил только образец T. kiharae, у которого в 11 интроне обнаружена новая инсерция TGGTАTА, 
обозначенная нами как гаплотип Hap-Tk. Данный образец характеризуется одним из самых 
высоких значений по массе 1000 зерен (41,0 г) среди родительских генотипов, в связи с чем 
можно предположить, что полиморфный вариант Hap-Tk, так же как и Hap-T, является благо-
приятным.

Значительная роль в формировании урожайности отводится и такому ферменту, как инвер-
таза клеточной стенки, которая катализирует расщепление сахарозы до глюкозы и фруктозы 
и тесно связана с урожайностью сельскохозяйственных растений [12]. У пшеницы гены TaCWI 
локализованы на хромосомах 4A, 5B и 5D. В кодирующих или промоторных областях TaCWI-5B 
полиморфизма не выявлено. Известно, что два SNP в промоторной области TaCWI-4A определя-
ют два гаплотипа (Hap-4А-C и Hap-4А-Т), а четыре SNP и два Indel в гене TaCWI-5D – Hap-5D-C 
и Hap-5D-G. TaCWI-4A регулирует баланс между массой 1000 зерен и числом зерен с колоса, при 
этом для Hap-4А-C характерно значимо большее число зерен в колосе, а для Hap-4А-Т – высокая 
масса 1000 зерен [12]. В нашей коллекции подавляющее большинство генотипов имело гаплотип 
Hap-4А-C, число зерен в колосе которых в среднем составило 40,95 шт., что было значимо выше, 
чем у Hap-4А-Т (18,68 шт.). Благоприятный гаплотип Hap-5D-C установлен у всех изученных  
нами генотипов.

AGPase считается ключевым ферментом, участвующим в синтезе крахмала в эндосперме 
пшеницы. Он катализирует превращение глюкозо-1-фосфата в АДФ-глюкозу. Данный фермент 
состоит из двух малых (SSU) и двух больших (LSU) субъединиц, имеющих цитозольную и плас
тидную изоформы. В большинстве растительных клеток AGPase присутствует исключительно 
в пластидах (SSU II и LSU II), но у зерновых культур обнаруживается главным образом в цито-
золе (SSU I и LSU I) [14]. Поскольку 65–95 % общей активности AGPase в эндосперме пшеницы 
приходится на цитоплазму, то большая часть ADP-Glc для синтеза крахмала синтезируется в ци-
топлазме, в связи с чем белок BT1, ответственный за трансмембранную транспортировку ADP-Glc, 
также играет жизненно важную роль в биосинтезе крахмала. Известно, что у пшеницы гены 
TaAGP-S1 и TaAGP-L, кодирующие специфичные для эндосперма SSU I и LSU I, локализованы 
на гомеологичных хромосомах 7-й и 1-й группы соответственно. Исследование 245 образцов 
пшеницы выявило полиморфные сайты только у TaAGP-S1-7А и TaAGP-L-1В, на основании кото-
рых выделено по два гаплотипа (Hap-I и Hap-II) для каждого гена, ассоциированные с массой 
1000 зерен [13]. В работе Y. Wang et al. [5] продемонстрировано, что TaBT1 в основном экспресси-
руется в развивающихся зернах, а снижение уровня экспрессии данного гена приводит к умень-
шению общего содержания крахмала и массы 1000 зерен у пшеницы. Изучение трех гомеологич-
ных генов TaBT1, расположенных на хромосомах 6A, 6B и 6D, выявило полиморфизм только 
в локусе TaBT1-6B, где 24 полиморфных участка образуют три гаплотипа (Hap1, Hap2 и Hap3). 
Показано, что гаплотипы Hap-I TaAGP-S1-7А, Hap-I TaAGP-L-1B, Hap1 и Hap2 TaBT1-6B ассоции-
рованы с высокой массой зерен пшеницы [5, 13].

В нашей выборке полиморфизм установлен для генов TaAGP-S1-7A (76,4  % имел гаплотип 
Hap-I и 23,6 % – Hap-II) и TaBT1-6B (2,5 % – Hap1 и 97,5 % – Hap2), в то время как TaAGP-L-1B 
был представлен только благоприятным гаплотипом Hap-I.

Значимая связь с массой 1000 зерен выявлена нами для всех генов за исключением TaSus2-2А 
(таблица), что находит подтверждение в работах зарубежных ученых. Например, изучение влия-
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ния аллелей 14 генов на массу 1000 зерен в двух различных выборках пшеницы из коллек- 
ции CIMMYT (EYT2015-16 и WAMI) также не показало ассоциацию генов TaSus2 с данным при-
знаком [15].

Ассоциация с признаками «число зерен с колоса» и «продуктивная кустистость» показана 
главным образом для генов, кодирующих фермент сахарозосинтазу (таблица). Возможно, это 
связано с тем, что данный фермент кроме важной роли в биосинтезе крахмала выполняет также 
ряд других функций: участвует в дыхании растительных клеток, биосинтезе клеточной стенки 
и в обеспечении энергией для загрузки ассимилятов во флоэму [16, 17].

Сравнение средних значений признаков продуктивности у генотипов пшеницы  
с различными гаплотипами генов, контролирующих синтез крахмала

Comparison of mean productivity traits of different haplotypes  
of genes controlling starch synthesis in wheat genotypes

Ген/гаплотип Масса  
1000 зерен, г

Число зерен  
в колосе, шт.

Продуктивная  
кустистость, шт.

TaSus2-2A

Hap-A 38,14 ± 0,15 40,65 ± 0,20 2,98 ± 0,01
Hap-G 37,97 ± 0,63 30,94 ± 0,78 3,62 ± 0,09
р 0,83 0,000 0,000

TaSus2-2В

Hap-H 39,04 ± 0,31 40,90 ± 0,41 2,87 ± 0,03
Hap-L 37,96 ± 0,16 40,18 ± 0,22 2,97 ± 0,02
р 0,006 0,18 0,008

TaSus1-7А

Hap-1 33,04 ± 0,43 31,82 ± 0,52 2,96 ± 0,05
Hap-2 37,34 ± 0,23 44,00 ± 0,28 2,97 ± 0,02
Hap-3 39,68 ± 0,20 38,90 ± 0,28 2,94 ± 0,02
р 0,000 0,000 0,47

TaCWI-4A

Hap-4A-C 37,97 ± 0,15 40,95 ± 0,20 2,96 ± 0,01
Hap-4A-T 41,03 ± 0,86 18,68 ± 0,61 2,95 ± 0,10
р 0,005 0,000 0,96

TaAGP-S1-7A

Hap-I 37,19 ± 0,16 40,31 ± 0,23 2,95 ± 0,02
Hap-II 41,53 ± 0,32 40,25 ± 0,38 2,94 ± 0,03
р 0,000 0,89 0,89

TaBT1-6B

Hap1 39,85 ± 0,80 40,54 ± 0,76 2,88 ± 0,07
Hap2 38,07 ± 0,15 40,29 ± 0,20 2,96 ± 0,01
р 0,02 0,81 0,27

П р и м е ч а н и е. р – уровень значимости различий между гаплотипами. Полужирным 
шрифтом выделены статистически значимые различия.

В нашей коллекции подавляющее большинство генотипов имело благоприятные гаплотипы 
генов TaSus2-2A (Hap-А), TaSus1-7B (Hap-T), TaCWI-4А (Hap-4А-C) и TaCWI-5D (Hap-5D-C), 
TaAGP-L-1B (Hap-I), TaBT1-6B (Hap2) (рис. 3), что объясняется доминированием данных гапло-
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типов во всех регионах мира, выращивающих пшеницу. Например, в Европе доля сортов с Hap-А 
и Hap-T составила 95,4 и 87,4 %, в Северной Америке – 90,2 и 86,4 %, в Китае – 73,0 и 73,9 % соот-
ветственно [11]. Изучение коллекции пшеницы, включающей сорта из Европы (84), Америки (436), 
Канады (54), Мексики (53), России (83) и Австралии (51), показало высокую частоту Hap-4А-C 
и Hap-5D-C во всех регионах. Сильный положительный отбор Hap-5D-C отмечен в большинстве 
стран, только несколько сортов (главным образом из Мексики и Австралии) имели гаплотип 
Hap-5D-G [12].

Согласно литературным данным благоприятными гаплотипами гена TaSus2-7А являются 
Hap-1 и Hap-2, при этом в выборке сортов из Европы и Северной Америки наиболее широко 
представлен Hap-2 [11]. В нашей коллекции у большей части сортов также обнаружен данный 
гаплотип (60  %), и в целом в коллекции таких образцов было 40  % (рис. 3). Однако наряду 
с Hap-2 большое количество исследованных нами генотипов имело Hap-3 (50,9  %), которые 
также характеризовались высокими показателями по зерновой продуктивности (таблица). Кроме 
того, в нашей выборке с высокой массой 1000 зерен ассоциирован гаплотип Hap-II TaAGP-S1-7А, 
что не согласуется с данными, полученными при анализе коллекции китайских сортов [13]. 
Противречивые результаты об ассоциациях известных генов с признаками продуктивности 
в различных популяциях пшеницы встречаются и в других исследованиях. Например, выяв-
ленные ранее у китайских сортов пшеницы благоприятные аллели генов TaGs3-D1 [18] 
и TaTGW6 [19] у генотипов из коллекции CIMMYT снижали TGW [15]. Существует предполо-
жение, что генетические эффекты генов зависят от условий окружающей среды и генетическо-
го окружения, что необходимо учитывать при использовании генов в маркер-сопутствующей 
селекции.

Генотипов с Hap-H гена TaSus2-2В в нашем исследовании было значительно меньше (16,4 %), 
чем с неблагоприятным Hap-L (83,6  %), что подтверждается данными литературы, согласно  
которым направленный отбор по Hap-H типу характерен для сортов китайской селекции, но  

Рис. 3. Частота встречаемости благоприятных гаплотипов генов, ассоциированных  
с признаками продуктивности, в четырех группах генотипов пшеницы  

(сорта, образцы видов Triticum, ИЛ, всего в коллекции)

Fig. 3. Frequency of favorable gene haplotypes associated with productivity traits  
in four groups of wheat genotypes (varieties, samples of Triticum species, introgression lines  

and total in the collection)
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не мировой. Так, в коллекциях из 348 современных сортов китайской селекции и 200 сортов озимой 
пшеницы Китая доля сортов Hap-H типа составила более 50 % [3, 20]. Среди образцов европей-
ской селекции гаплотип Hap-Н выявлен только для 13 % сортов, а в коллекциях CIMMYT доля 
таких образцов была еще ниже – 0,3–0,4 % [3, 15].

Частота встречаемости благоприятных гаплотипов у сородичей пшеницы, как правило, была 
незначительно меньше, чем у сортов, у ИЛ – на уровне сортов (рис. 3). Можно отметить, что 
у образца T. kiharae выявлен гаплотип Hap-4А-Т TaCWI-4А, ассоциированный с высокой массой 
1000 зерен, в то время как у остальных родительских генотипов – Hap-4А-C, ассоциированный 
с высоким числом зерен в колосе.

У всех генотипов нашей коллекции выявлены благоприятные гаплотипы генов TaAGP-L-1B, 
TaCWI-5D и TaSus1-7B, однако сравнительный анализ нуклеотидных последовательностей поли-
морфных участков данных генов показал, что образцы родственных видов (T. dicoccum, T. dicoc
coides, T. kiharae) отличаются от сортов мягкой пшеницы. Например, в гене TaSus1-7B у T. dicoc
cum к-45926 установлено 2 SNP, у T. dicoccoides – 3 SNP, у T. kiharae – 16 SNP. Кроме того,  
у T. kiharae в 11 интроне обнаружена новая инсерция TGGTАTА. Следует отметить, что поли-
морфные варианты обнаружены главным образом в промоторе TaAGP-L-1B или интронных об-
ластях генов TaCWI-5D и TaSus1-7B и могут приводить к изменению экспрессии генов. Суще- 
ственное отличие T. kiharae от остальных изученных генотипов пшеницы связано с его проис-
хождением. Известно, что данный искусственно синтезированный вид (AtAtGGDD) относится 
к группе Timopheevi, в то время как T. aestivum (ААВВDD) – к группе Emmer. В/G геномы поли-
плоидных пшениц значительно дивергировали относительно друг друга. В целом хромосомы 
G-генома T. timopheevii имеют больше сходных признаков с хромосомами S-генома Aegilops 
speltoides по сравнению с В-геномом пшениц группы Emmer (T. dicoccoides, T. dicoccum, T. durum, 
T. aestivum). Зарубежными учеными также показан больший полиморфизм генов TaSus1 [11] 
и TaCWI [12] у сородичей пшеницы по сравнению с современными сортами, что указывает на 
существенное сокращение аллельного разнообразия данных генов в процессе полиплоидизации, 
доместикации и селекции пшеницы.

Заключение. В коллекции из 10 сортов мягкой пшеницы, 5 образцов видов рода Triticum  
и 40 ИЛ, полученных на их основе, определен аллельный состав 9 генов, играющих важную 
роль в синтезе крахмала (TaSus2-2A, TaSus2-2B, TaSus1-7A, TaSus1-7B, TaCWI-4A, TaCWI-5D, 
TaAGP-S1-7A, TaAGP-L-1B, TaBT1-6B) и ассоциированных с признаками продуктивности. Поли
морфизм не обнаружен только для генов TaCWI-5D и TaAGP-L-1B. Установлен значимый вклад 
генов TaSus2-2В, TaSus1-7А, TaCWI-4A, TaAGP-S1-7А, TaBT1-6B в изменчивость массы 1000 зерен; 
генов TaSus2-2A, TaSus1-7А, TaCWI-4A – в изменчивость числа зерен с колоса; генов TaSus2-2A 
и TaSus2-2В – в изменчивость продуктивной кустистости. Частота встречаемости благоприят-
ных гаплотипов у сородичей пшеницы незначительно уступала таковой у сортов, у ИЛ – была  
на уровне сортов.

Анализ признаков, определяющих урожайность пшеницы, показал, что в среднем за 4-летний 
период исследования сородичи мягкой пшеницы значимо превосходили сорта по продуктив-
ной кустистости, уступали по числу зерен с колоса и достоверно не отличались по массе 1000 зе-
рен. Включение чужеродного генетического материала в геном пшеницы не оказало отрицатель-
ного влияния на основной показатель продуктивности – массу 1000 зерен, которая в среднем 
у ИЛ была достоверно выше (38,51 г), чем у сортов (36,91 г). Образцы родственных видов пшени-
цы и ИЛ, в отличие от сортов, продемонстрировали способность формировать более выполнен-
ное зерно в засушливых условиях, что также представляет ценность для селекции.
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