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Пшениця є однією з основних продовольчих культур світу, яка вирощується
на більш ніж 17 % орних земель і споживається приблизно однією третиною
населення планети. Зерно цієї культури добре зберігається і відносно легко
переробляється на харчові та кормові продукти, забезпечує понад 20 % від
загальної калорійності раціону людини, тому поліпшення якості зерна пше-
ниці має глобальне значення. В огляді літератури представлено сучасний
стан досліджень якості зерна пшениці та прогрес, який відбувся останніми
десятиріччями в галузі вивчення основних її показників, а також методів ге-
нетичного поліпшення цієї ознаки. Детально розглянуто основні морфоло-
гічні, технологічні та фізико-хімічні характеристики якості зерна пшениці.
Представлено сучасні дані про гени та ключові ферменти біосинтезу основ-
них білків зерна пшениці, зокрема глютенових та неглютенових, їх склад,
структуру та функції, а також роль у хлібопекарських властивостях борошна.
Наведено інформацію про генетику запасних білків, експресію генів і поши-
реність їх алелів. Проаналізовано можливості підвищення вмісту білка в зерні
пшениці як одного зі стратегічних завдань сучасної селекції. Висвітлено роль
крохмалю та твердості зерна у визначенні технологічних і хлібопекарських
властивостей борошна. Приділено увагу генетичному контролю ознак якості
та впливу чинників навколишнього середовища на цю ознаку. Також розг-
лянуто біотехнологічні підходи, які наразі широко використовуються для
поліпшення якості зерна пшениці. Представлено відомості про сучасні стра-
тегії селекції на якість зерна пшениці. Розглянуто практичні досягнення вче-
них IФРГ НАН України в поліпшенні якості зерна пшениці.
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хімічні характеристики, генетичне поліпшення.

Пшениця є однією з основних продовольчих культур світу та відіграє
провідну роль у харчовому забезпеченні людства [1]. Зараз це найпо-
ширеніша злакова культура з більш ніж 220 млн га посівів щорічно в
широкому діапазоні кліматичних умов і в багатьох географічних ре-
гіонах [2]. Залежно від агрокліматичних умов, щорічно виробляється
понад 750 млн т продукції. Найбільшими світовими виробниками
пшениці є Китай, Iндія, США, Канада, Франція [3]. Україна посідає
дев’яте місце серед найбільших її виробників і шосте місце серед сві-
тових експортерів.
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Натепер культивуються два основних види пшениці: м’яка пше-
ниця (Triticum aestivum ssp. vulgare, AABBDD, 2n = 42), яка займає
приблизно 93 % загальної площі посіву пшениці, і тверда пшениця
(Triticum turgidum ssp. durum, AABB, 2n = 28), яка посідає решту 7 %
[4]. Пшениця має значну перевагу над іншими стратегічними зерно-
вими культурами з погляду глобальної продовольчої безпеки, оскіль-
ки завдяки високій пластичності легко пристосовується до різнома-
нітних умов середовища [5]. На частку зерна пшениці припадає 21 %
загальної калорійності раціону, 20 % білка й 55 % вуглеводів, спожи-
ваних 36 % населення світу [6]. До 2050 р. людство, за прогнозами
ООН, зросте орієнтовно до 10 млрд, у зв’язку з чим збільшиться по-
пит на продукти харчування, тому виробництво пшениці планується
підвищити на 60 % [7].

Глобальне потепління порушує питання не лише про виробничі
потужності та можливість прогодувати людство, а й про поліпшення
якості зерна пшениці, як одного із базисних компонентів харчуван-
ня людини. Тому на селекціонерів сьогодні покладена велика
відповідальність щодо збільшення виробничих потужностей за одно-
часного поліпшення якості, або принаймні збереження високого
рівня якості навіть за мінливих умов вирощування. Якість пшениці є
однією з основних характеристик селекційних програм, а підвищен-
ня вмісту білка в зерні пшениці — важливим пріоритетом генетичних
досліджень [8].

Зерно пшениці містить білки, вуглеводи, вітаміни (групи B, K, E
й A), аскорбінову кислоту, йод, каротин, лужноземельні метали, ма-
кроелементи (K, P, S, Na, Mg, Cu) і мікроелементи (Fe, Zn, Mo, Se),
жири, ферменти й незамінні амінокислоти, харчові волокна; має
відносно низький вміст жирних кислот, добре зберігається і легко пе-
реробляється в харчові та кормові продукти [6]. У ньому є цілий ком-
плекс речовин, які мають підтверджену користь для здоров’я люди-
ни, оскільки знижують ризик раку, серцево-судинних захворювань,
ожиріння, цукрового діабету 2 типу та інших хронічних захворювань
[9]. Пшениця, завдяки цінному хімічному складу зерна та його ви-
нятковим технологічним властивостям, є основною крупою для хар-
чової промисловості в багатьох країнах [10]. Вона використовується
для виготовлення сотень різних продуктів, кожен із яких має певні
вимоги до якості зерна.

Якість зерна — складне та різноманітне поняття, яке переважно
визначається кінцевим продуктом. Немає пшениці поганої чи хоро-
шої якості — є пшениця належної якості для виготовлення певного
продукту, або є пшениця небажаної якості для виготовлення іншого
продукту [11]. Термін «якість пшениці» зазвичай стосується якості
переробки, яка здебільшого залежить від вмісту та характеристик за-
пасних білків зерна й безпосередньо визначає її ринкову ціну і
цінність кінцевого споживання [12]. Переробна придатність пшениці
визначається ознаками якості зерна, включно фізичні властивості,
які впливають на якість його помелу та білковий і крохмальний ком-
плекси, активність амілолітичних ферментів [2]. Оскільки запасні
білки містять деякі компоненти, які можуть спричинити кишкові за-
пальні захворювання або алергію у людини, поняття «якість білка»
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пшениці часто використовується для охоплення сфери обробки та
харчової якості [13].

Запасні білки зерна є основними детермінантами, які впливають
на якість кінцевого використання та виробництво різних продуктів
на основі пшениці [14]. Загалом запасний білок пшениці — глютен
відповідає за визначення реологічних властивостей тіста [15]. Силь-
ний зв’язок між випіканням хліба та вмістом глютену було встанов-
лено за допомогою різних тестів хлібопечення. Поділ глютену на
різні компоненти дав основні ідеї для провідних досліджень у галузі
молекулярної селекції та кращого відбору бажаних ознак для
поліпшення його якості [16]. Найбільше уваги в цьому контексті
приділяється впливу фізико-хімічних властивостей складових глю-
тенінів і гліадинів. Iншим важливим чинником є вплив вмісту й
структури крохмалю, а також співвідношення полярних і неполярних
ліпідів, що також впливає на об’єм хліба [17].

Якість м’якої пшениці залежить від двох груп чинників: еко-
логічних і генетичних. Чинники навколишнього середовища — це
кліматичні умови, якість ґрунту, способи його обробітку, внесення
добрив і зрошення, спосіб запліднення тощо. Генетичні чинники
нині менш вивчені, однак дослідження генетичного контролю й
поліморфізму різних ферментів і неферментних білків відкриває нові
можливості для селекції та добору сортів з оптимальними поживни-
ми показниками. Вкрай важливо зрозуміти, як відбувається і регу-
люється накопичення білка в зерні пшениці та як білкова мережа
глютену сприятливо впливає на унікальні реологічні властивості
різних продуктів, виготовлених із пшениці [18]. Це особливо актуаль-
но сьогодні через збільшений інтерес до білків рослинного поход-
ження для споживання людиною. Проте вивчення взаємозв’язків між
характеристиками зерна пшениці та якістю продукту не може обме-
жуватися лише реологічними властивостями. Якість продукту є ком-
плексною ознакою, оскільки вона охоплює санітарно-гігієнічні, по-
живні, органолептичні та технологічні властивості.

З’ясування складу, функціональних характеристик і механізму
формування якості зерна пшениці є критично важливим для її стало-
го розвитку. Створення нових сортів пшениці з високою якістю зер-
на потребує глибшого розуміння всіх складових, які зумовлюють цю
ознаку [16]. Основні теми, що розглядаються при дослідженнях
якості зерна пшениці — це методології аналізу якісних ознак зерна,
генетичний контроль і вплив навколишнього середовища на ознаки
якості, характеристика генетичних ресурсів для поліпшення якості та
диверсифікація властивостей зерна для нових цілей.

Попередні дослідження здебільшого були зосереджені на оцінці
впливу окремих агрономічних, кліматичних і генетичних чинників на
якість зерна пшениці. Останніми роками селекція за допомогою ши-
рокої гібридизації та відбору потомства з кращими характеристиками
якості зерна перейшла від фенотипування до молекулярно-генетич-
них і геномних підходів для відбору поліпшених характеристик. Щоб
краще зрозуміти регуляцію накопичення корисних поживних речо-
вин, поєднання транскриптомного та метаболомного аналізу викори-
стали для виявлення відмінностей між тканинами зерна пшениці та
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стадіями розвитку [19]. Важливі геномні області та ключові гени-кан-
дидати, які впливають на показники якості зерна, як-от його маса,
вміст глютену, було ідентифіковано за допомогою комбінованого
аналізу QTL з транскриптомним аналізом [20]. Подібним чином про-
теомні дослідження використовувалися для характеристики відмін-
ностей між борошном із різними технологічними властивостями [21]
та визначення впливу умов довкілля на експресію генів, які контро-
люють алергенні білки [22]. Ліпідомні дослідження виявили відмін-
ності в якості борошна та тіста, пов’язані з алельними змінами QTL,
які визначають об’єм хлібного буханця [23]. Iономіка була викорис-
тана для визначення впливу генотипу, середовища та агрономії на
вміст мінеральних мікроелементів у зерні [24]. Зважаючи на це ме-
тою нашого літературного огляду було представити сучасний стан до-
сліджень якості зерна пшениці та прогрес, який відбувся останніми
десятиріччями в галузі вивчення основних її показників, а також ме-
тодів генетичного поліпшення даної ознаки.

Основні показники якості зерна пшениці. Якість зерна визна-
чається низкою характеристик, які можна загалом класифікувати на
морфологічні, технологічні та фізико-хімічні (рисунок). Технологічні
та фізико-хімічні показники, наприклад вміст білка в зерні та число
падіння Хагберга, особливо важливі, оскільки вони відіграють знач-
ну роль у визначенні реологічних властивостей, як-от в’язкість, ела-
стичність і розтяжність тіста.

Морфологічні показники якості зерна. Типове зерно пшениці зав-
довжки від 4 до 8 мм і масою 35—55 мг, складається з перикарпу,
алейронового шару, ендосперму і зародка. Вихід борошна і якість
визначаються співвідношенням цих компонентів. Процес подрібнення
охоплює видалення алейронового шару та перикарпу з утворенням ви-
сівок, а потім видалення зародка для виробництва борошна з чисто-
го ендосперму. Тому вкрай важливо враховувати морфологічні показ-
ники якості, наприклад більший розмір і сферичну форму зерна, щоб
забезпечити ефективний процес помелу. Більші зерна мають меншу
частку висівок і, отже, високий відсоток білка. Розмір зерен також по-
в’язаний із хімічними характеристиками борошна, наприклад вміс-
том білка й активністю гідролітичних ферментів, які впливають на
якість випічки та придатність для кінцевого використання [26].

Технологічні показники якості зерна. Показники якості зерна, такі
як вологість, натура, маса зерна та його твердість, особливо важливі
для харчової промисловості, оскільки визначають потенціал зберіган-
ня, вихід, лежкість і структуру м’якуша хліба. Ці ознаки генетично
регулюються та успадковуються і є фокусом селекційних програм для
їх удосконалення [27]. Вологість є важливим показником якості при
торгівлі зерном, зберіганні, переробці та визначенні класу пшениці
різних сортів. Міжнародна організація стандартизації (ISO) встанов-
лює обмеження вмісту вологи для зерна пшениці в 14,5 %. Вищий
вміст вологи покращує клейковинну мережу та підвищує її сорбційну
здатність [28]. Натура зерна — це маса питомого об’єму пшениці й
часто використовується як показник якості зерна, оскільки може зав-
бачити потенційний вихід борошна. Однак різні чинники, включно
вміст вологи, розмір зерна, його пошкодження, намокання та виси-
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хання, і процес помелу можуть вплинути на цей показник. Вища на-
тура вказує на більший вміст ендосперму, крохмалю, цукрів, білків.
Чим вища натура, тим вища якість пшениці.

Маса зерна є комплексною ознакою, на яку впливають як гене-
тичні, так і чинники навколишнього середовища. Це важливий показ-
ник якості й невід’ємна складова врожайності. Генетика маси зерна
є складною, оскільки це полігенна ознака, що містить багато субком-
понентів, зокрема довжину, ширину, висоту зерна, швидкість його
наливу та розмір перикарпу [29]. Вона показує варіабельність між різ-
ними генотипами, в межах одного генотипу або навіть в межах одно-
го колоса. Це точніший орієнтир виходу борошна, ніж натурна маса,
бо показує ефективність наливу зерна [30].

Твердість зерна є важливим показником якості, який належить
до структури ендосперму та способу його розпаду під час помелу. Ен-
досперм твердої пшениці значно протидіє подрібнювальному впливу
валків млина, зберігає дискретну зернисту форму частинок, що ма-
ють однорідні розміри, і забезпечує утворення сипучого борошна, яке
легко просіюється. Навпаки, м’який ендосперм легко розпадається
на нерегулярні частинки, які дуже відрізняються за розміром [26].
Склоподібність — показник, що визначає твердість ендосперму зер-
на. Вища склоподібність свідчить про кращі хлібопекарські власти-
вості й, відповідно, вищу якість пшениці.

Число падіння Хагберга (ЧПХ) є значущим показником якості
зерна пшениці та інших зернових культур, використовується у світо-
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вій торгівлі зерном. Воно оцінює якість борошна і шкоду, спричине-
ну надмірною активністю -амілази від проростання до збору
врожаю. Цей показник зазвичай визначається шляхом створення су-
спензії борошна та води з відомим співвідношенням, а потім опосе-
редкованим вимірюванням густини суміші. Коротший час падіння
свідчить про вищий ступінь гідролізу крохмалю, що може негативно
вплинути на якість хліба [31]. Високий рівень -амілази пов’язаний
із липким тістом і поганою структурою м’якуша. Фермент гідролізує
довголанцюгові молекули крохмалю на прості цукри — глюкозу та
мальтозу, що відбувається через надлишок опадів до збирання вро-
жаю, і є сигналом до проростання зародка. Зразки пшениці з ЧПХ
>350 с є найкращими, тоді як <250—275 с вважаються пошкоджени-
ми та часто дисконтуються. Партії зерна для оцінки ЧПХ зазвичай
гетерогенні. Наприклад, в дослідженні 425 зразків пшениці, 53 з них
мали ЧПХ <150 с, тоді як 372 >150 с [32]. Удосконалення техно-
логічних показників якості зерна селекційним і генетичним
поліпшенням має важливе значення для підтримання й поліпшення
якості та забезпечення постійного постачання високоякісного зерна
для харчової промисловості.

Фізико-хімічні показники якості зерна. Зерно пшениці містить
85 % вуглеводів (80 % — крохмаль) і 10—15 % білків. Iнші 15 % пред-
ставлені низькомолекулярними цукрами та фруктанами, а також хар-
човими волокнами [33]. Крохмаль складається з двох полімерів глю-
кози, є основним джерелом харчових вуглеводів і відіграє важливу
роль у випіканні хліба. Фізико-хімічні властивості крохмалю, такі як
кристалічність і розподіл гранул за розміром, можуть вплинути на
якість хліба. Частина крохмалю не перетравлюється в тонкому ки-
шечнику й відома як резистентний крохмаль.

Харчові волокна, як-от арабіноксилан, -глюкан, фруктани, ліг-
нін і стійкий крохмаль — це полісахариди клітинної стінки, наявні в
перикарпі пшениці. Вони допомагають запобігти різноманітним за-
хворюванням людини, включно артеріальний тиск, гіпертонія, діабет
2 типу, інсульт, колоректальний рак і рак товстої кишки [33]. Склад
харчових волокон відрізняється у цільнозерновому і білому борошні,
останнє містить переважно арабіноксилан і -глюкан. Ліпіди наявні
в зерні пшениці зазвичай у незначних кількостях (2—4 %), і концен-
труються в зародку. Їх можна розділити на два класи — неполярні та
полярні, обидва з яких наявні в борошні в приблизно однакових
кількостях. Неполярні ліпіди чинять негативний вплив на об’єм хліба,
водночас полярні вважаються корисними для якості хліба. Оскільки
ліпіди є поверхнево-активними сполуками, вони можуть брати участь
у механізмах стабілізації газових бульбашок у тісті, але незрозуміло,
чи їх природа досить конкурентоспроможна при виготовленні тіста
[34].

Вміст білка в зерні (ВБЗ) важливий для якості хліба та макарон-
них виробів і зазвичай становить 7—18 % сухої речовини зерна [35].
ВБЗ залежить від сорту пшениці, умов вирощування культури та на-
явності в ґрунті доступного азоту. ВБЗ є важливим чинником, який
визначає напрями технологічного використання пшениці. Наприк-
лад, пшениці з вмістом білка в зерні від 8 до 10 % використовуються
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лише для виготовлення кондитерських виробів і деяких сортів лок-
шини. Зерно із вмістом білка від 10 до 14 % призначене для виготов-
лення основних сортів хліба й хлібобулочних виробів, тоді як за вміс-
ту білка 15—18 % — відмінна сировина для виробництва сухої
клейковини, що використовується як добавка для поліпшення бо-
рошна з низькими показниками хлібопекарської якості [36]. Кількість
та якість білка має вирішальне значення для виробництва хліба,
оскільки як полімерні білки (глютеніни), так і мономерні білки
(гліадини) сприяють в’язкопружним властивостям тіста. Досліджен-
ня показали, що високий вміст білка покращує якість хліба та мака-
ронних виробів, оскільки це робить тісто зв’язанішим і міцнішим,
здатним утримувати більше вуглекислого газу [34]. Хоча всі компо-
ненти зерна вносять свій вклад у цінність борошна, кількість і якість
протеїну залишаються головними чинниками високої якості хліба.

Проте спроби збільшення ВБЗ призвели до зниження врожайнос-
ті зерна, що є небажаним для селекційних програм. Деяке підвищен-
ня ВБЗ може бути досягнуто збільшенням внесення азотних добрив,
але ця стратегія не тільки вартісна, а й може забруднювати ґрунт і
спричинювати проблеми зі здоров’ям. Незважаючи на прогрес у ро-
зумінні генетичної основи регуляції ВБЗ, було створено не так бага-
то комерційних сортів з бажаним ВБЗ і амінокислотним профілем.
Відхилення від негативної залежності між ВБЗ і врожайністю, також
відоме як відхилення по білку в зерні, було запропоновано як по-
тенційний критерій для одночасного добору врожайності й ВБЗ, пер-
спективність якого показана у гібридної пшениці [37]. Однак
дослідження ВБЗ все ще обмежені, тому виробництво сортів із висо-
ким вмістом білка й балансом урожайності залишається проблемою
для селекціонерів.

Вміст клейковини та її якість — важливий показник хлібопекар-
ських властивостей пшениці. Клейковина — це безперервна білкова
в’язкопружна мережа, яка утворюється, коли пшеничне борошно ме-
ханічно змішується з водою. Ця протеїнова мережа надає пшенично-
му тісту унікальні властивості, які дають змогу переробляти його в
широкий вибір продуктів, таких як хліб, локшина, макаронні виро-
би, тістечка та печиво. Наприклад, при виготовленні хліба клейкови-
на надає тісту його в’язкопружності, що уможливлює захоплення вуг-
лекислого газу, який виділяється дріжджами під час бродіння, тоді як
у виробництві макаронних виробів вона забезпечує необхідну зв’яз-
ність для екструдування тіста та формування виробів бажаної форми
[11]. Високий вміст клейковини забезпечує кращу структуру та елас-
тичність тіста, що впливає на якість готового продукту. Чим більше
її вміст, тим якіснішою вважається пшениця.

На вміст білка й клейковини істотно впливають чинники, які
діють як в період вегетації, збирання, так і в післязбиральний період.
Вміст білка залежить не тільки від погодних умов, агротехніки, а й
від генотипних особливостей та пластичності сорту, а також забезпе-
ченості рослин азотом.

Серед багатьох показників якості зерна пшениці найважливішою
є хлібопекарська якість борошна, або його здатність давати хліб висо-
кого об’єму, з пишним шпаристим м’якушем і відмінними смаковими
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властивостями. Пшеничне тісто має чотири основні характеристики
фізичної якості: еластичність, пружність, розтяжність, в’язкість. Дві
останні мають особливе значення при виготовленні якісного хліба і
залежать головно від вмісту білка в зерні. Для виробників критично
важливе значення має співвідношення між пружністю тіста (Р) і йо-
го розтяжністю (L), сила борошна, індекс еластичності [36]. Iндекс
еластичності (Iе) відображає здатність тіста розтягуватись і поверта-
тись у вихідне положення. Сила борошна (W) — це показник, який
визначає його хлібопекарські властивості, поведінку тіста при замісі,
його в’язкість, пружність, еластичність, водопоглинальну здатність.
На якість випікання впливають водопоглинальна здатність, час утво-
рення тіста і його стійкість.

Гени, які контролюють ці ознаки, були картовані на кількох хро-
мосомах: водопоглинальну здатність — на 1A, 2A, 5A, 2B, 4B, 6B, 4D;
час утворення тіста — на 1A, 1B, 1D, 7D; стійкість тіста — на 1A, 1B,
1D, 5D [38]. Метод седиментації SDS-30 було розроблено спеціально
для аналізу селекційного матеріалу пшениці. Він базується на осад-
женні шроту або борошна в розчині додецилсульфату натрію та ха-
рактеризує потенціал хлібопекарської якості. Iндекс седиментації має
високу корелятивну залежність із «силою» борошна (W) та індексом
еластичності тіста (Iе, %) [36].

Останнім часом інноваційні неруйнівні методи, зокрема гіпер-
спектральне зображення (HSI), привернули увагу дослідників для
вивчення якості зерна пшениці [26]. HSI має надзвичайно високу
пропускну здатність та може бути придатним для широкомасштабно-
го фенотипування в селекції пшениці на якість зерна. На відміну від
традиційних методів візуалізації, HSI дає змогу проводити неруйнів-
ний, точний і швидкий аналіз окремих зерен, може кількісно визна-
чати їх варіації, допомагає відрізнити високоякісне зерно від низько-
якісного. HSI є потужним інструментом для визначення твердості,
вологості, вмісту азоту та білка, числа падіння, вмісту мікроелемен-
тів. Крім того, оцінка вмісту білка на рівні окремих зерен неруйнів-
ним способом уможливлює проведення добору зразків у ранніх по-
коліннях, коли доступна лише невелика кількість зерна й воно
потрібне для посіву наступного покоління.

Основні білки зерна пшениці. Перша та найпростіша класифікація
білків зерна пшениці була запропонована американським біохіміком
Осборном у 1907 р. й побудована на здатності білків розчинятися в
різних розчинах. За нею білки умовно поділяють на 4 типи за їх роз-
чинністю: альбуміни — розчинні у воді; глобуліни — в розчинах солей;
гліадини — в розчинах етанолу; глютеніни — в розчинах лугів. Кож-
на з фракцій — це складна суміш різних білків із переважанням тієї
чи іншої складової [39]. В даний час білки зерна пшениці поділяють
на глютенові (клейковинні), до яких відносять гліадини та глютеніни,
і неглютенові білки, до яких відносять альбуміни й глобуліни [25].

На неглютенові білки — альбуміни й глобуліни — припадає 10—
15 % загальної кількості білків зерна пшениці [39]. Більшість з них
мономерні з молекулярною масою зазвичай нижчою 25 кД, хоча пев-
на частка з них має масу між 60—70 кД. Альбуміни та глобуліни на-
самперед є метаболічними ферментами, що беруть участь у численних
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процесах під час наливу зерна, які включають синтез білка і крохма-
лю, а також енергетичний обмін. Вони істотно впливають на тексту-
ру та властивості м’якуша хліба. Повідомлялося, що неглютенові фер-
ментативні білки, такі як протеази і ксиланази та їх інгібітори також
впливають на хлібопечення [34]. Однак роль неглютенових білків у
хлібопекарських властивостях борошна недостатньо вивчена.

Група білків глютену містить два компоненти — глютеніни й гліа-
дини, які різняться молекулярною масою та вмістом сірки (S) і ста-
новлять 85—90 % загальної кількості білків із співвідношенням май-
же 1 : 1 у м’якої пшениці [39]. Вони багаті на пролін, глутамін,
аспарагін і аргінін, проте мають низьку кількість таких важливих
амінокислот, як триптофан, лізин і метіонін [40]. Гліадини та глю-
теніни є комплексом білків різної молекулярної маси 10—130 кД і за-
звичай знаходяться в крохмалистому ендоспермі [6]. Найважливіши-
ми особливостями цих білків є біохімічна гетерогенність (>500
індивідуальних білків), складні міжмолекулярні та внутрішньомоле-
кулярні взаємодії (ковалентні й нековалентні зв’язки), висока здат-
ність до поглинання води (більше ніж удвічі від їхньої маси в клей-
ковині), здатність формувати когезивну, в’язкоеластичну масу
(гідратовану клейковину) після додавання води, утворювати плівчас-
то-фібрилярну структуру альвеол тіста й утримувати вуглекислий газ
[34]. Всі ці компоненти глютену демонструють величезну варіацію в
пулі зародкової плазми пшениці, що призводить до різних структур
глютену з контрастними властивостями та впливає на фізичні й фізи-
ко-хімічні властивості тіста. Гліадини сприяють в’язкості й розтяж-
ності, тоді як глютеніни забезпечують міцність та еластичність тіста.
На в’язкоеластичні властивості тіста впливають не тільки білки клей-
ковини, а й взаємодія між білковою складовою глютену та додатко-
вими компонентами борошна, такими як крохмаль, полярні ліпіди,
арабіноксилани, структурні й ферментні білки [6].

Клейковинні білки у процесі розвитку зернівки пшениці синте-
зуються за участю гліадин- і глютенінкодувальних локусів під конт-
ролем фактора транскрипції SPA (Storage Protein Activator), члена
родини базової лейцинової застібки (bZIP), який є ключовим акти-
ватором синтезу запасних білків зерна пшениці [41]. Генна мережа,
що регулює біосинтез і накопичення компонентів глютеніну, опосе-
редковується S-аденозилметіоніном (SAM), а його висока концент-
рація свідчить про те, що в розвитку зерна бере участь більше вто-
ринних метаболітів [42].

Тривалий час вважалось, що дисульфідний зв’язок є основою рео-
логічних властивостей клейковини, і що позитивний вплив сірки на
якість пшениці реалізується через опосередкування співвідношення
компонентів клейковини на основі вмісту в них сірки або цистеїну
[12]. Однак в роботі [42] на основі технологій «омікс» та польових
експериментів чітко показано, що сірка не опосередковує співвідно-
шення компонентів глютену. Встановлено, що застосування сірки
посилює накопичення вільного гліцину на початку наливу зерна, а
потім сприяє участі гліцину в біосинтезі глютеніну. Гліцин належить
до родини аспартатової кислоти, і відмінність його вмісту в гліадинах
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(1,75 %) і глютенінах (13,33 %) визначає основну відмінність двох
компонентів глютену. Вищий вміст гліцину більше сприяє біосинте-
зу глютенінів, ніж біосинтезу гліадинів, що призводить до високого
співвідношення глютенін/гліадин [42].

Гліадини — мономерні білки, які становлять приблизно 50 % за-
гального вмісту глютену [43]. Вони поділяються на чотири підгрупи:
багаті на сірку -, -, -гліадини та бідні на сірку -гліадини, які мо-
жуть бути розділені гель-електрофорезом за низького значення рН або
високоефективної рідинної хроматографії [44]. Виявлено близький
зв’язок між - та -гліадинами, тому вони часто називаються гліади-
нами альфа-типу. Структура гліадинів містить N-кінцевий домен з
повторюваними амінокислотними послідовностями, багатими
проліном, глютаміном, фенілаланіном, і С-кінцевий домен. Гліадини
мають непарну кількість залишків цистеїну, відповідають за в’язкість
тіста та негативно впливають на його якість [45].

Глютеніни — це агрегуючі білки з групами цистеїну в кінці та в
середині білкової послідовності. Ці цистеїни забезпечують міжмоле-
кулярні дисульфідні зв’язки, створюючи великий діапазон молеку-
лярної маси. Вони здатні до полімеризації шляхом утворення інтер-
молекулярних -S-S-зв’язків, що формують макромолекулярний
каркас клейковини. Глютеніни контролюють міцність й еластичність
тіста. Вони поділяються на низькомолекулярні (10—70 кД) (НМГ) і
високомолекулярні (80—130 кД) (ВМГ) [6]. Останні далі підрозділя-
ються на x і y типи.

НМГ за послідовністю подібні до -гліадинів, становлять при-
близно третину всього білка насіння та 60 % усіх білків клейковини
[6]. За електрофоретичною рухомістю їх поділяють на три групи: B,
C i D, а залежно від того, з якого амінокислотного залишку почи-
нається N-термінальний сегмент «дозрілого» поліпептиду — НМГ-с
(серин), НМГ-м (метіонін), НМГ-і (ізолейцин) — на підгрупи. Вміст
глютенінів НМГ-с та НМГ-м у зернівці найвищий. Ці два класи спо-
лук дуже подібні за первинною структурою та різняться лише за на-
явністю трьох N-термінальних амінокислот у глютенінів типу НМГ-м.
ВМГ є групою запасних білків, які відкладаються в ендоспермі пше-
ниці під час наливу зерна, і основним чинником, що визначає елас-
тичність глютену. Їх частка від загального білка становить приблиз-
но 5—10 % [6].

У пшениці білки клейковини зшиваються та формують мережі
через швидке утворення білкової матриці [16]. Якість клейковини
вважається найважливішим параметром якості для пшениці, оскільки
протеїн глютену (нерозчинний у воді білковий комплекс) надає пше-
ничному тісту унікальну властивість в’язкопружності [46]. Функціо-
нальні й реологічні властивості тіста залежать від співвідношення
глютенін/гліадин, співвідношення поліпептидів із високим/низьким
вмістом глютеніну, міцності зв’язування гліадинів із глютенінами,
розміру й структури поліпептидів глютеніну [47]. Баланс між гліади-
нами й глютенінами має вирішальне значення для оптимальних рео-
логічних властивостей клейковини та якості хлібопечення. Iндекс
глютену, тобто співвідношення глютеніну до гліадинів, становить
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важливий параметр для вимірювання якості хліба — чим більший
індекс глютену, тим вища якість хліба.

Генетика запасних білків. Гліадини кодуються генами у двох ді-
лянках генома: локуси Gli-1, локалізовані на коротких плечах гомео-
логічної групи хромосом 1, які кодують - й -гліадини, та локуси
Gli-2, локалізовані на коротких плечах гомеологічної групи хромосом 6,
які кодують /-гліадини [48]. У пшениці м’якої локуси Gli-A1, Gli-
B1, Gli-D1 тісно зчеплені з локусами, що містять кластери генів НМГ
[39]. На хромосомах 1A i 1B на відстані близько 20 сМ проксималь-
но від Gli-A1 та Gli-B1 перебувають мінорні локуси Gli-A3 i Gli-B3. З
Gli-A1 тісно зчеплені мінорні локуси Gli-A5 та Gli-A6, а з Gli-B1 —
Gli-B5, різноманітність за якими враховується при ідентифікації
алелів локусів Gli-A1 і Gli-B1 [49]. У групі сортів сильних пшениць за
частотою переважає алель Gli-1A4 — 68 %, при погіршенні якості зер-
на наявність цього алеля значно знижується за одночасного збіль-
шення частки алелів Gli-1A2, Gli-1A3 і Gli-1A. За локусом Gli-1B пе-
реважна більшість сортів сильних пшениць мають тільки один
алель — Gli-1B1, з погіршенням якості домінує алель Gli-1B3. У ло-
кусі Gli-1D у високоякісних пшениць поширені алелі Gli-1D4,
Gli-1D5, Gli-1D7, Gli-1D10, при цьому домінує алель Gli-1D4 — 44,4 %
[36].

ВМГ кодуються генами Glu-1, включно локуси Glu-A1, Glu-B1 і
Glu-D1 на довгому плечі хромосом 1A, 1B і 1D, відповідно [36]. Ко-
жен із них містить два тісно зчеплені гени, що кодують субодиниці
x- та y-типу. Субодиниці у-типу мають більшу молекулярну масу, ніж
субодиниці х-типу. Загалом більшість субодиниць х-типу містять чоти-
ри цистеїни — три на N-кінці й один у С-кінцевому домені [39]. Ти-
пова субодиниця у-типу містить сім цистеїнів — п’ять на N-кінці,
один у центральному повторюваному домені та один у С-кінцевому
домені [50]. У зв’язку з більшою кількістю цистеїнових залишків,
у-субодиниці є цінним джерелом для поліпшення якості тіста [44]. Ло-
куси Glu-1 характеризуються множинним алелізмом: 3 алелі в локусі
Glu-1A, 11 алелей у локусі Glu-1B і 6 алелів у локусі Glu-1D [51].

У процесі формування зернівки найпершими, через 13 діб після
запилення, виявляються субодиниці, що кодуються локусами Glu-D1
i Glu-B1. Субодиниця, що кодується локусом Glu-A1, утворюється
пізніше. Початок формування однакових компонентів у сортів пше-
ниці різний. Через 20 діб після запилення починається стрімке нако-
пичення глютенінів, яке досягає піку на 28—31-шу добу, причому на-
копичення ВМГ, що кодуються локусом Glu-D1, є найбільшим [51].

Саме локуси ВМГ роблять основний внесок у визначення хлібо-
пекарської якості борошна [52]. ВМГ, зокрема кодовані Glu—A1, го-
ловно впливають на збільшення міцності клейковини, розтяжність
тіста, а також сприяють збільшенню в об’ємі готової випічки [11].
Встановлено, що локус Glu-A1 позитивно впливає на коефіцієнт се-
диментації і збільшення вмісту білка [20]. Iз локусом Glu-D1
пов’язані середні й високі показники випічки хліба внаслідок
збільшення еластичності тіста. З теоретичного погляду, гексаплоїдні
сорти пшениці можуть експресувати 6 різних ВМГ: 1Ax, 1Ay, 1Bx,
1By, 1Dx і 1Dy, хоча фактично через мовчання генів, що кодують
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субодиницю Ay, майже всі вони експресують від 3 до 5 ВМГ, за ви-
нятком кількох сортів, у яких активовані усі 6 [53]. З іншого боку,
про експресію субодиниці 1Ay часто повідомляють у диплоїдної та
тетраплоїдної пшениці. Показано, що експресія субодиниці Ay пози-
тивно впливає на вміст білка в зерні, урожайність і якість зерна [54].
Частота експресії 1Dx, 1Dy і 1Bx зазвичай найвища, тоді як субоди-
ниці 1Ax і 1By іноді взагалі не виражені.

НМГ вкрай важливі в детермінації хлібопекарської якості зерна.
Вони кодуються локусами Glu-3 (Glu-A3, Glu-B3, Glu-D3), локалізо-
ваними на гомеологічній групі хромосом 1, і кожен локус має кілька
генних копій [55]. Хоча НМГ також мають виражену дію на власти-
вості тіста, але вони менш вивчені через перекриття з гліадинами при
електрофорезі на SDS-ПААГ. Відомі Gli/Glu локуси за силою їхньо-
го впливу на якість борошна можна поставити в ряд: Glu-1 > Glu-3 >
Gli-1 > Gli-2.

Найповніша та коректно доказова база щодо існування коре-
ляційної залежності між алельним складом локусу Glu-1 і показника-
ми хлібопекарської якості пшениці була отримана в дослідженнях
вчених з Iнституту селекції Великої Британії на чолі з доктором Пей-
ном, у яких було використано серію рекомбінантно-інбредних ліній
від схрещування різних за якістю сортів пшениці. Пейн запропону-
вав умовну шкалу та систему оцінки впливу певних алелів локусу
Glu-1 на якість борошна пшениці, так звану шкалу якості, або «qual-
ity score» [56]. Подібні дослідження були виконані в багатьох інших
лабораторіях світу з використанням різноманітного генетичного ма-
теріалу. Ці дослідження підтвердили, що практично кожен алель ло-
кусу Glu-1 має певний, різної сили, позитивний або негативний
вплив на показники хлібопекарської якості борошна пшениці. Пока-
зано, що вплив алелів локусу Glu-1 кумулятивний. Локус Glu-D1 ко-
дує дві субодиниці високомолекулярних глютенінів, Glu-В1 — одну
або дві субодиниці, Glu-А1 — одну або жодної [6].

Виявлено позитивний вплив на якість випікання хліба алелів,
що кодують субодиниці 1Ax1, 1Ax2*, 1Bx7+1By9, 1Bx14+1By15,
1Bx17+1By18 і 1Dx5+1Dy10 [51]. Внески кожного ВМГ у властивості
тіста були ранжовані в такому порядку: 1Dx5+1Dy10 > 1Bx17+1By18 >
1Ax1+Null [56]. Однак декілька досліджень показали, що всі ВМГ по-
зитивно впливають на якість тіста або хліба і відрізняються лише за
силою, оскільки відсутність ВМГ зі слабкішими ефектами, такими як
1Dx2, 1Dy12, 1Bx20 і 1By20 призвело до нижчої якості переробки бо-
рошна в мутантів пшениці [25].

Загалом локуси Glu-D1 виявили найзначніший вплив на якість
тіста та хлібопекарські властивості борошна порівняно з Glu-B1 і
Glu-A1 [36]. Показано, що як Glu-D1, так і Glu-B1 впливають на
якість тіста самі собою, тоді як ефекти локусів Glu-A1 залежать від
присутності інших субодиниць Glu-1 [56]. Алель Glu-D1d, що кодує
1Dx5 і 1Dy10, має найбільшу оцінку, що відповідає вищим якостям
для приготування хліба, тоді як Glu-A1c, Glu-B1a, Glu-B1d і Glu-D1c
мають найнижчі оцінки, що відповідає поганій хлібопекарській
якості [12].
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Експресія генів запасних білків пшениці. Гени запасних білків
пшениці мають просторово-часову специфічну експресію та
здебільшого функціонують на середній і пізній стадіях розвитку
насіння [57]. Хоча синтез білків регулюється багатьма чинниками,
головним чином це відбувається на рівні транскрипції [57]. У промо-
торах цих генів було ідентифіковано серію консервативних цис-еле-
ментів, включно сайти зв’язування bZIP, DOF, R2R3MYB, сайти по-
вторів RY та інші [58]. Крім того, визначено фактори транскрипції
(TФ), які беруть участь у регуляції експресії генів глютену, такі як
bZIP, DOF, MYB і B3. Як ТФ bZIP гетеродимеризувальний білок
SPA запобігає зв’язуванню з цис-мотивами та пригнічує синтез як
НМГ, так і ВМГ, що призводить до зниження співвідношення глю-
тенін/гліадин [59]. TaPBF-D, один із ТФ DOF, зв’язує проламіновий
бокс промоторів Glu-1By8 і Glu-1Dx2 й знижує рівень їх метилюван-
ня, а його надекспресія посилює накопичення ВМГ у зерні пшениці
[60]. TaFUSCA3, член надродини ТФ B3, специфічно зв’язується з
мотивом RY промоторної області Glu-1Bx7 для активації його екс-
пресії, також виявлена його взаємодія з TaSPA [61]. Нещодавно
з’ясовано, що деякі ТФ NAC (TaNAC019, TaNAC100 і TaSPR) у пше-
ниці регулюють накопичення запасних білків зерна [57]. TaNAC019,
специфічний для ендосперму пшениці, зв’язується з мотивом у про-
моторній області генів Glu-1 та в координації з TaGAMyb безпосеред-
ньо активує експресію генів ВМГ і опосередковано модулює екс-
пресію TaSPA [57]. У пшениці було ідентифіковано два алельні
варіанти TaNAC019-B: TaNAC019-BI та TaNAC019-BII й показано,
що TaNAC019-BI може поліпшити якість переробки борошна та є
важливим геном-кандидатом для поліпшення якості пшениці [57].

Поширеність алелів запасних білків. З найбільшою частотою у
сортах пшениці світу виявляють такі алелі ВМГ, як Glu-A1(2*), Glu-
B1(7+8), (7+9), (17+18), (20) і Glu D1 (5+10), (2+12). Кращі хлі-
бопекарські якості мають сорти з наявністю алелів Glu-A1(1)/(2*),
Glu-B1(7+8)/(7+9)/(17+18) і Glu-D1 (5+10), а сорти з низькою хлі-
бопекарською якістю характеризуються наявністю таких алелів, як
Glu-A1 (нульовий), Glu-B1 (6+8)/(13+ 16)/(20)/(22) і Glu-D1 (2 + 12)
[62]. Вважається, що пара Glu-D1 (4+12) має найменший вплив на
об’єм седиментації [63].

Серед різних видів алелів дослідники виявили унікальний алель
Glu-B1al, який кодує надекспресію 1Bx7 (Bx7OE). Цей алель харак-
терний для пшениць із найвищими показниками хлібопекарської
якості борошна і є одним із найсильніших за позитивним впливом на
неї [35]. Він доволі часто трапляється серед світової популяції висо-
коякісних сортів м’якої пшениці, а також низки українських сортів
[64]. У порівнянні з геном, що кодує нормальні субодиниці 1Bx7, ген
1Bx7OE має дуплікацію завдовжки 18 пн у кодуючій області та встав-
ку 43 пн в області приєднання матриці (MAR) вище промотора гена.
Є докази того, що алель Glu-B1al містить дві копії гена глютеніну
х-типу [35]. Шляхом секвенування бактеріальної штучної хромосоми
(BAC) вчені повідомили про 10,3 кб сегментарну дуплікацію, яка
містить ген Bx7 і фланкувальний довгий кінцевий повтор (LTR) рет-
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роелемента [65]. Згідно з дослідженнями, що охоплюють велику кіль-
кість диплоїдних, тетраплоїдних та гексаплоїдних зразків, LTR ретро-
елемент/дуплікація не була знайдена в зразках без гіперекспресії Bx7.
Ці результати демонструють, що дуплікація гена в локусі Glu-B1,
опосередкована вставкою ретроелемента, призводить до надекспресії
субодиниць Bx7 [51].

Полімеразна ланцюгова реакція та імунологічний аналіз із засто-
суванням специфічних моноклональних антитіл є альтернативними
способами виділення нових генів, що кодують ВМГ [51]. Відповідно
до проаналізованих алелів ВМГ із понад 7830 сортів/ліній, локуси
Glu-1 проявляють високий генетичний поліморфізм — виявлено по-
над 100 алельних варіацій [66]. Зокрема, алелі Glu-1B і Glu-1D демон-
струють вищу змінну частоту, тоді як частота алелів Glu-1A є набага-
то нижчою. Останнім часом було ідентифіковано нові гени Glu-1 із
місцевих сортів пшениці або споріднених видів. Ці гени були визна-
чені як такі, що мають потенційно прикладне значення для селекції
пшениці, а також докладені зусилля для їх передачі в бажані геноти-
пи [51].

Підвищення вмісту білка в зерні пшениці — одне із стратегічних
завдань сучасної селекції. Однак цей показник є складною поліген-
ною ознакою, значною мірою залежною від агрокліматичних умов і,
як наслідок, складно контрольованою та керованою в процесі се-
лекції [67]. Виявлено різницю вмісту білка в зерні не тільки між рос-
линами однієї популяції, а й між різними зернами одного колоса.
Цей показник знаходиться під контролем регуляторних генів, а не
генів, які кодують запасні білки [58]. Встановлено негативні коре-
ляції між вмістом білка в зерні та компонентами структури врожаю
(маса зерна, його розмір й урожай, кількість зерен із колоса та з рос-
лини) [34]. Їх наявність підтверджує те, що поліпшення сортів м’якої
пшениці за вмістом білка в зерні дуже складне завдання.

Останніми роками з використанням спеціального генетичного
матеріалу, а також молекулярно-генетичних маркерів виявлено локу-
си кількісних ознак вмісту білка в зерні м’якої пшениці. Одним із
перших був мікросателітний маркер wmc 41, розміщений на хромо-
сомі 2D, який маркує QTL, що визначає 18,73 % генетичної мінли-
вості ознаки [68]. Потім було виявлено маркер wmc 415, що знахо-
диться на хромосомі 5А і визначає 6,21 % генетичної мінливості
ознаки в популяції майже ізогенних ліній [69]. У подальших дос-
лідженнях було знайдено інші локуси на хромосомах 3D, 4A, 6B, 7A,
7D [68]. Деякі QTL були виявлені на всіх 21 хромосомах пшениці.

Особливий інтерес у даному напрямі представляє ген Gpc-B1
(Grain protein content), який розташований на короткому плечі хро-
мосоми 6BS і збільшує вміст білка й водночас кількох ключових
мікроелементів у зерні гексаплоїдної та тетраплоїдної пшениці в
різних кліматичних умовах внаслідок прямого впливу на деградацію
хлорофілу в листках, що призводить до пришвидшення фізіологічно-
го старіння рослин й ефективнішої ремобілізації азоту з вегетативних
органів у зерно [67]. Вперше ген Gpc-B1 був ідентифікований у дикій
полбі Triticum turgidum ssp. dicoccoides із національних фондів зарод-
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кової плазми Iзраїлю. Цей QTL був картований як менделюючий
регіон розміром 2,7 сМ. За допомогою (BAC-бібліотеки) T. dicoccoides
було складено фізичну карту цього регіону й ідентифіковано окремий
ген NO APICAL MERISTEM-B1 (NAM-B1) [44].

Gpc-B1 (NAM-B1) — це перший ген у пшениці, відповідальний
за варіабельність ознаки «вміст білка в зерні», який був клонований
на основі генетичної карти. У серії експериментів, виконаних у різ-
них країнах світу на різному генетичному фоні та за контрастних умов
вирощування, доведено високу ефективність використання гена Gpc-B1
у селекційних програмах із метою підвищення вмісту білка в зерні,
поліпшення його технологічної і споживчої цінності [67, 70]. Ефект
гена було досліджено в гібридних популяціях та показано значне збіль-
шення порівняно з вихідною лінією вмісту в зерні цинку (60 мг/кг
проти 47,5 мг/кг), заліза (44,2 мг/кг проти 35,9 мг/кг), марганцю
(53,9 мг/кг проти 40,9 мг/кг) і білка (14,4 % проти 10,8 %) [71].

Зроблено спроби визначити в генотипів з алелем Gpc-B1 дикого
типу таку характеристику, як «збір білка з гектара» посіву, який є до-
бутком показників вмісту білка в зерні на урожай зерна. Результати
сімох подібних досліджень підтвердили, що алель Gpc-B1 справді
сприяв підвищенню збору білка з гектара в межах 229—1440 кг/га
[67]. Дослідженнями українських генетиків показано, що даний ген,
інтрогресований у геном гексаплоїдної озимої пшениці, зумовлює
підвищення вмісту протеїну в зерні на 3 % порівняно зі стандартни-
ми сортами [72]. Створено перший і поки що єдиний в Україні сорт
озимої пшениці Унція, який передано до Державного сортовипробу-
вання. Проте ефект гена Gpc-B1 на вміст у зерні пшениці білка та
мінералів, хоч і є доволі сильним, істотно маскується кліматичними
чинниками і є складним для досліджень [67].

Крохмаль. Крохмаль — це основний компонент пшеничного бо-
рошна і його роль у визначенні технологічних та хлібопекарських
властивостей останнього надзвичайно важлива. Вміст крохмалю в
зерні пшениці становить 63—72 % в перерахунку на суху речовину
[11]. За хімічною структурою він є полісахаридом, структурною осно-
вою якого є молекула D-глюкози, яка знаходиться в полімерній мо-
лекулі крохмалю у формі -D-глюкопіранози [73]. До складу крохма-
лю входять два основні гомополімери D-глюкози: амілоза, яка
становить приблизно 20—25 % маси крохмалю та амілопектин, який
становить 70—75 %. Амілоза — це нерозгалужений лінійний полімер
(від 1000 до 10 тис. залишків глюкози), в молекулі якого глюкозидні
залишки поєднані між собою -1,4-зв’язками. Амілопектин має ви-
щий, ніж амілоза, ступінь полімеризації (від 100 тис. до 10 млн за-
лишків глюкози). На відміну від амілози, приблизно 5 % глюкозид-
них залишків у молекулярній структурі амілопектину формують між
собою -1,6-зв’язки, внаслідок чого утворюються розгалуження в
ланцюгу цієї молекули. Взаємозв’язок між обома полімерами може
вплинути на фізичні та хімічні властивості крохмалю (клейстериза-
ція, склеювання і гелеутворення), а отже й на якість кінцевих про-
дуктів [11].

Крохмаль пов’язаний не тільки з якістю харчових продуктів, але
й з терміном їх зберігання і харчовою цінністю: вищий вміст аміло-
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зи пов’язаний із вищим вмістом стійкого крохмалю (функціонує як
клітковина), що має вплив на здоров’я людини [11]. Він накопи-
чується в спеціалізованих органелах клітини — амілопластах, а утво-
рення крохмальних гранул починається через 4—5 днів після цвітіння
пшениці. В зерні пшениці за розміром відрізняють три основних ти-
пи крохмальних гранул: тип А — 15—35 мкм, тип В — 5—10 мкм, і
тип D — менше 2 мкм.

Складна структура крохмалю вказує на те, що в його синтезі бе-
ре участь комплекс генів, які контролюють систему ферментів, що
каталізують різні етапи утворення з мономеру глюкози складного по-
лісахариду крохмалю. На хромосомах пшениці 1A, 1D, 2A, 2D, 7A,
7B, 7D було виявлено кілька QTLs, пов’язаних із загальним вмістом
крохмалю [38]. Щонайменше чотири класи ферментів беруть участь
у біосинтезі крохмалю в ендоспермі пшениці: GBSS (зв’язані з крох-
мальними гранулами синтетази GBSSI та GBSSII), синтетази крох-
малю (SSI, SSII, SSIII), ферменти розгалуження ланцюга крохмалю
(ВЕI, ВЕIIа, ВЕIIb) та ферменти дерозгалуження ланцюга крохмалю
(DBE) [73]. Фермент GBSS є основним ферментом біосинтезу аміло-
зи. Мутації генів, що кодують синтез цього ферменту, призводять до
появи ознаки воскоподібного ендосперму, відомого під назвою ваксі.
Результатом таких мутацій є повне блокування синтезу ферменту і,
відповідно, блокування синтезу амілози [11].

Японські вчені першими ідентифікували в пшениці три гомео-
логічні Wx-гени: Wx-A1, Wx-B1 та Wx-D1, які локалізовані в гомео-
логічних хромосомах 7AS, 4AL та 7DS, відповідно [73]. Кожний
Wx-ген має два алеля: активний алель, який кодує синтез певного
Wx-протеїну, та неактивний, або нуль-алель, який блокує синтез Wx-
протеїну. Серед сортів пшениці світової колекції були знайдені різні
комбінації активних і неактивних Wx-алелів. Кожний неактивний
Wx-нуль-алель фактично спричинює зниження на певну величину
вмісту амілози в крохмалі та змінює загалом співвідношення аміло-
за/амілопектин у зерні пшениці. Поєднання усіх трьох неактивних
нуль-алелів в одному сорті пшениці призводить до повного блоку-
вання синтезу амілози в крохмалі. Пшениця, у якої наявні три нуль-
алелі цих генів, отримала назву ваксі, а її крохмаль складається з
одного лише амілопектину [73]. Пшениця з одним або двома Wx-
нуль-алелями матиме частково блокований синтез амілози й нази-
вається частково-ваксі.

Цільове дослідження підтвердило, що експресія нульового алеля
локусу Wx-B1 впливає на вміст амілози, знижуючи його, а його бло-
кування, відповідно, збільшує частку цього полісахаридного залишку
в складі крохмальних гранул [74]. Відповідно, змінюється тип крох-
мальних гранул, їхня мікроструктура, розмір, термічні властивості то-
що, і те, як вони впливають на хлібопекарські якості борошна, отри-
маного із цієї пшениці. Так, при експресії гена Wx-B1b і зниженні
вмісту амілози дослідники виявили такий вплив на якість хліба, як
однорідніша пориста структура, збільшення об’єму хліба та термінів
його зберігання [75]. У так званих «скляних» сортів, які характеризу-
ються зниженим вмістом амілози у складі крохмалю, зафіксували
збільшення вмісту білка та велику здатність до набухання [74].
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Співвідношення амілоза/амілопектин у пшеничному крохмалі
має важливе значення для його технологічних властивостей. Під час
помелу зерна борошно пшениці ваксі має значно вищий, ніж у зви-
чайної пшениці, відсоток зруйнованих крохмальних гранул.
Наслідком їх руйнування є підвищення водопоглинальної здатності
(ВПЗ) та амілолітичної активності борошна. Підвищена ВПЗ збіль-
шує ваговий вихід продукту, а більш активний амілоліз додає об’єму
випеченому хлібу [73]. Такий важливий для якості хліба показник, як
«число падіння» у пшениці ваксі коливається в межах 67—80 с. Таке
низьке «число падіння» буває у хлібопекарської пшениці лише в умо-
вах критичного проростання зерна на пні. Тому співвідношення
амілоза/амілопектин є одним із головних технологічних показників
якості борошна для локшини.

Випробування сортів пшениці світової колекції, виконане в різ-
них лабораторіях, показало, що жоден сорт не був представлений
трьома нуль-алелями генів Wx-A1, Wx-B1 і Wx-D1 [76]. Сорти лише
з нуль-алелем Wx-A1 були знайдені серед сортів Японії, Кореї та Ту-
реччини з частотою, яка ледве перевищувала 1 %. Досить часто нуль-
алель гена Wx-B1 знаходили серед сортів пшениці Iндії та Австралії.
А нуль-алель гена Wx-D1 було знайдено лише у двох сортів пшениці
з Китаю. Від схрещування сортів пшениці Kanto 107 (нуль-алелі генів
Wx-A1 і Wx-B1) та Bai Huo (нуль-алель гена Wx-D1) були відібрані
перші в природі лінії пшениці ваксі з нуль-алелями усіх трьох генів
[75]. Сьогодні пшениця ваксі — нове слово в селекції цієї важливої
культури. Основною метою сучасних досліджень є визначення шляхів
швидкої ідентифікації генотипів ваксі, напрямів їх використання у хар-
човій, хлібопекарській, кондитерській, технічній та інших галузях.

Твердість зерна. Текстура, або твердість зерна, є наслідком ступе-
ня адгезії між гранулами крохмалю та навколишньою білковою мат-
рицею всередині ендосперму пшениці [11]. Ця ознака використову-
валася для класифікації пшениці з давнини і є фундаментальною
основою світової торгівлі пшеничним зерном. Текстура зерна впли-
ває на декілька параметрів, пов’язаних із помелом пшениці: вихід бо-
рошна, потреба в енергії, розподіл частинок борошна та манної кру-
пи за розміром, а також відсоток пошкодження крохмалю [11]. У
світовій практиці пшеницю класифікують за ознакою твердості зер-
на на екстрам’якозерну, м’якозерну, середньом’якозерну, твердозер-
ну, середньотвердозерну, екстратвердозерну [77]. Твердозерна пше-
ниця є цінною для хлібопекарської промисловості, тому що під час
помелу в неї утворюється велика кількість пошкоджених гранул крох-
малю, що приводить до більшого поглинання та утримання води, що
забезпечує ефективніший підйом тіста. Борошно з неї використову-
ють переважно для виготовлення різних сортів хліба, а борошно з
м’якозерної пшениці — в кондитерській галузі для виготовлення біс-
квітних виробів.

Твердість зерна залежить як від генетичних особливостей сорту
пшениці, так і від умов та технологій вирощування. Розуміння влас-
тивостей текстури ендосперму прийшло внаслідок виявлення білка,
названого фріабіліном із молекулярною масою 15 кД, який міститься
у великій кількості в м’якозерних сортів м’якої пшениці, в незначній
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кількості в твердозерних і не виявляється у тетраплоїдній пшениці
[78]. Біохімічні дослідження встановили, що фріабілін складається з
пуроіндолінів та білків м’якозерності (grain softness protein family,
GSP-1).

Пуроіндоліни є катіонними білками, що характеризуються доме-
ном, багатим на триптофан, і -спіральною складкою, стабілізова-
ною п’ятьма дисульфідними зв’язками [79]. Знайдені дві ізоформи
білка з дуже близькою електрофоретичною рухомістю — пуроіндолін a
(Pina) і пуроіндолін b (Pinb), які мають близько 60 % гомології. В
зерні пшениці вміст пуроіндолінів становить 0,07—0,10 % сухої речо-
вини та показано, що Pina наявний в ендоспермі, а Pinb — в алейро-
новому шарі й ендоспермі. Пуроіндоліни перешкоджають руйнуван-
ню крохмальних зерен при помелі. Гени, що кодують пуроіндоліни,
характеризуються множинним алелізмом: нарахували 19 алелів у
Pina-D1 (Pina-D1b~t) і 28 алелів у Pinb-D1 (Pinb-D1b~ac) [80]. Також
виявлено чотири невідомі раніше мутації (p, q, r, s) у гені, що кодує
пуроіндолін b [78]. Здебільшого ці мутації являли собою заміну або ви-
падіння одиничного нуклеотиду, що зумовлює заміну будь-якої аміно-
кислоти в білковій молекулі й припинення синтезу поліпептиду.

Аналіз розповсюдження мутантних алелів пуроіндолінових генів
у м’якої пшениці дав змогу виявити значні відмінності їх складу в
різних регіонах світу [81]. Сорти пшениці з Північної Європи та
Північної Америки містять більше твердозерних зразків, ніж сорти із
Китаю. У сортів з Китаю м’якозерні зразки переважали не тільки се-
ред місцевих і старих селекційних сортів, а й серед сучасних, що є
наслідком використання зерна переважно для приготування локши-
ни [81].

Протеїн м’якості зерна пшениці (Gsp1) — це пуроіндоліноподіб-
ний білок, який демонструє специфічне посттрансляційне дозріван-
ня та не взаємодіє з ліпідами [82]. Порівняно з пуроіндолінами, Gsp1
досі залишається менш вивченим через низький рівень експресії і
відносно важке очищення. Гени, що контролюють Gsp-1, локалізо-
вані в кожній із трьох хромосом п’ятої гомеологічної групи, в хромо-
сомі 5D один з генів зчеплений із генами пуроіндолінів.

Ряд вчених вважають, що текстура зерна залежить не так від за-
гальної кількості пуроіндолінів, як від наявності обох білків дикого
типу Pina та Pinb, що показано при дослідженні шести трансгенних
ліній, які мали додатковий ген дикого типу [83]. При схрещуванні
цих трансгенних ліній із генотипами, які не мали пуроіндоліну b чи
пуроіндоліну а, встановлено, що додавання Pinb-D1a зумовлює більш
м’якозерну текстуру, ніж додавання Pina-D1а [84].

Генетичний контроль ознак якості. В основі селекції пшениці ле-
жить генетичне вдосконалення. З цієї причини знання спадковості
кожної ознаки якості, її генетичної основи й того, наскільки на її
варіацію впливають різні чинники середовища, має фундаментальне
значення для ефективного поліпшення якості пшениці. Серед еле-
ментів, що впливають на якість пшениці, найбільше вивчені твердість
зерна, якість клейковини, колір борошна та властивості крохмалю
(таблиця).
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Зміна твердості зерна здебільшого визначається генами Pina-Dl і
Pinb-Dl, розташованими в локусі Hardness на короткому плечі хромо-
соми 5D. Коли наявна форма дикого типу двох генів Pin (алелі Pina-
Dla та Pinb-Dla), зерна пшениці мають м’яку структуру. Навпаки, ко-
ли будь-який із двох генів мутований, зерна пшениці демонструють
тверду структуру. Через відсутність генома D і, отже, двох генів Pin-
Dl, зерно твердої пшениці має надзвичайно тверду структуру [11]. Та-
кож було виявлено додаткові незначні варіації твердості зерна серед
сортів пшениці з однаковим профілем Pin. Ця мінливість може виз-
начатися як чинниками довкілля, так і генетичними чинниками, що
впливають, серед іншого, на вміст білка та вологи в зерні, склоподіб-
ність і морфологію зерна, а також кількість і якість пентозану [11].

Помірна або висока спадковість спостерігається для якості клей-
ковини, в середньому 60 % її варіацій пояснюють генотипними від-
мінностями. Більшість цих варіацій пов’язана з відмінностями в ком-
бінації глютеноутворювальних білків, до того ж ВМГ (локуси Glu-1)
і НМГ (локуси Glu-3), як правило, є основними детермінантами цих
відмінностей. Зокрема було показано, що варіація у ВМГ пояснює
мінливість сили клейковини в м’якої пшениці від 20 до 30 % [11].
Вплив НМГ на якість клейковини різний у м’якої й твердої пшениці.
У м’якої пшениці варіації НМГ мають менший вплив на властивості
клейковини порівняно з ВМГ, що становить 10—20 % спостережува-
ної мінливості. З іншого боку, в твердої пшениці вплив НМГ на
якість клейковини більший, ніж ВМГ [11].

Подібно до твердості зерна, колір борошна зазвичай демонструє
високу спадковість — близько 90 % варіацій, що спостерігаються в
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Гени, пов’язані з головними ознаками якості зерна пшениці (за [11])

Ознака Хромосоми Локус/ген Білок/фермент

Твердозерність 5DS Hardness Пуроіндоліни a, b

Якість клейковини 1AS, 1BS, 1DS
1AL, 1BL, 1DL
1AS, 1BS, 1DS
6AL, 6BL, 6DL

Glu3
Glu1
Gli1
Gli2

Низькомолекулярні глютеніни
Високомолекулярні глютеніни

- та -гліадини
/-гліадини

Накопичення жовтого
пігменту

7AL, 7BL, 7DL
4AL, 4BL, 4DL
2AS, 2BS, 2DS

3A, 3B, 3D

Psy1
Pds1
Zds1
-LCY

Фітоенсинтаза
Фітоендесатураза

-каротиндесатураза
Лікопен--циклаза

Деградація жовтого
пігменту

4AS, 4BS, 4DS Lox1.1 Ліпоксигеназа

Зміна кольору
борошна

2AL, 2BL, 2DL Ppo1 Поліфенолоксидаза

Функціональність
крохмалю

7AS, 4AL, 7DS

7AS, 7BS, 7DS
7AS, 7BS, 7DS
1AS, 1BS, 1DS
7AL, 7BL, 7DL

2AL, 2BL, 2DL

2AL, 2BL, 2DL

Wx1

Ss1
Ss2
Ss3
SbeI

SbeIIa

SbeIIb

Синтаза гранульованого
 крохмалю I

Крохмаль-синтаза I
Крохмаль-синтаза IIа
Крохмаль-синтаза III

Фермент розгалуження
 крохмалю I

Фермент розгалуження
 крохмалю IIa

Фермент розгалуження
 крохмалю IIb



жовтизні борошна, залежать від генотипу. Встановлено, що варіації
генів фітоенсинтази I (Psy1) пов’язані як у м’якої, так і твердої пше-
ниці з великими змінами вмісту каротиноїдів у борошні [85]. Значні
зміни кольору борошна можуть бути наслідком активності специфіч-
них ферментів. Наприклад, деградація жовтого кольору переважно
визначається активністю ліпоксигенази (LOX). Було картовано гени,
що кодують цей фермент і показано, що алелі Lox-Bl.lc і TaLox-Blb
твердої і м’якої пшениці, відповідно, різко знижують кількість й ак-
тивність LOX [85]. Так само були виявлені та нанесені на карту ге-
ни, що кодують поліфенолоксидазу (PPO), яка пов’язана з потемнін-
ням тіста. Гени Ppo-Al і Ppo-Dl контролюють дію ферменту, а зокрема
алелі Ppo-Alb і Ppo-Dla знижують його активність [86].

Властивості крохмалю показують помірну або високу спадко-
вість, а відмінності в генотипі пояснюють понад 30 % спостережува-
них фенотипних варіацій. Мутації в ключових генах, задіяних у шля-
ху біосинтезу крохмалю, були пов’язані зі значними змінами його
фізичних властивостей. Зокрема мутації в гені GBSS спричинювали
збільшення частки амілопектину або повну відсутність амілози.
Подібно мутації в генах, які беруть участь у синтезі амілопектину, як-
от гени синтази крохмалю (SS) або ферменту розгалуження крохма-
лю (SBE), призвели до синтезу крохмалю з більшим вмістом амілози
(стійкого крохмалю) [87]. Однак до 60 % спостережуваних фізичних
властивостей крохмалю залежать від умов навколишнього середови-
ща та змін в інших компонентах зерна [11]. Біотичні та абіотичні
стреси під час вегетації рослин також впливають на його властивості.
Наприклад, вилягання часто призводить до підвищення активності
альфа-амілази, що супроводжується швидшим розкладанням крохма-
лю в борошні під час замішування та бродіння й спричинює різні
проблеми з кінцевою якістю продуктів [87].

Вплив чинників навколишнього середовища на якість зерна. Якість
зерна залежить від генотипу (G), середовища (E) і їхньої взаємодії
(G  E). Розуміння ступеня впливу взаємодії G  E є ключем для до-
бору добре адаптованих генотипів, рекомендованих для виробництва
[88]. Показано, що на вміст білка та вихід борошна сильніше впливало
середовище, на ознаки, пов’язані з якістю клейковини — генотип, а
взаємодія G  E була важливою для розтяжності клейковини [89].

Залежно від навколишнього середовища вміст і співвідношення
білків, які утворюють глютен, сильно змінюються, що впливає як на
реологічні властивості, так і на якість для кінцевого використання
[90]. Наприклад, стрес внаслідок посухи зазвичай пов’язаний зі збіль-
шенням вмісту білка в зерні та полімерної фракції клейковини, що
сприяє збільшенню її міцності. Навпаки, лінії пшениці, вирощені в
умовах теплового стресу, зазвичай мають більший вміст білка, але
нижче співвідношення глютенін/гліадин, що призводить до слабшої
та розтяжнішої клейковини [11]. Також за теплового стресу на стадії
наливу зерна збільшується співвідношення амілози до амілопектину,
що призводить до зниження еластичності тіста [91]. Хоча за високих
температур спостерігається загальне підвищення вмісту білка віднос-
но вмісту крохмалю, склад білків змінюється в бік нижчої якості бо-
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рошна. Тепловий шок знижує ступінь полімеризації субодиниць глю-
теніну шляхом зміни утворення дисульфідних зв’язків між ними.
Крім того, білки теплового шоку беруть участь у формуванні, згор-
танні та полімеризації пептидів у зерні й можуть дезагрегувати та гід-
ролізувати деформовані під впливом стресових умов білки, порушу-
ючи синтез та полімеризацію глютену, що впливає на структуру тіста
[91].

Біотехнологічні підходи наразі широко використовуються для
поліпшення якості зерна пшениці. Одним із завдань застосування
біотехнологій є підвищення якості зерна шляхом: 1) збільшення
вмісту білка; 2) збільшення вмісту незамінних амінокислот, таких як
лізин; 3) збільшення вмісту високомолекулярних глютенінів для
поліпшення хлібопекарських властивостей пшеничного борошна; 4)
модифікація крохмальної композиції і об'єму; 5) виробництво
фармацевтичної продукції та нутрицевтиків. 

Гени, що кодують субодиниці ВМГ, були одними з перших, вве-
дених у геном пшениці з метою покращення якості тіста [92]. Вбудо-
вування субодиниць 1Ax1 і 1Dx5 шляхом генетичної трансформації у
кількох сортів м’якої пшениці спричинило ступінчасте їхнє
збільшення та зміну композиції клейковини. Надекспресія 1Dx5 у
трансгенній пшениці (T. aestivum) спричинила чотирикратне
збільшення частки клейковини, а також відповідне збільшення про-
порції загального білка й глютенінів. Коекспресія 1Ax1 та пу-
роіндоліну покращує властивості замішування тіста в трансгенної
твердої пшениці [93].

Iнтерес до генетичної модифікації гліадинів був стимульований
не лише завдяки їх внеску в якість тіста, а й тому, що вони містять
більшість пов’язаних імуногенних епітопів, що спричинює у людей
імунні стани, такі як анафілаксія, спричинена фізичним навантажен-
ням (WDEIA), і целіакія [9]. У пшениці сорту Bobwhite було отрима-
но сім трансгенних ліній із сайленсингом гена -гліадину, де їхня ча-
стка була знижена на 33—80 %, що сприяло утворенню міцнішого
тіста з покращеною стійкістю до надмірного перемішування [94]. Та-
кож повідомлялося про отримання трансгенної пшениці з сайленсин-
гом гена -гліадину, яка характеризувалася підвищеним показником
сили борошна та збільшенням об’єму випічки [95]. З використанням
технології РНК-інтерференції (РНКі) отримано трансгенні лінії зі
зниженим рівнем -5-гліадинів, що поліпшило якість борошна [96].
Згодом були створені лінії із пригніченням генів всіх трьох груп -,
- та -гліадинів, із значним зменшенням (у деяких випадках до
90 %) вмісту гліадину [97].

Слід зазначити, що у ліній трансгенної пшениці з пригніченим
синтезом гліадинів борошно менш токсичне для людей, які хворіють
на целіакію. Показано, що технологія CRISPR/Cas9 може бути вико-
ристана для ефективного зменшення кількості -гліадинів у зерні та
зниження імунної реактивності на 85 % [98]. Описано спробу розро-
бити природну дієтичну терапію для хворих на целіакію пригнічен-
ням транскрипції гомеологів DEMETER (DME) пшениці за допомо-
гою РНКі [99]. Отримано трансформанти, які продемонстрували
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пригнічення кількості транскриптів DME до 85,6 % і зменшення
кількості імуногенних проламінів до 76,4 %.

Повідомлялося про підвищення твердості зерна пшениці
глушінням генів Pina та Pinb [100]. Зниження рівня транскриптів
обох генів спричинило значне зменшення або відсутність білків пу-
роіндолінів і збільшення твердості зерна.

Низку досліджень було зосереджено на біосинтетичних шляхах,
збільшенні вмісту та модулюванні якості крохмалю. Зниження рівня
експресії ТФ TaRSR1, який негативно регулює експресію генів дея-
ких ферментів, пов’язаних з синтезом крохмалю, сприяло збільшен-
ню його вмісту на 30 %, і також збільшенню продуктивності на ~20 %
в перерахунку на масу 1000 зерен [101]. Також низка експериментів
виконана для зниження регуляції ферментів розгалуження крохмалю,
SBEIIa та SBEIIb, що спричинило істотне збільшення рівня амілози
в пшениці [102]. Зниження експресії ферменту, необхідного для фо-
сфорилювання крохмалю, зумовлювало зменшення вмісту фосфори-
льованого крохмалю в м’якої пшениці, що супроводжувалось збіль-
шенням вегетативної маси, розміру зерна і його врожаю до 29 % у
наступних поколіннях [103]. Для підвищення рівня каротиноїдів у
зерні була створена трансгенна елітна пшениця, в ендоспермі якої
експресується ген фітоенсинтази кукурудзи [104].

Для збільшення розміру зерна та врожайності пшениці, декілька
генів були відредаговані системою CRISPR/Cas9: TaGASR7, пов’яза-
ний з довжиною зерна [105], TaGW2, який є негативним регулятором
розміру зерна і маси 1000 зерен [106] і TaDEP1 [107]. Рослини, які
несуть нокаутні мутації у всіх трьох копіях гена TaGW2 показали
значно збільшену масу 1000 зерен (27,7 %), площі зерна (17,0 %), ши-
рини зерна (10,9 %) і довжини зерна (6,1 %) порівняно з вихідними
[106]. Iдентифіковано новий ген пшениці, TaNAC-S, трансгенна над-
експресія якого сприяла затримці старіння листків та збільшенню
вмісту білка в зерні [108]. Застосовано систему CRISPR/Cas9 для ре-
дагування гена TaNAC2 в пшениці, втрата функції якого може зумов-
лювати збільшення розміру зерна й зміни в реакціях на стрес [109].
Надекспресія гена нітратредуктази тютюну (NtNR) у двох комер-
ційних сортах озимої пшениці, ND146 і JM6358, спричинила значне
збільшення вмісту білка в зерні та маси 1000 зерен у більшості про-
аналізованих нащадків Т1 [110].

Експресія гена, який кодує фітазу Aspergillus niger, ферменту, що
розкладає фітинову кислоту, були першими успішними спробами
трансгенного біозбагачення зерна пшениці залізом. Надекспресовано
гени транспортера вакуолярного заліза (TaVIT) у двох сортів пшениці
та виявлено, що введення одного з генів (TaVIT2) спричинило більш
ніж дворазове збільшення вмісту заліза в борошні [111].

Канцерогенний акриламід є технологічним забрудненням, яке
було виявлено в низці продуктів, включно хліб, пироги, тістечка, пе-
чиво, тісто та сухі сніданки [112]. Оскільки вільний аспарагін є ос-
новним прекурсором для утворення акриламіду під час високотемпе-
ратурного випікання, було проведено численні дослідження для
зменшення його концентрації в зерні пшениці. У геномі пшениці ви-
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явлено п’ять генів аспарагінсинтетази: TaASN1, TaASN2, TaASN3.1,
TaASN3.2 і TaASN4, серед яких TaASN2 є специфічним для насіння
з найвищою експресією в зародку [113]. За допомогою підходу
CRISPR-Cas9 через нокаут шести алелів TaASN2 успішно знижено
концентрацію аспарагіну [113]. Надекспресія гена HB-2 (HOMEO
BOX DOMAIN-2) сприяла значному збільшенню вмісту білка в зерні
без ознак зниження врожайності, тому може бути корисною інно-
вацією для подолання негативної кореляції між ними [114].

Сучасні стратегії в селекції на якість зерна пшениці. Високоякісна
пшениця має характеризуватися вищим вмістом глютенінів і меншим
вмістом гліадинів, а якість переробки пшениці не обов’язково по-
в’язана із вмістом білка в зерні [11]. В Австралії дослідники мають на
меті селекцію сортів пшениці з низьким вмістом білка, але високої
якості, націлюючись на поліпшення якості через оптимізацію складу
клейковини, а саме — вищого співвідношення глютенін/гліадин [54].
Подібну стратегію підтримують і у Великій Британії, де селекція
пшениці проводиться на збільшення частоти генів високомолекуляр-
них глютенінів для збільшення міцності клейковини, тоді як вміст
білка зменшується [115]. Оскільки існує негативна кореляція між
вмістом протеїну в зерні та врожайністю, низький вміст білка при-
родно означає вищу врожайність без зниження якості зерна. Якість
пшениці можна поліпшити маніпулюванням генами основних запас-
них білків.

Оскільки ген Glu-1Ay зазвичай пригнічений у гексаплоїдної пше-
ниці, використання активних генів 1Ay може бути ефективною стра-
тегією підвищення якості борошна [116]. Активний алель 1Ay був
успішно інтегрований із Triticum turgidum ssp. dicoccoides в гекса-
плоїдну пшеницю, що зумовило позитивні ефекти на вміст білка та
клейковини, склад білка, властивості замішування тіста й показник
седиментації. Вчені повідомили, що експресія гена, який кодує
1Ay21*, може одночасно збільшувати вміст білка та врожайність зер-
на за певних умов [117].

Міжнародний центр CIMMYT розробляє програму селекції ге-
нотипів пшениці, які мають поліпшені ознаки якості зерна, придатні
для різних галузей харчової промисловості й виробництва якісних
кінцевих продуктів для споживання людиною [88]. Поточні зусилля
з поліпшення якості зерна в рамках проєкту HarvestPlus зосереджені
на підвищенні вмісту Zn і Fe на 40 % через перенесення генів із ди-
ких видів пшениці [4].

Досягнення вчених IФРГ НАН України в поліпшення якості зерна
пшениці. Iнститут фізіології рослин і генетики НАН України є ліде-
ром із впровадження в селекційний процес передових технологій і
комплексних програм генетичного поліпшення пшениці із застосу-
ванням новітніх методів геноміки, класичної, молекулярної та інтро-
гресивної селекції, а також біотехнологічних підходів. Для створення
нових за якістю зерна класів пшениці в селекційну практику було
впроваджено широкий генетичний ресурс: матеріал віддалених схре-
щувань пшениці з гексаплоїдними амфіплоїдами-синтетиками, гене-
тичні системи, що впливають на твердість і колір зерна, вміст білка,
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його якість, фізичні, хімічні, реологічні властивості крохмалю і тіста,
хлібопекарські властивості борошна [77].

За цілеспрямованих схрещувань з дикорослими егілопсами в ге-
ном пшениці перенесено цілу серію алелів глютенін- та гліадинкоду-
вальних локусів і в такий спосіб створено генетичну базу для селекції
екстрасильних за характеристиками хлібопекарської якості сортів
пшениці. Так, від егілопсів було інтрогресовано оригінальні алелі Gli-
D1ts і Gli-D1cyl із позитивним ефектом на реологію тіста [118]. У се-
лекційних програмах використовують унікальні алелі локусу Glи-1,
зокрема алелі Glи-B1al, Glи-D1х5 та Glи-А1х2* [119]. Ця генетична ба-
за дає змогу отримувати сорти хлібопекарської і бісквітної пшениці
екстрависокої якості як на червонозерній, так і на білозерній основі,
чого досі не було у вітчизняній селекції [8]. Показано, що найефек-
тивнішим шляхом інтрогресії генетичної плазми егілопсів є викори-
стання у схрещуваннях із культурною пшеницею штучно створених
гексаплоїдних синтетиків. Саме цим методом отримано два сорти
озимої пшениці — Аміна й Джамала, придатні для розповсюдження
на Півдні України [8].

Впроваджено в селекційні програми пшениці генетичну систему,
яка здатна радикально впливати на біохімічний склад крохмалю зер-
на, змінюючи співвідношення амілоза/амілопектин у бік підвищення
вмісту в крохмалі амілози до 70 %, що уможливлює істотне поліп-
шення зерна пшениці за характеристиками його біологічної цінності
[118]. Показано позитивний ефект житньо-пшеничних трансло-
кацій — 1RSm.1BL і 1RSm.1BLal — на основні селекційні ознаки
хлібопекарської якості. Модифікована житньо-пшенична трансло-
кація 1RSm.1BL (1RSm.1BLal) з видаленим локусом Sec-1 рекомен-
дується для використання в селекції пшениці на якість і стійкість до
листкових хвороб [118]. Сорти озимої пшениці, створені в Iнституті
з використанням житньо-пшеничних транслокацій, нині займають
домінуючі посівні площі в Україні [119].

Iніційована програма селекції сортів м’якої пшениці круп’яного
напряму використання (крупи, пластівці), в Україні взагалі відсутніх.
Генетичною основою для створення даних сортів є такі характерис-
тики зерна, як його колір і консистенція ендосперму (твердість). Від
схрещувань з егілопсом тауші в геном пшениці перенесено унікаль-
ний алель На(ts), який спричинює екстрам’який тип консистенції ен-
досперму пшениці і є генетичною основою для створення нового для
України класу сортів з екстрам’яким ендоспермом бісквітного напря-
му використання.

Культурна пшениця української селекції має переважно черво-
ний колір зерна, рідше білий, а такі його кольори як синій, фіолето-
вий і чорний — у її сортів раніше не зустрічалися. На відміну від чер-
вонозерної, білозерна пшениця має м’який приємний смак без
гіркоти, характерної для пшениці з червоним зерном. Перспективна
селекційна лінія білозерної пшениці занесена в Державний реєстр
сортів рослин, придатних для поширення в Україні, під назвою Біла
[119]. Розгорнуто масштабні й перші в Україні програми створення
селекційного матеріалу для отримання нових сортів із кольоровим
зерном та істотно поліпшеним харчовим статусом зерна, що є осно-
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вою для появи на продовольчому ринку нашої держави нових про-
дуктів функціонального харчування [120]. Продукти з цільнозерново-
го борошна сортів із кольоровим зерном мають підвищений вміст
вітамінів, мінералів, дієтичної клітковини та багатий комплекс біоак-
тивних, цінних для здоров’я, компонентів [121]. Вперше в Україні за-
реєстровано сорти озимої пшениці з фіолетовим зерном круп’яного і
хлібопекарського використання з поліпшеною біологічною цінністю
зерна Чорноброва і Чорнозерна [119]. Також вперше у світовій прак-
тиці створено сорти пшениці-спельти з фіолетовим зерном [122].
Подібних сортів досі ніколи не було в Україні.

Дослідження науковців IФРГ НАН України повністю перейшли
на новий молекулярний рівень, що у 2—3 рази прискорює се-
лекційний процес. Проведено скринінг нових елітних сортів, гібридів
та інтрогресивних ліній на поширення алельних варіантів господар-
сько корисних генів. Виявлено потенційні донори алелів, які зумов-
люють підвищення вмісту білка і мікроелементів, кодують біосинтез
крохмалю, детермінують низьку активність поліфенолоксидазних
ферментів, контролюють знижений вміст амілози, відповідають за
накопичення каротиноїдів, позитивно впливають на хлібопекарську
якість борошна, визначають пігментацію пшеничного зерна та стій-
кість до його проростання в колосі [8].

Підібрано маркерні системи для ідентифікації пшенично-житніх
транслокацій 1ВL.1RS та 1АL.1RS у сортах озимої м’якої пшениці
[123]. Результати вивчення міжсортового й внутрішньосортового
поліморфізму за дослідженими цільовими генами впроваджено у
практичні селекційні програми, спрямовані на усунення гетероген-
ності та підвищення генетичної чистоти (гомогенності) сортів і їх
поліпшення за головними технологічними характеристиками якості
зерна. На підставі визначення найліпших асоціацій алелів маркерних
локусів сформовано колекцію високоякісних ліній пшениці, адапто-
ваних до місцевих умов вирощування як селекційний матеріал для
створення червонозерних і білозерних сортів екстрасильної та біс-
квітної пшениці.

Серед занесених у Державний реєстр сортів рослин, придатних
для поширення в Україні, станом на 2025 р. за якістю зерна 66 сортів
озимої пшениці належать до сильних, 33 — до цінних, а сортів-
філерів — 19. На особливу увагу заслуговують сорти пшениці високої
хлібопекарської якості, селекції IФРГ НАН України, впровадження у
виробництво яких сприятиме зростанню частки продовольчого зерна
на внутрішньому ринку та підвищенню експортного потенціалу країни.
Серед таких сортів варто відзначити Донор київський, Джамала, На-
талка, Здоба київська та Синтетик 240, які відповідають високим ви-
могам якості, мають підвищений вміст білка в зерні та є відмінними
поліпшувачами якості.

Сорт Здоба київська є унікальним за якістю, тому що поєднує її
із високою білковістю зерна. Це — екстрасильна пшениця. Сорти ін-
тенсивного типу Городниця, Новосмуглянка, Київська 20, Січеслава,
Софія Київська та Степова криниця вдало поєднують високу якість
зерна з високою продуктивністю. Вперше в Україні створений винят-
ковий за якістю зерна сорт шарозерної пшениці Донор київський,
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який належить до екстрасильних пшениць й істотно перевищує най-
вищий перший клас за показниками якості зерна згідно з новим дер-
жавним стандартом. Він містить у зерні 17—18 % білка, 38—40 % си-
рої клейковини, сила борошна становить 700—900 о.а., об’єм хліба зі
100 г борошна — 1150—1250 мл, пружність тіста — 110—116, індекс
еластичності — 78,6—79,2, загальна оцінка хлібопекарських власти-
востей — 8,3—8,6 бала [124]. Усі згадані сорти є відмінними поліпшу-
вачами якості. Їхнє борошно варто використовувати для випічки
хлібних виробів та для експорту. Нові сорти визнані селекційним до-
сягненням на державному рівні. Сортами пшениці озимої м’якої, се-
лекції науковців установи, зайнято 30 % посівних площ, засіяних
цією культурою в нашій державі. Це дає змогу отримувати врожаї, які
повністю задовольняють річні потреби України в продовольчому зер-
ні пшениці, що є вагомим внеском у забезпечення продовольчої без-
пеки нашої країни. Таке широкомасштабне впровадження можна по-
яснити насамперед унікальними якостями нових сортів і їхньою
високою врожайністю.

До речі, сьогодні жоден із закордонних сортів озимої пшениці,
занесених до Державного реєстру сортів рослин, придатних для по-
ширення в Україні, за якістю, продуктивністю й особливо стійкістю
до абіотичних стресів не може конкурувати з кращими сортами віт-
чизняної селекції, такими як Астарта, Золотоколоса, Городниця,
Здоба київська, Зимоярка, Київська 17, Київська 20, Новосмуглянка,
Перлина Поділля, Щедрівка київська, Софія Київська, Січеслава,
Вежа київська та інші. Це результат багаторічної творчої праці Героя
України, генетика-селекціонера, академіка НАН України Володими-
ра Васильовича Моргуна. Академіком Моргуном на сьогоднішній день
розгорнута програма селекції на високу якість зерна й рентабельну
врожайність нових сортів-інновацій.

Підсумки. Якість зерна пшениці є однією з найскладніших гене-
тично зумовлених селекційних ознак, які досліджують учені багатьох
країн світу. За останні 15—20 років спостерігається значний прогрес
у вивченні якості та поліпшенні харчової цінності зерна пшениці.
Селекція на якість зерна перейшла на молекулярний та геномний
рівень. Посилено розробляються ДНК-технології на основі молеку-
лярних маркерів, які широко впроваджуються для полегшення склад-
них процесів контролю перенесення цінних генів у різноманітних се-
лекційних та дослідницьких програмах, що сприяє зменшенню
масштабів і скороченню термінів селекції [8].

Активно проводяться дослідження, спрямовані на встановлення
зв’язку між експресію генів пшениці з якістю продукції, зокрема, для
збільшення кількості корисних поживних речовин і зменшення по-
тенційно шкідливих для здоров’я [9]. Iдентифіковано ключові гени,
які впливають на показники якості зерна [20]. Виконується низка
системних фундаментальних досліджень з визначення якості зерна та
можливостей його поліпшення за використання сучасних передових
технологій «омікс», що оперують відповідно на рівнях генної струк-
тури та функції, біосинтезу білків і ферментів, метаболічних реакцій,
які беруть участь у реалізації конкретних ознак якості зерна [21—24].
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Поява передових інструментів, таких як мікрочипи й глибоке
секвенування, та інноваційних технологій, зокрема пірамідування
генів і їх редагування, дають змогу розширити межі дослідження
якісних характеристик зерна. З розвитком секвенування ДНК, по-
тужним інструментом для аналізу генетичної основи полігенних оз-
нак став повногеномний пошук асоціацій (GWAS). Його було засто-
совано для дослідження QTL і картування генів пшениці, зокрема
тих, які контролюють накопичення вільних амінокислот [38]. У зв’яз-
ку з прискоренням глобальних змін клімату, взаємодія нуклеотидів
кількісних ознак (QTN) із навколишнім середовищем відіграє все
важливішу роль у генетичному аналізі полігенних ознак рослин, і
поміж тим якості зерна.

При поліпшенні якості злакових культур вкрай актуальною про-
блемою для селекціонерів є виявлення наявних і створення нових ге-
нетичних джерел цінних ознак. Ними є елітна зародкова плазма зла-
ків, що зберігається в національних генетичних банках і колекціях,
міжвидові та міжродові гібриди, клоновані гени рослин. Iнтрогресія
в пшеницю генетичного різноманіття віддалених видів триває вже не
одне десятиліття, але й досі дикорослі злаки залишаються важливим
джерелом цінних генів для поліпшення якості зерна та створення но-
вих сортів культури [8]. Дикорослі родичі пшениці мають велику ге-
нетичну різноманітність ознак якості, таких як вміст білка та мікро-
елементів [44]. У світових колекціях зародкової плазми дикорослих
видів, із різним рівнем плоїдності, знайдено досить багато джерел із
вмістом білка в зерні 23—27 % [67].

Важливі ознаки якості зерна, як-от склад крохмалю, жирнокис-
лотний склад і концентрація полісахаридів у диких родичів пшениці,
майже не вивчені, тому дослідження у них варіацій цих сполук мо-
жуть бути корисними для подальшої селекції на якість зерна. Наразі
недостатньо досліджений вплив специфічних генів, що кодують глю-
тен, на певні хлібопекарські якості пшениці, оскільки мінливість цих
генів дуже велика [125]. Однак це відкриває простір для подальшої ро-
боти з генотипування та дослідження кореляції окремих локусів і фізи-
ко-хімічних й органолептичних показників пшениці та продукції з неї.

Основним напрямом досліджень у селекції на якість є створен-
ня високоврожайних сортів, які б поєднували високі продуктивність
і якість зерна, головними показниками якої є вміст білка, пружність
клейковини, сила борошна, об’єм хліба, загальна хлібопекарська
оцінка. I лише за спільних зусиль генетиків, селекціонерів, молекуляр-
них біологів і господарників, які забезпечуватимуть реалізацію гене-
тичного потенціалу створених сортів і гібридів, у нашій країні зросте
виробництво продовольчого зерна злакових культур. Впровадження
високоякісних нових сортів забезпечить виробництво зерна й борош-
на високого ґатунку, що посилить експортний потенціал України.
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Wheat is one of the main food crops in the world, which is grown on more than 17 % of
arable land and consumed by approximately one third of the world’s population. The grain
of this crop is well stored and relatively easily processed into food and feed products, pro-
vides more than 20 % of the total calorie content of the human diet, therefore improving
the quality of wheat grain is of global importance. This review presents the current state of
research on wheat grain quality and the progress that has occurred in recent decades in the
field of studying its main indices, as well as methods for genetic improvement of this trait.
The main morphological, technological and physicochemical characteristics of wheat grain
quality are considered in detail. Modern data on genes and key enzymes of the biosynthesis
of the main wheat grain proteins, in particular gluten and non-gluten, are presented, as well
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as their composition, structure, function, and their role in the baking properties of flour.
Data on the genetics of storage proteins, gene expression, and the prevalence of their alle-
les are presented. The possibilities of increasing the protein content in wheat grain are ana-
lyzed as one of the strategic tasks of modern breeding. The role of starch and grain hardness
in determining the technological and baking properties of flour is highlighted. Attention is
paid to the genetic control of quality traits and the influence of environmental factors on
them. Biotechnological approaches that are currently widely used to improve the wheat grain
quality are considered. Information on modern strategies in breeding for the wheat grain
quality is presented. Practical achievements of scientists of the Institute of Plant Physiology
and Genetics of National Academy of Sciences of Ukraine in improving the wheat grain
quality are considered.

Key words: wheat, grain quality, morphological, technological, physicochemical characteris-
tics, genetic improvement.
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