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ФАКТОРЫ, ВЛИЯЮЩИЕ НА ПРОРАСТАНИЕ ЗЕРНА НА КОРНЮ
У МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ (Triticum aestivum L.), И МЕТОДЫ ИХ ОЦЕНКИ
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Обзор посвящен предуборочному прорастанию зерна (прорастание зерна на корню) у мягкой пше-
ницы (Triticum aestivum L.) ‒ одной из основных проблем, с которой сталкиваются специалисты в
области генетики и селекции зерновых культур. Прорастание зерна на корню приводит к снижению
урожая и экономическим потерям. В настоящей работе описаны приводящие к запуску этого про-
цесса у зерновых культур внутриклеточные факторы, а также факторы окружающей среды, и их вза-
имосвязь. Дана характеристика эффективности и особенностей использования физиолого-биохи-
мических и молекулярно-генетических методов для оценки устойчивости к предуборочному про-
растанию зерна мягкой пшеницы.
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При предуборочном прорастании зерна, или
так называемом прорастании зерна на корню,
происходит произрастание зерна в колосе роди-
тельского растения на поле перед сбором урожая,
которое часто случается за счет воздействия по-
вышенной влажности воздуха и температуры ни-
же нормы на финальных стадиях созревания зла-
ковых, а также неустойчивости сортов к данным
факторам внешней среды. Исследователи полага-
ют, что это может быть связано с экстремальны-
ми и непредсказуемыми изменениями погоды,
вызванными переменой климатических условий
по всему Земному шару [1]. Прорастание зерна на
корню является очень большой проблемой при
выращивании зерновых, которое непосредствен-
но влияет на качество муки, приводя к ухудше-
нию ее хлебопекарных качеств, и соответственно
к большим экономическим потерям [2–7].

ФАКТОРЫ, ВЛИЯЮЩИЕ
НА ПРОРАСТАНИЕ ЗЕРНА НА КОРНЮ
Прорастание зерна контролируется как факто-

рами окружающей среды, так и молекулярно-ге-
нетическими и биохимическими внутриклеточ-
ными факторами, а также их совместным влия-

нием [1, 8]. Само по себе прорастание зерна
является важным этапом жизненного цикла рас-
тения, напротив сохранение состояния покоя
зерна предотвращает всхожесть и тем самым поз-
воляет избежать потерь из-за несвоевременного
прорастания зерна [1, 9]. С одной стороны, состо-
яние покоя зерна регулируется рядом генов, а с
другой, – находится под влиянием определенных
факторов окружающей среды [1]. К числу таких
факторов относятся обильные и продолжитель-
ные дожди, повышенная влажность воздуха, а
также температура ниже нормы, воздействующие
на растения после периода физиологической зре-
лости зерна [6, 10–12] (рис. 1). Засуха и высокая
температура при наливе зерна влияют на проявле-
ние устойчивости к прорастанию зерна на корню
[13]. Среди внутриклеточных факторов, влияющих
на процесс предуборочного прорастания зерна, вы-
деляют следующие: состояние покоя зерна; цвет и
проницаемость оболочки зерна; α-амилазная ак-
тивность; уровень эндогенных гормонов (гибберел-
линов, абсцизовой кислоты, индолуксусной кисло-
ты, этилена, жасмоновой кислоты, брассиностеро-
идов) [2, 8, 14–21] (рис. 2). Было показано, что
абсцизовая кислота (АБК) поддерживает состоя-
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ние покоя в семенах, а гибберелловая кислота
(ГК), наоборот, стимулирует выход из покоя и
прорастание семян [22, 23]. Уровень АБК в зерне
регулируется за счет ее синтеза и катаболизма [1,
8, 24]. Синтез АБК происходит за счет зеаксан-
тинэпоксидазы и 9-цис-эпоксикаратиноиддиок-
сигеназы [8, 19]. Катаболизм АБК в основном яв-
ляется результатом гидроксилирования посред-
ством AБК 8'-гидроксилазы [25]. Намбара с соавт.
сообщили о трех компонентах передачи сигналов
АБК в семенах – это протеинфосфатаза 2Cs,
SNF-1-подобная протеинкиназа и пирабактин-
устойчивые/регуляторные компоненты АБК ре-
цепторов [26]. Катаболизм АБК снижает ее со-
держание в зерне во время набухания и способ-
ствует его прорастанию [24]. В развивающемся
зерне фиксируется большое содержание АБК, ко-
торое снижается при сушке зрелого зерна [27, 28].
Позже Сузуки с соавт. установили, что у пшени-
цы наблюдаются два пика уровня АБК, один че-
рез 25 дней после опыления, а второй через 35–
45 дней [29]. К числу ферментов, участвующих в
метаболизме ГК, относятся такие как энт-кау-
ренсинтаза, энт-кауреноксидаза, оксидаза энт-
кауреновой кислоты, ГК 20-оксидаза, ГК 2-окси-
даза [19]. DELLA-белки в растениях являются
еще одним важным элементом сигнального пути
ГК, которые функционируют как репрессоры ГК
[8]. Создание низкорослых и устойчивых к поле-
ганию сортов пшеницы приводит к появлению
мутации в генах, которые кодируют DELLA-бел-

ки, формируется нечувствительность к ГК и, как
следствие, увеличение периода покоя и повыше-
ние устойчивости к предуборочному прораста-
нию зерна [30]. Другие фитогормоны также
участвуют в регуляции покоя/прорастания зерна
пшеницы [8]. В статье Рамаих с соавт. [31] сооб-
щается о взаимосвязи между индолилуксусной
кислотой, состоянием покоя зерна и предубороч-
ным прорастанием. На настоящий момент влия-
нию таких гормонов как брассиностероиды, эти-
лен, цитокинин, салициловая кислота, ауксины
на регуляцию покоя зерна у зерновых культур по-
священо много исследований, однако до сих пор
до конца не изучены все их механизмы регуляции
у пшеницы [8, 20]. Кроме того, необходимо отме-
тить, что при прорастании зерна пшеницы проис-
ходит повышение содержания активных форм
кислорода в растительных клетках [32–34].

Показано влияние различных генетических
факторов на проявление признака “предубороч-
ное прорастание зерна” [1, 7, 35].

МЕТОДЫ ОЦЕНКИ УСТОЙЧИВОСТИ 
ЗЕРНА К ПРОРАСТАНИЮ

На настоящий момент существует достаточно
большое количество морфологических, физиоло-
го-биохимических и молекулярно-генетических
методов оценки устойчивости к предуборочному
прорастанию зерна у озимой и яровой пшеницы
[1, 7, 8, 36, 37].

Рис. 1. Факторы окружающей среды, влияющие на предуборочное прорастание зерна озимой пшеницы в поле после
периода физиологической зрелости зерна.
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Морфологические методы

Один из методов – оценка комплекса морфо-
физиологических признаков [1, 3, 28], что пред-
полагает изучение архитектоники колоса на
предмет остистости, плотности колоса, степени
раскрытия чешуй колоса, цвета колосковых чешуй,
степени закрытия зерна цветковыми чешуями,
толщины цветковой чешуи, трудности обмолота;
а также оцениваются цвет и проницаемость се-
менной оболочки зерна [2, 38–42].

Известно, что цвет семенной оболочки зерна
является еще одним фактором, коррелирующим с
состоянием покоя зерна и устойчивостью к пред-
уборочному прорастанию у пшеницы [2, 43–46].
Краснозерные сорта пшеницы более устойчивы к
предуборочному прорастанию зерна, чем сорта с
белым цветом зерна [47–49]. По большей части
белозерные сорта пшеницы имеют более высо-
кую скорость набухания и более высокую ско-
рость прорастания, чем сорта пшеницы с зерном
красного цвета [14]. Это может быть вызвано де-
фицитом олигомерных проантоцианидинов у бе-
лозерных сортов, что вызывает быстрое поглоще-
ние воды и их прорастание [2].

Структура воска, как и его количество, являет-
ся важным фактором отталкивания воды в колосе
[50]. В работе Йи с соавт. проведены исследова-
ния по выявлению влияния остистости на устой-
чивость к прорастанию; как предполагают авторы,
безостые сорта обладают большей устойчивостью
к прорастанию, чем остистые, однако этот признак
менее очевиден, чем признак “цвет зерна” [51].

Физиолого-биохимические методы

Оценка устойчивости к данному признаку у
пшеницы может проводиться в два временных
периода: в предуборочный период [52] и в после-
уборочный период [3, 53]. Поскольку сохранение
состояния покоя зерна считается основным фак-
тором, определяющим устойчивость пшеницы к
предуборочному прорастанию [54, 55], наиболее
распространенным методом оценки устойчиво-
сти зерновых является прямой провокационный
способ оценки зерна [1, 52]. В научных работах
провокационный прямой способ оценки в основ-
ном используется наряду с другими способами
оценки устойчивости к предуборочному прорас-
танию зерна [1, 3].

На настоящий момент существуют две вариа-
ции проведения данного метода:

1) провокация прорастания зерна в колосьях
во влажной камере [3, 56];

2) провокация прорастания зерна в чашках
Петри [38, 52, 53, 56, 57].

Результатом двух вариаций прямого провока-
ционного метода является определение индекса

прорастания (ИП), с использованием формулы,
описанной в работе Валкера–Симмонса [58].

ИП =  где n1, n2, …,

n7 – число проросших зерен за первые, вторые и
последующие сутки; N – общее число зерен, про-
росших за семь дней эксперимента; D – общее
число дней испытания; 7, 6, …, 1 – заданные циф-
ры к зернам, которые проросли в первый, второй
и последующие дни проведения эксперимента.
Максимальный ИП = 1.0 [56, 58].

Ряд исследователей [59, 60] считают, что оцен-
ка прорастания зерна в целых колосьях является
более точной в определении общей устойчивости
к предуборочному прорастанию по сравнению с
провокацией зерна в чашках Петри, поскольку
оценка проводится в условиях близких к есте-
ственным. Из особенностей применения прямо-
го провокационного способа с использованием
колоса необходимо учитывать климатические
условия. Во влажные годы, в том числе и при ин-
тенсивно выпадающих осадках в послеубороч-
ный период, желательно проводить оценку после
перестоя на корню в течение 3–4 недель. Если
осадки во второй половине вегетации выпадают
неравномерно, а также в засушливые годы ис-
пользование метода перестоя на корню можно за-
менить методом проращивания колосьев во
влажной камере. Этот метод используется для
определения устойчивости к послеуборочному
прорастанию зерна и в сухие годы [38].

Физиологическим способом определения устой-
чивости к предуборочному прорастанию зерна у
зерновых можно считать определение проницае-
мости оболочки зерна. Определить проницае-
мость оболочки зерна можно несколькими спо-

1 2 3 4 77 6 5 4 ... 1 ,n n n n n
DN

+ + + + +

Рис. 2. Внутриклеточные и генетические факторы,
влияющие на предуборочное прорастание зерна ози-
мой пшеницы в поле после периода физиологиче-
ской зрелости зерна.
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собами, при использовании трифенилтетразолия
хлорида [42] и раствора NaOH [40].

Наиболее распространенным технологическим
методом определения устойчивости к предубороч-
ному прорастанию у злаков является определение
числа падения (ЧП), данный способ признан
Американской ассоциацией химиков-зернови-
ков (American Association of Cereal Chemists,
AACC, Method 56 – 81.03) [6, 38, 61]. Для детекции
используется специальное оборудование ‒ при-
бор для определения числа падения (ПЧП) с при-
менением методики Хагберга [62] или Пертена
[57, 63]. Измерение ЧП позволяет оценить уровень
амилазной активности в зерне, при этом величи-
на ЧП имеет обратно пропорциональную криво-
линейную связь с активностью α-амилазы [64].
Следует отметить, что метод определения числа
падения требует наличия дорогостоящего обору-
дования; исследователи полагают [63], что его
можно заменить как провокационным прямым
методом оценки, описанным ранее, так и методом
определения уровня α-амилазной активности. В
работе [65] была выявлена достоверная корреля-
ция (r = –0.56) между методом проращивания зе-
рен и методом определения ЧП.

Изучение содержания и активности α-амилазы
“позднего созревания” (late maturity α-amylase,
LMA) является относительно новой областью ис-
следований и связано с несвоевременным синтезом
α-амилазы на средних стадиях развития зерна, ге-
нетическими дефектами, которые приводят к
уменьшению ЧП и ухудшению качества зерна [41,
61, 66]; мука, полученная из такого зерна, имеет
невысокую загущающую способность и считается
непригодной для выпечки хлебобулочных изде-
лий [67]. Кроме того, такая мука имеет не только
плохую текстуру, но и происходит ее чрезмерное
окрашивание во время выпечки [66]. Для α-ами-
лазы были выявлены три изофермента (α-амила-
за-1; α-амилаза-2; α-амилаза-3), которые влияют
на предуборочное прорастание зерна [2, 68]. В ра-
боте Жанга и Ли указывается, что α-амилаза пше-
ницы состоит из четырех подсемейств, обознача-
емых amy1, amy2, amy3 и amy4 [69]. Изоферменты
α-амилазы контролируются семействами генов
a-Amy1 и α-Amy2, расположенными в хромосомах
6-й и 7-й гомеологических групп соответственно
[70–72]. При оценке относительных профилей
экспрессии генов было показано, что пик α-Amy2
приходится на начальные стадии развития зерна,
а уровень a-Amy1 повышается при созревании
зерна. Кроме того, авторы отмечают, что относи-
тельная экспрессия гена a-Amy1 была выше у сортов
неустойчивых к предуборочному прорастанию
зерна по сравнению с устойчивыми по данному
признаку сортами [72]. Механизм действия α-ами-
лазы заключается в расщеплении альфа 1–4 гли-
козидных связей повторяющихся глюкозных еди-
ниц крахмала, тем самым данный фермент разби-

вает молекулу крахмала на более мелкие единицы
[35, 73]. Экспрессия α-амилазы строго контроли-
руется фитогормонами – АБК и ГК [1, 69].

Для измерения α-амилазной активности в зерне
на настоящий момент применяются различные
методики [74, 75]. В последние годы очень часто
исследователями используется метод Цералпха
(Ceralpha method, AACC Method 22-02.01), кото-
рый применяется для измерения активности
α-амилазы из неочищенных экстрактов цельно-
молотых семян [76, 77]. В ходе этой процедуры в
качестве субстрата используются определенный
олигосахарид – блокированный п-нитрофенил-
мальтогептаозид (BPNPG7) и избыточный уро-
вень термостабильной α-глюкозидазы. П-нитро-
фенилмальтогептаозид за счет эндоактивации
α-амилазы, а затем α-глюкозидазы расщепляется
до глюкозы и свободного п-нитрофенола. Далее
реакция останавливается добавлением слабоще-
лочного раствора и измеряется оптическая плот-
ность при 400 нм, активность α-амилазы при
этом измеряется в единицах цералпха. Одна еди-
ница цералпха определяется как количество фер-
мента, необходимого для образования одного
микромоля п-нитрофенола из BPNPG7 за одну
минуту при условии наличия избытка термоста-
бильной α-глюкозидазы [78]. Необходимо отме-
тить, что метод Цералпха имеет ряд ограничений.
Процедура требует определенного, одинакового
для всех образцов, времени инкубации с BPNPG7
– 20 мин, и поскольку п-нитрофенол нестабилен,
измерение показателя на спектрофотометре
должно быть проведено в течение последующих
двух часов. При большом количестве α-амилаз
п-нитрофенол становится сильно концентриро-
ванным, тогда его необходимо перед измерением
разбавлять, при его малой концентрации также
существует вероятность большой погрешности
измерения [35].

Помимо метода Цералпха существует колори-
метрическая методика определения α-амилазной
активности с использованием таблеток Пхадедас
(Phadedas tablets), субстрат которых представляет
собой нерастворимый в воде сшитый полимер
крахмала, несущий в себе синий краситель. Данный
субстрат гидролизуется α-амилазой с образова-
нием водорастворимых синих фрагментов и из-
меряется оптическая плотность раствора [75, 79–81].
Другими способами оценки α-амилазной активно-
сти в образцах зерновых является использование
приборов амилографа и миксолаба [74, 82–84], а
также применение крахмально-йодометрическо-
го метода [75, 77].

Молекулярно-генетические методы
К числу современных методов исследования

устойчивости к предуборочному прорастанию зер-
на относятся молекулярно-генетические методы
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исследования [1, 7, 35, 85–89], которые базиру-
ются, во-первых, на идентификации генов и ге-
нетических локусов, контролирующих данный
признак, и, во-вторых, на подбор маркеров к
этим генам и локусам для дальнейшего их исполь-
зования в маркер-ориентированной селекции.

Идентификация генетических локусов, определя-
ющих устойчивость к предуборочному прорастанию
зерна. Известно, что отдельные локусы, которые
контролируют количественный признак, называ-
ются полигенами или локусами количественных
признаков QTL (quantitative trait loci) [90]. В по-
следние годы для обнаружения и подтверждения
QTL и генов к различным признакам, характери-
зующим предуборочное прорастание зерна, про-
водятся полногеномные ассоциативные исследо-
вания (Genome-wide association studies, GWAS)
[43]. QTL, отвечающие за период покоя и пред-
уборочное прорастание зерна, были обнаружены
почти на всех хромосомах (1A, 1B, 2A, 2B, 2D, 3A,
3B, 3D, 4A, 4B, 5B, 5D, 6A, 6B, 6D, 7A, 7B и 7D)
[2]. В одной из работ сообщается, что насчитыва-
ется порядка 250 QTL, которые связаны с пред-
уборочным прорастанием у пшеницы (Triticum
aestivum L.) [88]. В настоящий момент требуются
уточнение количества и участков локализации
QTL на хромосомах, а также более детальный
анализ структуры, функции и механизмов регуля-
ции генов, входящих в состав генетических локу-
сов, определяющих устойчивость к предубороч-
ному прорастанию зерна [2, 5, 35]. В то же время
следует отметить, что главный QTL, обозначен-
ный как Qphs.ocs.1, Phs, Phs1 или Phs-A1, локали-
зован на хромосоме 4А и контролирует порядка
40% фенотипических вариаций устойчивости к
предуборочному прорастанию зерна (pre-harvest
sprouting – PHS) у пшеницы [91–93]. Впослед-
ствии методом позиционного клонирования в дан-
ном локусе был выделен ген-кандидат ‒TaMKK3-A
(митоген-активированная протеинкиназа 3), влия-
ние которого на продолжительность покоя зерна
было подтверждено на популяции от скрещива-
ния линий, различающихся по наличию указан-
ного гена и устойчивости к прорастанию зерна на
корню [5, 94].

Несколько локусов, контролирующих состоя-
ние покоя зерна, было выявлено на длинном пле-
че третьей гомеологичной группы хромосом. Так,
на хромосоме 3DL с использованием Aegilops taus-
chii–Triticum aestivum замещенных линий выявлено
три локуса, контролирующих состояние покоя зер-
на (dormancy), QDor.3D.1, QDor.3D.2 и QDor.3D.3
[53]. Ранее Кулвал с соавт. установили, что два
стабильных и важных QTL находятся в непосред-
ственной близости от генов, участвующих в контро-
ле состояния покоя, на хромосомах 3BL и 3DL, а
третий QTL – на хромосоме 3B, в непосредствен-
ной близости от генов красной окраски зерна, ко-

торая, как известно, способствует устойчивости к
прорастанию зерна на корню [60].

Влияние генов, локализованных на длинном
плече третьей гомеологичной группы хромосом, на
состояние покоя зерна и его прорастание также
подтверждено и другими исследованиями. Так,
например, ген Viviparous-1 (Vp-1) является одним
из важных регуляторов позднего эмбриогенеза у
мягкой пшеницы. Транскрипционный фактор
Vp-1 функционирует как активатор для генов,
участвующих в созревании зерна, а также подав-
ляет транскрипцию генов, необходимых для про-
растания зерна и выхода из состояния покоя, в
частности α-амилазы [95–97]. Три гомеологич-
ных гена Vp-1 пшеницы (Vp-1A, Vp-1B, Vp-1D)
расположены на длинном плече хромосом 3A, 3B
и 3D соответственно. Для каждого гена иденти-
фицировано несколько аллельных вариантов [2,
16, 98, 99]. Показано, что аллели Vp-1Ab и Vp-1Ad
распределены в генотипах пшеницы, имеющих
более “глубокий” период покоя семян, индекс
прорастания которых был равен 0.19–0.26, и
имевших повышенную устойчивость к предубо-
рочному прорастанию зерна [99]. Напротив, у ал-
лельного варианта Vp-1Ba наблюдались слабый
период покоя семян и восприимчивость к пред-
уборочному прорастанию зерна [98]. Также было
обнаружено, что гены Vp-1 регулируются через
некоторые другие гены, которые принимают уча-
стие в созревании зародышей зерна, покое зерна
и его прорастании [2]. Регуляторный элемент –
ABRE (abscisic acid responsive element), чувствитель-
ный к дегидратации элемент-связывающий фак-
тор – DREB (dehydration responsive element binding
protein), гомолог вирусного онкогена миелобласто-
за птиц v-myb – MYB (v-myb avian myeloblastosis viral
oncogene homolog), гиббереллин-отвечающий эле-
мент – GARE (gibberellin responding element) и четы-
ре элемента в промоторных последовательностях
Vp-1B вовлечены в регуляцию как состояния по-
коя зерна, так и его прорастания [2, 100].

Показано, что для более устойчивых на корню
краснозерных сортов мягкой пшеницы, по срав-
нению с белозерными сортами, характерно при-
сутствие доминантных аллелей генов R [101, 102],
которые локализованы на длинном плече третьей
группы гомеологичных хромосом, на расстоянии
30 сМ от Vp-1 локуса [1, 102, 103]. В недавнем ис-
следовании Мареса и Хими было установлено,
что ген R, контролирующий цвет в гене Tamyb10-A1b
у красной пшеницы, является транскрипцион-
ным фактором Tamyb10 [104]. Мутация Tamyb10-A1
приводит к появлению белой оболочки зерна и
снижению периода покоя, выходом из состояния
покоя во время созревания зерна. Транскрипци-
онные факторы Myb-типа – Tamyb10-1 – контро-
лируют биосинтез антоцианов и красный пигмент
зерна пшеницы посредством активации струк-
турных генов, которые кодируют халконсинтазу,
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Таблица 1. Характеристика маркеров к генам, определяющим предуборочное прорастание зерна у пшеницы

* Верификация маркера [119–121].
** Верификация маркера [122].

Признак Ген/QTL/(хромосома) Тип
маркера Маркер Ссылка

Состояние покоя;
устойчивость 
к предуборочному 
прорастанию зерна

Vp-1Bb, Vp-1Bc (3BL) STS Vp1B3 (Vp-1B3F/R)*  [110]

TaVp-1A (3A), TaVp-1D 
(3D)

STS Vp1A3  [111]

/QTL/(4A) SSR Wmc513, wmc048, gwm397, gwm269, 
barc170, wmc468, gwm258, wmc161, 
wmc262
Gwm610, wmc048, gwm397, gwm269, 
barc170, wmc468, wmc258, wmc161, 
barc347, wmc262

 [91]
 

[92]

/QPhs.dpivic.4A.1, 
QPhs.dpivic.4A.2/(4A)

SSR Xgwm937, Xgwm894  [93]

/QTL/(4A) SSR Xbarc170, Xgwm397  [112]

/QTL/(4A) SSR Xhbe03, Xgwm637, Xgwm397  [92]
 [113]

/QTL/(4A) STMS Xwmc468
Wmc104

 [113]
 [114]

/QTL/(3A) SSR Xgwm155  [114]

Устойчивость 
к предуборочному 
прорастанию зерна

TaPHS1(3A) SNP TaPHS1-SNP1**  [115]

TaSdr-A1(2A) CAPS Sdr2A  [116]

/QDor.3D.1, QDor.3D.2, 
QDor.3D.3/(3DL)

SSR Xgpw5094, xcfd152, xcfd223, xgwm383b  [53]

KASP A007500, A009175, A009353, A009352, 
A009177, A009711, A009180, A009715, 
A009725, A009716

/QTL/(3B, 4A, 7B, 7D) KASP Kasp3B_wsnp_Ku_rep_c72700_72370664,
Kasp3B_RAC875_rep_c116515_181,
Kasp3B_BobWhite_rep_c64944_264,
Kasp3B_wsnp_Ex_c16378_24870688,
Kasp3B_RAC875_c530_354,
Kasp4A_BS00072025_51,
Kasp4A_Kukri_c12563_52,
Kasp4A_RAC875_c21369_425,
Kasp4A_wsnp_Ex_c16175_24619793,
Kasp7B_wsnp_Ex_c908_1754208,
Kasp7B_RFL_Contig124_558,
Kasp7B_RAC875_c1638_165,
Kasp7B_wsnp_Ex_rep_c69639_68590556,
Kasp7B_Ku_c32389_1009,
Kasp7D_Excalibur_c22419_460,
Kasp7D_RAC875_c1829_321,
Kasp7D_Kukri_c32845_116,
Kasp7D_wsnp_CAP8_rep_c9647_4198594

 [86]

Vp-1B(3BL) SSR Vp1-b2  [117]

Состояние покоя Tamyb10-D1(3D) STS Tamyb10D  [118]
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халконизомеразу, флаванон-3-гидроксилазу, ди-
гидрофлаванол-4-редуктазу, участвующие в био-
синтезе флавоноидов [8].

Отмечено, что температура во время развития
и созревания семян сильно влияет на период по-
коя семян у пшеницы (Triticum aestivum L.), при
этом более низкие температуры приводят к более
высокому уровню покоя семян. Клонированы и
охарактеризованы гены пшеницы, участвующие
в этом процессе, гомологи MFT (MOTHER OF
FT AND TFL1), входящие в состав локуса коли-
чественного признака пшеницы (Qphs.pseru-3AS)
на коротком плече хромосомы 3A [34, 105, 106].

Клонированы гены TaSdr-A1, TaSdr-B1, явля-
ющиеся ортологами гену риса OsSdr, контролиру-
ющему состояние покоя семян. Гены TaSdr-A1 и
TaSdr-B1 локализуются на хромосомах 2А и 2В
соответственно, в районе QTL, вклад которого в
проявление устойчивости к предуборочному про-
растанию зерна оценивается как 6–8% [107, 108].

ДНК-маркеры к генам, влияющим на устойчи-
вость к прорастанию зерна на корню, или к районам
их локализации. Использование молекулярно-ге-
нетических методов для изучения хозяйственно
ценных признаков сопровождается разработкой
ДНК-маркеров, которые могут быть использованы
для генотипирования сортов мягкой пшеницы по
генам, определяющим устойчивость к предубо-
рочному прорастанию зерна, и создания устойчи-
вых к прорастанию сортов методом маркер-ориен-
тированной селекции. Для маркирования генов и
локусов количественных признаков, влияющих
на предуборочное прорастание зерна, использу-
ются следующие маркеры: SNP (single-nucleotide
polymorphism) – однонуклеотидные полиморф-
ные маркеры и разработанные на их основе KASP
(Kompetitive allele-specific PCR) маркеры; SSR
(simple sequence repeats) – маркеры на основе про-
стых повторяющихся последовательностей ДНК
(микросателлитов); STS (sequence tagged site) –
сайт/локус, маркированный нуклеотидной по-
следовательностью; CAPS (cleaved amplified poly-
morphic sequences) – амплифицированные после-
довательности ДНК после обработки рестрикта-
зой [53, 86, 91–94, 106, 108–122] (табл. 1).

Так, для маркирования QTL (QDor.3D.1,
QDor.3D.2 и QDor.3D.3) у растений популяции F2
от скрещивания мягкой пшеницы с Aegilops taus-
chii–Triticum aestivum замещенной линией были
использованы 4 SSR-маркера и 10 маркеров
KASP [53]. QTL на хромосоме 4AL, влияющий
как на длительный период покоя семян, так и на
повышенную устойчивость к предуборочному
прорастанию, эффективно маркируется фланки-
рующими SSR-маркерами (Xbarc170 и Xgwm397)
[112]. Для определения устойчивости к предубо-
рочному прорастанию зерна у различных сортов и
анализа аллельных вариаций по гену Vp-1 были

использованы STS-маркеры Vp1B3 и MST101,
SSR-маркеры Vp1-b2, Xgwm937, Xgwm894 и
Xgwm155, Xgwm397, STMS-маркеры Xwmc468 и
wmc104 [2, 94, 110, 113, 114, 117, 119, 123–125]. Ванг
с соавт. разработали маркер STS Tamyb10D для
гена Tamyb10-D1, который может быть использо-
ван для оценки состояния покоя у генотипов мяг-
кой пшеницы [118].

Десять лет назад практическое применение
молекулярных маркеров для создания коммерче-
ских сортов пшеницы имело ограниченный ха-
рактер [126]. Необходимо учитывать, что из-за
большого количества QTL и генетической измен-
чивости структуры сортов, используемых в селек-
ционных центрах из различных агроэкологиче-
ских районов, разработанные маркеры к генам,
определяющим устойчивость к прорастанию на
корню, часто полезны только для тех сортов, ко-
торые использовались для подбора и разработки
маркеров. Помимо этого при выявлении различий
по устойчивости к предуборочному прорастанию
зерна у сортов пшеницы в полевых условиях необ-
ходимо учитывать климатический прогноз. Так, за-
суха при наливе зерновых увеличивает период по-
коя, поэтому для выявления корректных генети-
ческих различий на предмет устойчивости к
предуборочному прорастанию необходимо избе-
гать засухи в этот период [13].

Следует отметить, что без применения ком-
плекса современных методов оценки фенотипа и
генотипа у сельскохозяйственных культур невоз-
можно проводить высокопроизводительный от-
бор сортов по заданным хозяйственно ценным
признакам. Как отмечено выше, прорастание
зерна на корню может приводить к снижению
урожая и экономическим потерям. Обзор литера-
турных данных указывает на то, что в настоящий
момент есть физиолого-биохимические и генети-
ческие подходы, которые требуют дальнейшего
совершенствования с целью создания эффектив-
ных инструментов отбора сортов зерновых куль-
тур, устойчивых к предуборочному прорастанию
зерна.

Исследование выполнено за счет гранта Рос-
сийского научного фонда (проект № 21-76-
30003).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Pre-Harvest Sprouting in Soft Winter Wheat (Triticum aestivum L.) 
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The review is devoted to pre-harvest sprouting (PHS) in soft winter wheat (Triticum aestivum L.) as one of the
main problems faced by specialists in the field of genetics and selection of grain crops. Pre-harvest sprouting
leads to a decrease in yields and economic losses. In the present work the internal and external factors which
influence PHS grain crops as well as their interrelation, has been described. The characteristic for efficiency
and featuresthe use of physiology-biochemical and molecular genetic methods to evaluate the pre-harvest
sprouting resistance of soft wheat grain are given.
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