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АЛЛЕЛЬНЫЙ СОСТАВ ГЕНОВ ПУРОИНДОЛИНОВ  
У СОРТОВ МЯГКОЙ ЯРОВОЙ ПШЕНИЦЫ (TriTiCum aESTivum L.)

Аннотация. Проведен скрининг 27 сортов мягкой яровой пшеницы, внесенных в Государственный реестр со-
ртов Республики Беларусь на 2019 год на присутствие аллелей генов пуроиндолинов Pinа-D1 (Pina-D1а и Pina-D1b)  
и Pinb-D1 (Pinb-D1а, Pinb-D1b, Pinb-D1c, Pinb-D1d) с помощью аллель-специфических маркеров. В результате прове-
денных исследований показано, что практически все изученные сорта яровой пшеницы являются твердозерными, 
так как в их генотипе выявлены мутантные аллели: Pinb-D1b, Pinb-D1c, Pinb-D1d. Исключение составили белорус-
ские сорта пшеницы Мадонна и Сабина, которые оказались носителями аллелей дикого типа Pina-D1а и Pinb-D1а.  
В сортах яровой пшеницы Дарья (Беларусь), Ласка (Беларусь), Любава (Беларусь), Славянка (Беларусь, Россия), Triso 
(Германия), Sorbas (Германия), korynta (Польша), Verbena (Польша), Venera (Сербия), Septima (Чехия) идентифици-
рован мутантный аллель Pinb-D1b. Носителями аллеля Pinb-D1с являются сорта: Ростань (Беларусь), Рассвет (Бела-
русь), Тома (Беларусь), Василиса (Беларусь), Монета (Беларусь), Награда (Беларусь), Сударыня (Беларусь), Ладья (Бе-
ларусь, Россия), Quattro (Германия), kvintus (Германия), koksa (Польша), Mandaryna (Польша), Serenada (Польша), 
korynta (Польша), Verbena (Польша) и Canuck (Франция). Фрагменты амплификации, характерные для мутантного 
аллеля Pinb-D1d присутствовали у сорта пшеницы Эврика (Беларусь). Сорта мягкой яровой пшеницы с идентифици-
рованными аллелями генов пуроиндолинов Pina-D1 и Pinb-D1 могут служить исходным материалом при целена-
правленном формировании генотипа сорта с заданными значениями твердости и мягкости эндосперма, а также ис-
пользоваться в качестве положительного контроля при проведении молекулярно-генетических исследований.
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ALLELIC COMPOSITION OF PURIINDOLINE GENES IN SOFT SPRING WHEAT VARIETIES 
(TriTiCum aESTivum L.)

Abstract. Screening of 27 varieties of soft spring wheat, included in the State register of varieties of the Republic of Be-
larus for 2019 for the presence of alleles of genes of puroindolines Pina-D1 (Pina-D1a and Pina-D1b) and Pinb-D1 (Pinb-D1a, 
Pinb-D1b, Pinb-D1d) was carried out using аllele-specific markers. As a result of the research made, it is shown that almost 
all studied varieties of spring wheat are solid-grained, since their genotype revealed mutant alleles: Pinb-D1b, Pinb-D1c, 
Pinb-D1d. The exception was the Belarusian varieties of wheat Madonna and Sabina that were the carriers of alleles of wild 
type Pina-D1a and Pinb-D1a. In the varieties of spring wheat Darja (Belarus), Laska (Belarus), Lubava (Belarus), Slavyanka 
(Belarus, Russia), Triso (Germany), Sorbas (Germany), korynta (Poland), Verbena (Poland), Venera (Serbia), Septima (Czech 
Republic) identified the mutant allele Pinb-D1b. The carriers of the allele Pinb-D1c are the varieties Rostan (Belarus), Rassvet 
(Belarus), Toma (Belarus), Vasilisa (Belarus), Moneta (Belarus), Nagrada (Belarus), Sudaryna (Belarus), Ladja (Belarus, 
Russia), Quattro (Germany), kvintus (Germany), koksa (Poland), Mandaryna (Poland), Serenada (Poland), korynta (Poland), 
Verbena (Poland) and Canuck (France). Amplification fragments characteristic of the mutant allele Pin-bD1d were present in 
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the wheat variety Eureka (Belarus). Varieties of soft spring wheat with the identified alleles of the puroindoline genes Pina-D1 
and Pinb-D1 can serve as a starting material for a purposeful formation of the genotype of the variety with specified values of 
endosperm hardness and softness of the endosperm, and it can also be used as a positive control in molecular genetic studies.
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Введение. Одним из важных показателей мукомольных свойств пшеницы является характе-
ристика текстуры эндосперма. В ряде стран (Канада, Австралия, США) существует разделение 
пшениц на твердозерные (hard) и мягкозерные (soft). Твердозерность отражает особенности из-
мельчения зерна и связана со структурой и прочностью эндосперма. Эндосперм твердозерных 
сортов раскалывается на крупные частицы – фрагменты белкового матрикса с плотно встроен-
ными крахмальными гранулами, многие из которых разрушаются по линии раскола, поэтому 
мука получается крупитчатой. При измельчении мягкозерной пшеницы разрушение эндосперма 
происходит непосредственно по внутреннему содержимому клеток, поэтому мука заметно тонь-
ше, содержит большое количество свободных частиц белкового матрикса и отдельных крах-
мальных гранул [1]. Разница в структуре муки определяет ее поведение при замесе теста. Из-за 
доступности большего количества углеводов в качестве субстрата для дрожжей мука из зерна 
сортов мягкой пшеницы с твердым эндоспермом предпочтительна для выпечки дрожжевого 
хлеба и производства макаронных изделий. Мука мягкозерных сортов востребована при изго-
товлении кондитерских изделий, таких как печенье, крекеры, пирожные, кексы, торты, вафли.

Твердозерность контролируется локусом Ha (Hardness), картированным в коротком плече 
хромосомы 5D [2]. Он содержит в своем составе гены Pina-D1 и Pinb-D1, кодирующие белки-пу-
роиндолины и ген GSP1 (grain softness protein family), кодирующий белок мягкозерности. Ал-
лельный состав генов Pina-D1 и Pinb-D1 определяет свойства твердозерности или мягкозерности 
сортов пшеницы. В случае присутствия в обоих генах аллелей дикого типа Pina-D1a и Pinb-D1a 
пшеница является мягкозерной, если один из этих генов является мутантным – пшеница отно-
сится к твердозерной. 

В настоящее время у мягкой пшеницы выявлено 9 мутантных аллелей гена Pina, контролиру-
ющего синтез белка PINA, и 17 аллелей гена Pinb, отвечающего за синтез белка PINB [2]. Первая 
из идентифицированных спонтанных мутаций, связанных с твердой текстурой эндосперма (ал-
лель Pinb-D1b), связана с изменением аминокислотной последовательности в PINB (замена гуани-
на на аденин в первой позиции триплетного кодона для глицина, что приводит к замещению это-
го аминокислотного остатка серином в позиции 46) [3]. Вторая (Pinа-D1b), также контролирующая 
проявление этого признака, изменяла PINA: мутация оказалась нуль-аллелем, при наличии кото-
рого не обнаруживался ни белок, ни его иРНК [4]. Затем были выявлены различные точечные 
мутации в гене Pinb-D1, влияющие на синтез пуроиндолинов и текстуру эндосперма [5]. 

Среди культурных растений, представляющих подсемейство Настоящие злаки (Pooideae), 
пуроиндолины отсутствуют у риса, сорго, кукурузы и содержатся в семенах разных видов пше-
ницы, эгилопса, овса, ячменя, ржи и тритикале [6]. Обнаружены у всех диплоидных видов пше-
ницы, но не идентифицированы у тетраплоидных (вероятно, вследствие утраты в процессе эво-
люции). Гексаплоидные пшеницы получили функционально активные аллели, контролирующие 
эти белки, от Aegilops tauschii Coss. – донора генома D.

Цель работы – изучение аллельного состава генов Pina-D1 и Pinb-D1 у сортов мягкой яровой 
пшеницы, районированных на территории Республики Беларусь, с помощью аллель-специфиче-
ских маркеров. 

Материалы и методы исследования. Материалом исследования служили 27 сортов мягкой 
яровой пшеницы, внесенные в Государственный реестр сортов Республики Беларусь на 2019 г. 
ДНК выделяли из 10 индивидуальных растений 5–7-дневных проростков пшеницы для каждого 
сорта согласно методике, описанной J. Plaschke [7]. Изучение аллелей Pina-D1a и Pina-D1b в со-
ртах яровой пшеницы проводили с помощью STS маркеров: Pina-STS1 (Pin-F1a/Pina-R1a/ 
Pina-R2a), Pina-STS2 (Pin-F1a/Pina-R1a/Pina-R2b), Pina-STS3 (Pin-F1a/Pina-R1b/Pina-R2a), Pina-STS4 
(Pin-F1a/Pina-R1b/Pina-R2b) [8]. Для идентификации аллелей Pinb-D1a, Pinb-D1b, Pinb-D1c, Pinb-D1d 
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использовали локус-специфические и аллель-специфические SNP маркеры согласно методу, раз-
работанному X-Q. Huang и A. Blure-Babel [8]. Полученные фрагменты амплификации анализиро-
вали в 2 %-ном агарозном геле в трис-боратном буфере. Гели документировали с помощью фото-
графирования после окрашивания этидиум бромидом. В качестве маркера молекулярного веса 
использовали GeneRulertm 100bp DNA Ladder (Thermo Scientific).

Результаты и их обсуждение. Изучение аллельного состава гена Pina-D1 в сортах яровой 
пшеницы проводили с помощью кодоминантных маркеров: Pina-STS1, Pina-STS2, Pina-STS3, Pi-
na-STS4. В результате реакции амплификации синтезировались фрагменты длиной 922 п. н. (Pi-
na-STS1), 1033 п. н. (Pina-STS2), 922 п. н. (Pina-STS3) и 1033 п. н. (Pina-STS4), указывающие на 
присутствие у всех изученных сортов пшеницы аллеля Pina-D1а (таблица). 

Идентификация аллелей генов пуроиндолинов Pina-D1 и Pinb-D1 в сортах мягкой яровой пшеницы,  
внесенных в Государственный реестр сортов Республики Беларусь в 2019 г.

Identification of gene alleles of Pina-D1 and Pinb-D1 puroindolines in varieties of spring wheat, registered  
in the State Register of Varieties of the Republic of Belarus in 2019

Название сорта
Variety name

Происхождение
Genesis

Pina-D1 Pinb-D1
аллель 

Pina-D1а
аллель

Pina-D1b
аллель

Pinb-D1а
аллель

Pinb-D1b
аллель

Pinb-D1c
аллель

Pinb-D1d
Ростань Беларусь + – – – + –
Quattro Германия + – – – + –
Дарья Беларусь + – – + – –
Triso Германия + – – + – –
Рассвет Беларусь + – – – + –
koksa Польша + – – – + –
Тома Беларусь + – – – + –
Korynta Польша + – + + + –
Сабина Беларусь + – + – – –
Василиса Беларусь + – – – + –
Venera Сербия + – – + – –
Ласка Беларусь + – – + – –
Любава Беларусь + – – + – –
Verbena Польша + – + + + –
Сударыня Беларусь + – – – + –
Septima Чехия + – – + – –
Canuck Франция + – – – + –
kvintus Германия + – – – + –
Mandaryna Польша + – – – + –
Славянка Беларусь, Россия + – – + – –
Монета Беларусь + – – – + –
Sorbas Германия + – – + – –
Мадонна Беларусь + – + – – –
Награда Беларусь + – – – + –
Serenada Польша + – – – + –
Ладья Беларусь, Россия + – – – + –
Эврика Беларусь + – – – – +

Идентификацию аллельных вариантов Pinb-D1a, Pinb-D1b, Pinb-D1c, Pinb-D1d гена Pinb-D1 
проводили с помощю локус- и аллель-специфических SNP маркеров [8]. Для изучения аллеля 
Pinb-D1b использовали две комбинации праймеров: Pinb-F1/Pinb-R1/Pinb-D1b-R1a и Pinb-F1/
Pinb-R1/Pinb-D1b-F1a. В результате ПЦР с Pinb-F1/Pinb-R1/Pinb-D1b-R1a у мягкозерных сорто-
образцов пшеницы (аллель Pinb-D1а) синтезировался фрагмент амплификации длиной 423 п. н., 
а у твердозерных сортообразцов пшеницы (аллель Pinb-D1b) – 226 п. н. (232 п. н. для Pinb-F1/
Pinb-R1/Pinb-D1b-F1a). Фрагмент амплификации, характерный для мутантного аллеля Pinb-D1b, 
длиной 226 п. н. (232 п. н.) присутствовал у сортов яровой пшеницы: Дарья, Ласка, Любава (Бе-
ларусь), Славянка (Беларусь, Россия), Triso, Sorbas (Германия), korynta, Verbena (Польша), Venera 
(Сербия), Septima (Чехия) (таблица, рисунок).

Анализ сортов яровой пшеницы на присутствие аллеля Pinb-D1с проводили с комбинацией 
праймеров: Pinb-F1/Pinb-R1/Pinb-D1с-R1a и Pinb-F1/Pinb-R1/Pinb-D1с-R1b. В результате ПЦР  
с Pinb-F1/Pinb-R1/Pinb-D1c-R1b у мягкозерных сортообразцов пшеницы синтезировался фраг-
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мент амплификации длиной 269 п. н., у твердозерных сортов пшеницы (аллель Pinb-D1с) – 423 п. н. 
Фрагмент амплификации, характерный для мутантного аллеля Pinb-D1с, длиной 423 п. н. (269 п. н.) 
присутствовал у сортов яровой пшеницы: Ростань, Рассвет, Тома, Василиса, Монета, Награда, 
Сударыня (Беларусь), Ладья (Беларусь, Россия), Quattro, kvintus (Германия), koksa, Mandaryna, 
Serenada, korynta, Verbena (Польша) и Canuck (Франция). Сорта korynta и Verbena (Польша) ока-
зались гетерогенными и представлены смесью мягкозерных и твердозерных растений с аллеля-
ми: Pinb-D1а, Pinb-D1b и Pinb-D1с. 

Изучение аллеля Pinb-D1d проводили с помощью сочетания локус- и аллель-специфических 
праймеров: Pinb-F1/Pinb-R1/Pinb-D1d-F1b и Pinb-F1/Pinb-R1/Pinb-D1d-F1a. В результате ПЦР  
у мягкозерных сортообразцов пшеницы амплифицировался фрагмент длиной 423 п. н. (236 п. н. 
с комбинацией праймеров Pinb-F1/Pinb-R1/Pinb-D1d-F1a), а у твердозерных сортообразцов пше-
ницы, носителей аллеля Pinb-D1d, – 237 п. н. (423 п. н.) Фрагменты амплификации, характерные 
для мутантного аллеля Pinb-D1d, присутствовали у сорта пшеницы Эврика (Беларусь).

В результате проведенного ПЦР анализа локусов Pina-D1 и Pinb-D1 мягкозерными (одновре-
менно присутствуют аллели Pina-D1а и Pinb-D1а) оказались сорта пшеницы: Мадонна и Сабина 
(Беларусь). 

Наиболее часто встречающимися генотипами среди изученных нами сортов пшеницы были 
Pina-D1а/Pinb-D1b и Pina-D1а/Pinb-D1c. В основном это сорта белорусской, польской и немецкой 
селекции. Так, из 27 изученных сортов 14 являлись носителями аллеля Pinb-D1c, а 8 – аллеля 
Pinb-D1b. Аллель твердозерности Pinа-D1b не выявлен у исследованных нами сортов пшеницы.

В [9] проанализировано 267 сортов и селекционных линий из Китая, CIMMyT (Междуна-
родный центр улучшения кукурузы и пшеницы), России и Украины на присутствие аллелей ге-
нов пуроиндолинов Pina-D1 и Pinb-D1. В результате показано, что наибольший процент мягко-
зерных сортов с генотипом Pina-D1а/Pinb-D1а были китайской селекции. По мнению авторов, 
высокая частота встречаемости мягкозерной пшеницы китайского происхождения – результат 
того, что селекция на улучшение хлебопекарных качеств до 1990-х годов не велась. Китайская 
мягкая пшеница характеризовалась также высокой частотой встречаемости аллеля Pinb-D1b  
и присутствием редких генотипов Pina-D1l/Pinb-D1а, Pina-D1n/Pinb-D1а, Pina-D1r/Pinb-D1а, Pi-
na-D1s/Pinb-D1а, Pina-D1u/Pinb-D1а, Pina-D1а/Pinb-D1p, Pina-D1а/Pinb-D1q, Pina-D1а/Pinb-D1t, 
Pina-null/Pinb-null, которые не выявлялись в других выборках. В сортах из Украины и России 
чаще встречались аллели Pinb-D1b [9]. Носителями аллеля твердозерности Pina-D1b были в ос-
новном сорта из CIMMyT. У североевропейских сортов наиболее часто представлен мутантный 
аллель Pinb-D1c, в то время как в других выборках он или не выявляется, или встречается с низ-
кой частотой. По данным [10] при изучении генов пуроиндолинов Pina-D1 и Pinb-D1 в сортах из 
Ирана чаще всего присутствует генотип Pina-D1а/Pinb-D1а и реже генотипы Pina-D1b/Pinb-D1а, 
Pina-D1а/Pinb-D1d, Pina-D1b/Pinb-D1d. В сортах пшеницы из Чили наиболее часто встречаются 
генотипы Pina-D1а/Pinb-D1а, Pina-D1b/Pinb-D1а и Pina-D1а/Pinb-D1b.

Результаты разделения методом электрофореза продуктов амплификации в 2 %-ном агарозном геле с праймерами 
Pinb-F1/Pinb-R1/Pinb-D1b-R1a к аллелю Pinb-D1b: М – маркер молекулярного веса (100bp DNA Ladder), сорта яровой 
пшеницы: 1 – Ростань, 2 – Дарья, 3 – Рассвет, 4 – Septima, 5 – Славянка, 6 – Мадонна, 7 – Василиса, 8 – Canuck,  

9 – kvintus, 10 – koksa, 11 – Тома, 12 – Сабина, 13 – Награда, 14 – Sorbas, 15 – Эврика

Results of separation by electrophoresis of amplification products in 2 % agarose gel with primers Pinb-F1/Pinb-R1/Pinb-
D1b-R1a to the Pinb-D1b allele: M – molecular weight marker (100bp DNA Ladder), spring wheat varieties: 1 – Rostan,  
2 – Daria, 3 – Rasvet, 4 – Septima, 5 – Slavyanka, 6 – Madonna, 7 – Vasilisa, 8 – Canuck, 9 – kvintus, 10 – koksa,  

11 – Toma,  12 – Sabina, 13 – Nagrada, 14 – Sorbas, 15 – Eureka
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В [11] изучен физический показатель твердости зерна сортов и линий озимой мягкой пшени-
цы и сопоставлен с данными ПЦР-анализа аллельного состава пуроиндолиновых генов. Уста-
новлено, что у мягкозерных сортов-носителей аллелей Pina-D1а и Pinb-D1а физический показатель 
твердости зерна находился в пределах 20–39 ед., т. е. был типичным для мягкозерных пшениц.  
У сортов с генотипом Pina-D1а/Pinb-D1b диапазон твердозерности зерна составил 51–85 ед.  
У сорта Цыганка с генотипом Pina-D1а/Pinb-D1с показатель твердозерности был 88,9 ед. Авто-
рами показано, что распределение сортов между группами «твердозерные» и «мягкозерные» 
действительно определялось полиморфизмом в локусах, кодирующих пуроиндолины, а широкий 
диапазон показателя твердозерности внутри групп вызвал предположение о наличии минорных 
генов, которые совместным действием «растягивают» диапазон изменчивости в пределах групп 
«мягкозерные» и «твердозерные». Также были выявлены различия по уровню твердозерности 
между сортами, выведенными в различных селекционных центрах Украины. 

По данным [11] при изучении физического показателя твердости зерна у сортов носителей 
аллелей генов пуроиндолинов Pina-D1 и Pinb-D1, показано, что генотипы Pina-null/Pinb-null ха-
рактеризовались очень высокой степенью твердости, соизмеримой с показателем зерна тетра-
плоидной твердой пшеницы. Сорта c генотипом Pina-D1b/Pinb-D1a обладали большим показате-
лем твердости эндосперма, чем сорта с генотипом Pina-D1a/Pinb-D1b.

Сорта мягкой яровой пшеницы с идентифицированными аллелями генов пуроиндолинов 
Pina-D1 и Pinb-D1 могут служить исходным материалом при целенаправленном формировании 
генотипа сорта с заданными значениями твердости и мягкости эндосперма, а также использовать-
ся в качестве положительного контроля при проведении молекулярно-генетических исследований. 

Заключение. В результате проведенного скрининга 27 сортов мягкой яровой пшеницы, вне-
сенных в Государственный реестр сортов Республики Беларусь на 2019 г., показано, что большин-
ство изученных сортов яровой мягкой пшеницы, районированных на территории Республики Бе-
ларусь, относятся к твердозерным, так как в их генотипе выявлены мутантные аллели: Pinb-D1b, 
Pinb-D1c и Pinb-D1d. Исключение составили сорта пшеницы Мадонна и Сабина (Беларусь), кото-
рые оказались носителями аллелей дикого типа Pina-D1а и Pinb-D1а. В сортах яровой пшеницы 
Дарья, Ласка, Любава (Беларусь), Славянка (Беларусь, Россия), Triso, Sorbas (Германия), korynta, 
Verbena (Польша), Venera (Сербия), Septima (Чехия) идентифицирован мутантный аллель Pinb-D1b. 
Носителями аллеля Pinb-D1с являются сорта Ростань, Рассвет, Тома, Василиса, Монета, Награда, 
Сударыня (Беларусь), Ладья (Беларусь, Россия), Quattro, kvintus (Германия), koksa, Mandaryna, 
Serenada, korynta, Verbena (Польша) и Canuck (Франция). Фрагменты амплификации, характерные 
для мутантного аллеля Pinb-D1d, присутствовали у сорта пшеницы Эврика (Беларусь).
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