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Alien hybridization in cereals is used for com�arative 
investigations of genome structure and evolution 
as well as for extracting useful genes from the wild 
gene �ool. The tetra�loid s�ecies Triticum timopheevii 
has long been used as a source of genes for resi-
stance to fungal diseases. Line �21 was develo�ed 
on the genetic bac�ground of cultivar Saratovs�aya 
29 (S29��� which is drought-resistant but is very 
susce�tible to diseases and carries big introgressions 
in 2A and 2B chromosomes and a small introgression 
in the subtelomeric region of 5A chromosome. 
The two genoty�es were com�ared for the �arameters 
associated with direct and indirect reaction 
of the �hotosynthetic a��aratus to water stress. 
in flag leaves of �21 line�� an increased trans�iration 
rate and stomatal conductance (1.6 times the value 
in o�timal watering and 1.2 times the value under 
water deficit� and�� corres�ondingly�� reduced water use 
efficiency were found com�ared to the initial cultivar. 
Additionally�� the actual effectiveness and electron 
trans�ort rate of �hotosystem ii and chloro�hyll and 
carotenoid content were reduced as well as the total 
antioxidant ca�acity (a��roximately three-fold� under 

�ежвидовая ги�ридизация у злаков испол��зуется как для 
сравнител��ного изу�ения строения и эвол�ции геномов�� так 
и для извле�ения из дикого генофонда полезных для селекции 
генов. тетраплоидный вид пшеницы Triticum timopheevii давно 
испол��зуется как исто�ник генов устой�ивости к гри�ным 
�олезням. линия �21�� созданная на генети�еском фоне засухо-
устой�ивого�� но �увствител��ного к �олезням сорта яровой 
пшеницы Саратовская 29 (С29��� несет от этого вида интрогрессии 
в хромосомы 2��� 2В и в су�теломерный район длинного пле�а 
хромосомы 5�. Два генотипа сравнили по параметрам�� связанным 
с прямой и непрямой реакцией фотосинтети�еского аппарата 
на водный стресс. �о сравнени� с исходным сортом С29 во 
флаговых лист��ях линии �21 на�л�дали повышенну� скорост�� 
транспирации и уст��и�ну� проводимост�� (примерно в 4 раза 
в оптимал��ных и в 1��3 раза в вододефицитных условиях� и�� соот-
ветственно�� пониженну� эффективност�� испол��зования воды 
(в 1��6 раз в оптимал��ных и в 1��2 раза в вододефицитных условиях�. 
��роме того�� в условиях водного стресса у линии �21 �ыли 
снижены содержание хлорофиллов и каротиноидов�� реал��ная 
эффективност�� фотосинтеза�� скорост�� транспорта электронов 
в фотосистеме ii�� о�щая антиоксидантная спосо�ност�� (примерно 
в 3 раза� и повышена активност�� липоксигеназы (в 2 раза�. В целом 
устой�ивост�� к дефициту воды у линии снизилас�� по сравнени� 
с родител��ским сортом�� �то сопровождалос�� подвяданием 
лист��ев. таким о�разом�� можно предположит���� �то хромосомы 
2��� 2В и 5� засухоустой�ивого сорта пшеницы С29 несут важные 
генети�еские факторы�� контролиру�щие в растениях реакци� 
на водный стресс.
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water stress. Under the same conditions�� li�oxygenase 
activity was increased two-fold. on the whole�� water 
deficit tolerance was decreased in the line in com�arison 
with the �arental cultivar and was accom�anied by leaf 
senescence. Thus�� it may be su��osed that 2A�� 2B and 
5A chromosomes of the drought-tolerant cultivar S29 
carry im�ortant genetic factors res�onsible for reaction 
to water stress in wheat �lants.

Key words�� bread wheat; Triticum timopheevii; 
introgressions; �hotosynthesis; chloro�hyll fluorescence; 
�igment content in leaf; antioxidant enzyme activity; 
drought tolerance.
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Отдаленная гибридизация между мягкой пшеницей 
(Triticum aestivum L.) и ее дикими сородичами 
широко используется в современных исследова-

ниях для сравнительного изучения строения и эволюции 
геномов (Salina et al., 2006), а также с прикладной целью 
для извлечения полезных в селекции генов из генофонда 
диких видов, более приспособленных к изменяющимся 
условиям среды (Qi et al., 2007). Сравнительные физио-
логические исследования у отдаленных генотипов дают 
большие возможности для выявления лимитирующих 
звеньев продукционного процесса. Они позволяют уста-
новить, насколько изменились современные сорта в ходе 
селекции, как можно улучшить их адаптацию к небла-
гоприятным факторам среды. Однако дикие сородичи 
пшеницы и их производные формы чаще рассматриваются 
как источники генов устойчивости к болезням и вреди-
телям. Гораздо реже они вовлекаются в морфофизиоло-
гические или биохимические исследования. В настоящее 
время наиболее изученными являются многочисленные 
эффекты различных пшенично-ржаных транслокаций на 
генетическом фоне мягкой пшеницы (Rabinovich, 1998; 
Ehdaie et al., 2003). 

Тетраплоидный вид Triticum timopheevii, обладающий 
комплексной устойчивостью к болезням и вредителям 
(Жуковский, Мигушова, 1969), считается одним из перс-
пективных источников генов иммунитета. В предыдущие 
годы в ИЦиГ СО РАН была создана коллекция интрогрес-
сивных линий в генетической среде различных отечест-
венных сортов пшеницы (Budashkina, 1988; Budashkina, 
Kalinina, 2001). Эти линии были вовлечены в многочис-
ленные молекулярные и иммунологические исследования 
с целью выявления участков интрогрессии от T. timopheevii 
в геноме пшеницы, а также изучения содержащихся в них 
генов устойчивости к грибным заболеваниям (Leonova et 
al., 2001; Леонова и др., 2008; Тимонова и др., 2012). Также 
данные линии были изучены по составу запасных белков 
зерновки и хлебопекарным свойствам (Обухова и др., 
2008). Одна из линий, 821, созданная на генетическом 
фоне сорта пшеницы Саратовская 29 (С29), значительно 
отличается от него по фенотипу. Она имеет более продол-

жительный период вегетации, остистый колос, длинное 
жесткое опушение на листьях, подобное родительскому 
виду T. timopheevii. Как было показано, она несет интро-
грессии в хромосомах 2А, 2В и 5А (Leonova et al., 2001). 
Однако до сих пор не изучено влияние этих интрогрессий 
на какие-либо физиологические и биохимические призна-
ки, связанные с высокой засухоустойчивостью, которой 
характеризуется исходный сорт С29.

Засуха индуцирует в растении множество физиологи-
ческих и биохимических ответов (Shinozaki, Yamaguchi-
Shinozaki, 2007). Особенно чувствителен к водному 
дефициту фотосинтез, обеспечивающий образование 
биомассы растений. Снижение доступной почвенной 
влаги приводит к закрытию устьиц растения, уменьше-
нию фотосинтетической ассимиляции углекислого газа. 
При этом с высокой скоростью продуцируется перекись 
водорода, которая представляет большую опасность для 
фотосинтеза, так как окисляет сульфгидрильные группы 
ключевых ферментов цикла Кальвина (Иванов, 2014). 
Кроме того, при засухе увеличивается продукция суперок-
сидного радикала в фотосинтетической электрон-транс-
портной сети. В растениях наиболее значимыми и хорошо 
изученными водорастворимыми низкомолекулярными 
антиоксидантами являются аскорбиновая кислота (АК) 
и восстановленный глутатион (ВГТ). Они могут инак-
тивировать активные формы кислорода напрямую либо 
в реакциях, катализируемых супероксид дисмутазой 
(СОД) и аскорбат пероксидазой (АП), обеспечивая защиту 
компонентов фотосинтеза, расположенных в строме хло-
ропласта (Foyer, Shigeoka, 2011; Gallie, 2013). Уровень AК 
в листьях пшеницы в условиях водного стресса поддержи-
вается в основном путем регенерации ее окисленных форм 
дегидроаскорбат редуктазой (ДГАР) (Bartoli et al., 2005). 
Для регенерации аскорбата ДГАР использует восстанов-
ленный глутатион (ГSH), который поддерживается в этом 
состоянии за счет НАДФН в реакции, катализируемой 
глутатион редуктазой (ГР). Комплекс реакций образования 
Н2О2, ее детоксикации и регенерации аскорбата в хло-
ропластах, включающий СОД, АП, ДГАР и ГР, называют 
аскорбат-глутатионовым (АК-ГSH) циклом (Asada, 1999), 
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протекающим в различных компартментах клеток. Наряду 
с ферментами АК-ГSH цикла важную роль в контроле 
накопления Н2О2 в листьях пшеницы играет каталаза 
(Luna et al., 2005). В целом высокий антиоксидантный 
потенциал считается полезным для растений, так как по-
вышает их толерантность к различным стрессам (Foyer, 
Shigeoka, 2011).

Устойчивость фотосинтетического аппарата растений 
формируется за счет изменения концентрации и пере-
распределения зеленых и желтых пигментов в свето-
собирающем комплексе и/или в реакционном центре 
фотосистем. Важную роль здесь играют каротиноиды, 
которые участвуют в тушении триплетного состояния 
хлорофилла и предотвращают образование синглетного 
кислорода (Бухов, 2004).

Липоксигеназа, катализирующая присоединение 
молекулярного кислорода к полиненасыщенным жир-
ным кислотам, может окислять липиды тилакоидных 
мембран. Это способствует деградации каротиноидов 
и хлорофиллов и отрицательно влияет на эффективность 
фотохимического использования энергии. Вместе с тем 
липоксигеназа защищает фотосинтетический аппарат при 
стрессе, участвуя в нефотохимическом тушении флюорес-
ценции хлорофилла путем окисления ксантофилов в виа-
лаксантиновом цикле (Jarén-Galán, Minguez-Mosquera, 
1997), а также инициируя октадеканоидные защитные 
и сигнальные пути (Schaller, 2001).

Целью данной работы было сравнить линию 821 
с интрогрессиями от T. timopheevii с исходным сортом 
по биомассе побега, ключевым параметрам газообмена 
и фотосинтеза, активности ферментов аскорбат-глута-
тионового цикла, каталазы и липоксигеназы в условиях 
различного водообеспечения.

Материалы и методы
Объектом исследования служила линия 821, обладающая 
устойчивостью к бурой ржавчине и несущая маркирован-
ные молекулярными маркерами интрогрессии. Эта линия 
была получена скрещиванием сорта мягкой пшеницы С29 
с тетраплоидной пшеницей T. timopheevii ssp. viticulosum, 
последующим однократным беккроссированием на исход-
ный сорт и отбором в потомстве цитологически стабиль-
ных, устойчивых к листовой ржавчине форм (Budashkina 
et al., 1988). Рекомбинантными являются хромосомы 2А, 
2В (интрогрессии в короткое и частично – длинное плечо) 
и 5А (интрогрессия в субтеломерную область длинного 
плеча) (Leonova et al., 2001). Контролем служил роди-
тельский сорт С29.

Растения выращивали в почвенном субстрате в контро-
лируемых условиях: 16-часовой фотопериод, влажность 
воздуха – 60 % и температурный режим – 23 °С/16 °С 
(день/ночь). Условия поддерживались проходной кли-
матической камерой CLF Plant Master (CLF Plant Cli-CLF Plant Master (CLF Plant Cli- Plant Master (CLF Plant Cli-CLF Plant Cli- Plant Cli-Plant Cli- Cli-Cli-
matic GMBH, Вертинген, Германия), установленной на GMBH, Вертинген, Германия), установленной наGMBH, Вертинген, Германия), установленной на, Вертинген, Германия), установленной на 
фитотроне СИФИБР СО РАН. Растения (по 10 зерен на 
образец) выращивали в сосудах Митчерлиха, заполненных 
почвенным субстратом (4 кг), при двух режимах водообес-
печения – оптимальном и вододефицитном. Оптимальный 
режим соответствовал 60 %-му, а дефицитный – 30 %-му 
содержанию воды от полной почвенной влагоемкости, 

которую определяли, как описано в руководстве (Жур-
бицкий, 1968). Водный режим поддерживали весовым 
методом, взвешивание проводили дважды в неделю. Де-
фицитный водный режим создавали начиная со стадии 3 
листьев и поддерживали до окончания эксперимента на 
стадии стеблевания, когда проводился отбор растительно-
го материала для анализов. Данная схема водообеспечения 
приблизительно соответствует естественным условиям 
выращивания яровой пшеницы в Западной Сибири, для 
которых характерна ранняя засуха. Все параметры изу-
чали на стадии стеблевания. Биомассу главного побега 
определяли не менее чем у восьми растений. Показатели 
газообмена и фотосинтеза изучали на флаговых листьях 
растений с помощью портативной системы GFS-3000 
(HeinzWalzGmbH, Эффельтрих, Германия) для изучения 
газообмена и флюоресценции хлорофилла. Измеряли сле-
дующие показатели: скорость транспирации, устьичную 
проводимость, скорость ассимиляции СО2, или нетто-
фотосинтез, потенциальную и реальную эффективность 
фотосистемы ����, скорость транспорта электронов в фото-
системе 2 и нефотохимическое тушение флюоресценции. 
Эффективность использования воды была рассчитана 
как отношение нетто фотосинтез/транспирация. Все 
параметры измеряли в листьях шести растений каждого 
генотипа и при каждом режиме водообеспечения. У каж-
дого растения все параметры измеряли не менее 8 раз. 
Содержание листовых пигментов (хлорофиллов а и b 
и каротиноидов) измеряли по методике Wettstein (1957) 
в листьях трех растений каждого генотипа и при каждом 
режиме водообеспечения. В каждом растении содержание 
пигментов определяли трижды. Ферментные экстракты 
получали из листьев трех отдельных растений каждого 
поливного варианта по ранее описанному методу (�sipova 
et al., 2013). 

Активность ферментов определяли спектрофотоме-
трически с помощью микропланшетного ридера ��nfinite 
M200 PR� (Tecan Group Ltd., Маннедорф, Швейцария) 
в трех аналитических повторностях. При определении 
активности АП, ДГАР, ГР, КАТ и ЛОГ использовали УФ-
прозрачные микропланшеты (Greiner Bio-�ne GmbH, 
Фриккенхаузен, Германия). Во всех случаях реакционная 
среда объемом 200 мкл содержала 10 мкл ферментного 
экстракта с известным содержанием белка, которое 
определяли по Bradford (1976) с использованием бычь-
его сывороточного альбумина (Sigma-Aldrich, Германия) 
в качестве стандарта. Активность АП (КФ 1.11.1.11) опре-
деляли, отслеживая снижение A290 в реакционной смеси, 
содержащей 50 мМ натрий-фосфатный буфер (рН 7,0), 
0,5 мМ аскорбиновую кислоту (Sigma-Aldrich, США) и 
0,1 мМ H2�2 (коэффициент экстинкции Е = 2,8 mM–

 

1cm–1) 
(Nakano, Asada, 1981). Активность ДГАР (КФ 1.8.5.1) 
определяли по увеличению A265 в реакционной среде, 
содержащей 50 мМ натрий-фосфатный буфер (рН 7,0), 
0,2 мМ дегидроаскорбат (Sigma-Aldrich, США) и 2,5 мМ 
восстановленный глутатион (Reanal Private Ltd., Буда-
пешт, Венгрия) (Е = 14 mM–1cm–1) (Baier et al., 2000). 
Активность ГР (КФ 1.6.4.2) определяли, отслеживая окис-
ление НАДФН при 340 нм (Е = 6,2 mM–1cm–1) в 50 мМ 
натрий-фосфатном буфере (рН 7,8), содержащем 1 мМ 
НАДФН (Sigma-Aldrich, США) и 1 мМ окисленного 
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глутатиона (Reanal Private Ltd., Будапешт, Венгрия) (dee 
Lamotte, 2000). Активность КАТ (КФ 1.11.1.6) опреде- 2000). Активность КАТ (КФ 1.11.1.6) опреде-
ляли, отслеживая разрушение H2�2 (Е = 42,5 mM–1cm–1) 
при 240 нм в 50 мМ натрий-фосфатном буфере (рН 7,0), 
содержащем 10 мМ H2�2 (Aebi, 1984). Активность ЛОГ 
(КФ 1.13.11.12) определяли, измеряя скорость образования 
пероксидов жирных кислот при 234 нм по методике, опи-
санной ранее (Пермякова и др., 2010), модифицированной 
для микропланшетного ридера. Активность ферментов 
представлена в мкМ субстрата на мг белка в минуту при 
25 °C. Общую активность СОД (КФ 1.15.1.1) определяли 
по способности фермента ингибировать фотохимическое 
восстановление нитросинего тетразолия (NBT) по извест-
ной методике (Giannopolitis, Ries, 1977) c некоторыми 
модификациями (Полесская и др., 2004). Реакционная 
смесь (200 мкл) содержала 50 мМ натрий-фосфатного 
буфера (рН 7,8), 13 мМ метионина (Reanal Private Ltd., 
Будапешт, Венгрия), 2 мкМ рибофлавина (Reanal Private 
Ltd., Будапешт, Венгрия), 63 мкМ NBT (Sigma-Aldrich, 
США), 0,1 мкМ этилендиаминтетрауксусной кислоты 
и 10 мкл ферментного экстракта. За единицу активности 
СОД принимали количество фермента, способного на 
50 % подавить реакцию восстановления NBT.

Для оценки достоверности эффектов генотипа и ус-
ловий водообеспечения на физиологические показатели 
растений применяли двухфакторный дисперсионный 
анализ. Однофакторная модель использовалась для 
сравнительной оценки средних одного генотипа. Расчеты 
проводили с помощью программы MS Excel.

Результаты
Водный дефицит угнетающе действовал на формиро-
вание биомассы побега как сорта С29, так и линии 821, 

однако родительский сорт превосходил линию по этому 
признаку независимо от условий выращивания (табл. 1). 
Они существенно различались по скорости транспирации 
в оптимальных условиях водоснабжения: у линии 821 
она была в 4 раза выше. В условиях водного дефицита 
скорость транспирации у линии 821 снизилась в 2 раза, 
тогда как у сорта С29 – увеличилась в 1,8 раза. Это нети-
пично для большинства растений и, вероятно, связано со 
специфической реакцией на водный дефицит высокозасу-
хоустойчивого сорта С29. Такие же тенденции наблюдали 
для устьичной проводимости: в оптимальных условиях 
устьичная проводимость у линии 821 была почти в 5 раз 
выше по сравнению с С29, снижаясь в условиях вододе-
фицита в 2 раза. У С29 в условиях водного стресса этот 
показатель, наоборот, увеличивался. Ассимиляция СО2 
в оптимальных условиях у линии 821 была в 3 раза выше, 
чем у С29. Хотя двухфакторный анализ не выявил досто-
верных различий между средними значениями скорости 
ассимиляции в разных условиях водоснабжения (табл. 1), 
анализ достоверности различий между средними значе-
ниями каждого генотипа в контрастных условиях (одно-
факторная модель) показал их существенность (для С29 
F = 14,7; для линии 821 F = 179,1, p < 0,001). При обоих 
вариантах водоснабжения эффективность использования 
воды у линии 821 была снижена по сравнению с исходным 
сортом, который, как отмечали его создатели (Ильина, 
1989), обладает способностью сохранять высокую водо-
удерживающую способность листьев при засухе.

Два генотипа значимо различались по содержанию хло-
рофиллов a и b, причем сорт С29 независимо от условий 
выращивания содержал больше хлорофилла, как а так 
и б (табл. 2). Содержание хлорофилла a у С29 и линии 
821 одинаково снижалось в вододефицитных условиях 

таблица 1. Средние зна�ения массы по�ега и показателей фотосинтеза у родител��ского сорта Саратовская 29 (С29� и линии 
�21 с интрогрессиями от T. timopheevii в контрастных условиях полива

условия  
выращивания

�асса по�ега�� г Ст (mmol m–2s–1� у� (mmol m–2s–1� С� (μmol m–2s–1� ЭИВ (A/E�

С29 �21 С29 �21 С29 �21 С29 �21 С29 �21

�олив 4���2 3��4� 0��31� 1��302 22��4 102��0 1���4 5��2� 6��4 4��1

Засуха 3��02 2��62 0��520 0��693 3���9 50��9 2��94 3��55 6��� 5��4

FG 14��2*** 130���*** 134���*** 165��0*** 1���3***

FE 34��0*** 16��2*** 19��2*** 4��0 н/д 3��3 н/д

***p < 0��001; н/д – статисти�ески недостоверно. Ст – скорост�� транспирации; у� – уст��и�ная проводимост��; С� – скорост�� ассимиляции СО2; ЭИВ – эф-
фективност�� испол��зования воды. 

таблица 2. Средние зна�ения содержания пигментов листа (мг/г сырой массы� у родител��ского сорта Саратовская 29 (С29� 
и линии �21 с интрогрессиями от T. timopheevii в контрастных условиях полива

условия выращивания Хлорофилл a Хлорофилл b ��аротиноиды

С29 �21 С29 �21 С29 �21

�олив 2��4 2��1 0��91 0���5 0��4� 0��4�

Засуха 2��1 1��� 1��0 0���� 0��56 0��44

FG 6��03* 9��61** ���5�**

FE ���60** 0��11 н/д 0��9� н/д

*p < 0��05; **p < 0��01; н/д – статисти�ески недостоверно.
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(табл. 2), тогда как хлорофилла b снижалось только у ли-
нии 821. По содержанию каротиноидов в оптимальных 
условиях генотипы не различались. 

В условиях вододефицита в листьях С29 содержалось 
больше каротиноидов, что подтвердил однофакторной 
анализ этого признака (F = 8,7; p < 0,05). Более высокое 
содержание хлорофиллов и способность поддерживать 
высокий уровень каротиноидов в условиях дефицита 
воды, вероятно, способствуют лучшей адаптации фото-
синтетического аппарата С29 по сравнению с линией 821.

Линия 821 уступала сорту С29 по реальной эффектив-
ности фотосинтеза и скорости транспорта электронов 
в фотосистеме ���� независимо от условий выращивания 
(табл. 3). Потенциальная эффективность фотосистемы ���� 
не отличалась у двух генотипов и достоверно возрастала 
в вододефицитных условиях. Нефотохимическое тушение 
флюоресценции было выше у линии 821. 

В оптимальных условиях линия 821 существенно отли-
чалась от исходного сорта по активности двух (АП и ЛОГ) 
из шести изученных ферментов, которая у линии была 
ниже в 1,7 и 2,4 раза соответственно (табл. 4). В условиях 
вододефицита линия 821 существенно уступала исход-
ному сорту по активности ДГАР, АП и ГР, ферментов, 
играющих важную роль в поддержании восстановленного 
состояния редокс-пар «аскорбиновая кислота / дегидро-
аскорбиновая кислота» и «восстановленный глутатион /
окисленный глутатион» и контролирующих в клетках 
уровень Н2О2. По активности ЛОГ реакция на стресс 
кардинально различалась у двух генотипов. В листьях 
линии 821 активность ЛОГ значительно (почти в 4 раза) 
возрастала, а у С29, напротив, снижалась. Такое резкое 
повышение активности ЛОГ у менее устойчивого к засухе 

генотипа, вероятно, может объясняться необходимостью 
активизации защитных механизмов, связанных с липид-
ным катаболизмом.

Обсуждение
Сорт яровой пшеницы С29, созданный в конце 1950-х го-
дов в НИИСХ Юго-Востока, широко возделывался в СССР 
и до сих пор является непревзойденным по занимаемым 
площадям посевов. Он также вовлекался в разнообразные 
научные исследования и послужил генетической основой 
цитогенетических коллекций и коллекций интрогрессив-
ных линий пшеницы (Budashkina, 1988; Arbuzova et al., 
1996). Сорт хорошо изучен по морфологическим призна-
кам и отличается высокой засухоустойчивостью (Ильина, 
1989). К отрицательным свойствам сорта относится его 
низкая устойчивость к грибным заболеваниям. Для улуч-
шения этого признака в сорт путем гибридизации были 
интрогрессированы участки генома тетраплоидного вида 
T. timopheevii (Budashkina, 1988), обладающего комплекс-
ной устойчивостью к ряду фитопатогенов. Линия 821 
из этой коллекции обладает устойчивостью к листовой 
ржавчине (Леонова и др., 2008) и несет интрогрессии 
в хромосомы 2А, 2В и 5А, выявленные с помощью мик-
росателлитных маркеров (Leonova et al., 2001). Также 
обнаружено, что эта линия имеет высокое содержание 
клейковины в зерне и отличные хлебопекарные качества 
(Обухова и др., 2008). 

Как показали наши исследования, у линии 821 инт-
рогрессии в хромосомы 2А, 2В и 5А оказали влияние 
на физиологические и биохимические характеристики 
флагового листа и ее устойчивость к водному дефициту. 
Интрогрессии привели к существенному увеличению 

таблица 3. Средние зна�ения параметров фл�оресценции хлорофилла у родител��ского сорта Саратовская 29 (С29� и линии 
�21 с интрогрессиями от T. timopheevii в контрастных условиях полива

условия
выращивания

�ЭФ РЭФ СЭт (μmol∙электронов m–2s–1� НтФ

С29 �21 С29 �21 С29 �21 С29 �21

�олив 0���59 0���39 0��56� 0��4�� 3���0 32��� 0��25� 0��3�5

Засуха 0����6 0����6 0��55 0��494 36��� 33��1 0��2�2 0��304

FG 1��2 н/д �4��4*** �3��0*** 11���**

FE 46��4*** 0��5 н/д 0��6 н/д 1��4 н/д
**p < 0��01; ***p < 0��001; н/д – статисти�ески недостоверно. Эффективност�� фотосистемы ii�� �ЭФ – потенциал��ная�� РЭФ – реал��ная; СЭт – скорост�� 
транспорта электронов в фотосистеме 2; НтФ – нефотохими�еское тушение фл�оресценции.

таблица 4. Средние зна�ения активности дегидроаскор�ат редуктазы (ДГ�Р��� аскор�ат пероксидазы (����� глутатион 
редуктазы (ГР��� каталазы (���т��� супероксиддисмутазы (СОД� и липоксигеназы (лОГ�у родител��ского сорта Саратовская 29 (С29� 
и линии �21 с интрогрессиями от T. timopheevii в контрастных условиях полива

условия
выращивания

ДГ�Р �� ГР ���т СОД лОГ ∑ ДГ�Р�� ���� ГР�� ���т�� СОД

С29 �21 С29 �21 С29 �21 С29 �21 С29 �21 С29 �21 С29 �21

�олив �4��26 �2��95 136��3 �0��1 20��13 16��94 10��63 9��44 2���0 2��49 3��49 1��4� 244��0 1�1��9

Засуха 113���0 90��34 313��� 105��9 22���3 1���56 6��54 ���99 2��51 2��50 2���2 5���� 665��0 225��3

FG 4��9* 24��9*** 12��9** 1��9 н/д 25��4*** 0��9 н/д – –

FE 25���*** 23��1*** 2��0 н/д 25��4*** 16��9*** ���6** – –

*p < 0��05; **p < 0��01; ***p < 0��001; н/д – статисти�ески недостоверно. ∑ ДГ�Р�� ���� ГР�� ���т�� СОД – сумма активностей антиоксидантных ферментов.
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транспирации и устьичной проводимости линии 821, 
вследствие чего эффективность использования воды была 
существенно снижена по сравнению с исходным сортом. 
По имеющимся данным (Осипова и др., неопубл. дан-
ные), локусы количественных признаков, ответственные 
за устьичный контроль фотосинтеза, локализованы на 
хромосомах пшеницы второй гомеологической группы, 
и, вероятно, этот эффект обусловлен интрогрессиями 
в хромосомы 2А и 2В. У С29 в условиях водного дефицита 
почти пропорционально (в 1,6–1,7 раз) повышались все 
показатели газообмена, в отличие от линии 821, и, как 
следствие, ЭИВ в условиях стресса поддерживалась на 
высоком уровне. Наши результаты согласуются с данными 
ранее проведенного эксперимента, в котором сорт пшени-
цы С29 выращивался в условиях острой засухи, при 10 % 
влажности почвы от нормы. Было обнаружено, что в этих 
условиях не происходит значительного снижения асси-
миляции СО2 (Давыдов, 2007). Это объяснялось 1,5–3,0-
кратным увеличением числа устьиц на обеих сторонах 
листа во время засухи, что способствует поддержанию 
уровня ассимиляции СО2 в условиях снижения размеров 
и биомассы листа. 

Линия 821 уступала исходному сорту С29 по комплексу 
параметров, характеризующих ФСА: скорости транспорта 
электронов в фотосистеме ����, реальной эффективности 
фотосинтеза, содержанию хлорофиллов a и b, содержанию 
каротиноидов, которые участвуют в рассеивании излиш-
ней световой энергии и защищают фотосинтетический 
аппарат от фотоокисления. 

Интрогрессированная линия существенно отличалась 
от исходного сорта по активности ферментов, явля-
ющихся важными компонентами прооксидантных (ЛОГ) 
и антиоксидантных (КАТ, СОД, АП, ДГАР и ГР) систем. 
В условиях стресса суммарная активность ферментов-
антиоксидантов в листьях С29 была почти в 3 раза выше, 
чем у линии 821, а активность ЛОГ – в 2 раза ниже. 

Существенные различия в активности ДГАР, АП и ГР 
у изученных генотипов, вероятно, связаны с эффектом ин-
трогрессий в хромосомы 2А и 2В, так как ранее (�sipova 
et al., 2013) у межсортовых замещенных по хромосомам 
2-й гомеологической группы линий С29 (Janetzkis Probat) 
была обнаружена значительная вариабельность этого 
признака. Также известно, что структурные гены СОД 
находятся в длинных плечах хромосом 2-й гомеологи-
ческой группы (Neuman, Hart 1986). Li с коллегами (1999) 
выявили соответствующие генные последовательности.

Значительные различия в активности ЛОГ у изученных 
генотипов при поливе и при засухе свидетельствуют о том, 
что участки интрогрессии несут генетический фактор, 
определяющий активность этого фермента. Вероятно, он 
находится на рекомбинантном участке хромосомы 5АL, 
так как в этой области ранее были картированы гены го-
меоаллельной серии Lpx-2, кодирующие одну из изоформ 
этого фермента (Mc��ntosh et al., 2013). 

Таким образом, интрогрессия в три хромосомы сорта 
пшеницы С29 от T. timopheevii привела к повышению 
транспирации и устьичной проводимости, снижению 
эффективности использования воды, ключевых харак-
теристик фотосинтеза и антиоксидантной способности 
в тканях листа. В результате листья линии 821 в условиях 

дефицита воды подвядали, теряя тургор. Это говорит 
о том, что хромосомы 2A, 2B и 5A исходного сорта С29 
несут важные генетические факторы, обеспечивающие 
физиологические и биохимические механизмы высокой 
засухоустойчивости. Дальнейшее извлечение из геноти-
па линии 821 отдельных участков интрогрессии путем 
создания однохромосомных замещенных и изогенных 
линий позволит более подробно изучить генетический 
контроль физиологических и биохимических процессов, 
участвующих в адаптации к стрессу.
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