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Одним из основных факторов внешней среды, лимитирующих рост и урожайность растений, является 
засуха. В настоящее время с целью улучшения комплексной устойчивости мягкой пшеницы (Triticum 
aestivum L.) широко применяется создание новых форм пшеницы с использованием интрогрессии 
генов от других видов злаков. 

Цель настоящей работы состояла в установлении влияния чужеродного генетического материала 
(от Aegilops speltoides, Ae. tauschii и T. timopheevii) на устойчивость проростков пшеницы к осмоти-
ческому стрессу. Косвенная оценка засухоустойчивости с помощью создания искусственного дефи-
цита влаги в лабораторных условиях позволила выявить различную степень влияния чужеродного 
генетического материала. В частности, показано, что транслокация T6BS·6BL-6SL от Ae. speltoides в 
геноме мягкой пшеницы положительно влияла на засухоустойчивость родительской линии Родина-1, 
а интрогрессия от T. timopheevii в хромосоме 2А наоборот снижала устойчивость исходного сорта 
Саратовская 29. На примере транслокации T5BS·5BL-5SL установлено, что один и тот же чужерод-
ный фрагмент, интрогрессированный в разные исходные сорта пшеницы, может по-разному влиять 
на устойчивость пшеницы к осмотическому стрессу в зависимости от степени засухоустойчивости 
исходного сорта.

Ключевые слова: Aegilops speltoides, Aegilops tauschii, Triticum aestivum, Triticum timopheevii, засу-
хоустойчивость, мягкая пшеница, осмотический стресс, чужеродные интрогрессии. 
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ВВЕДЕНИЕ

Мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) явля-
ется важнейшей продовольственной культурой. 
Несмотря на большие успехи в ее селекции, 
актуальной проблемой остается создание сор-
тов, которые наряду с высокой потенциальной 
урожайностью будут иметь гены, эффективно 
защищающие их от неблагоприятных абиоти-
ческих и биотических факторов внешней сре-
ды. Генетического разнообразия самой мягкой 
пшеницы недостаточно для решения этой про-
блемы (Feldman, Sears, 1981), поэтому наиболее 
актуальной задачей генетиков и селекционеров 

является создание новых форм пшеницы с 
использованием интрогрессии генетического 
материала от дикорастущих видов, обладаю-
щих комплексной устойчивостью к различным 
неблагоприятным факторам внешней среды 
(Bohnert et al., 1995). Известно, что кроме це-
левых генных локусов фрагменты чужеродного 
генома могут содержать дополнительный гене-
тический материал, оказывающий негативное 
влияние на хозяйственно ценные признаки. 
Поэтому при создании сортов и селекцион-
ных линий пшеницы на основе отдаленной 
гибридизации естественным остается вопрос 
о степени влияния чужеродных замещений и 
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транслокаций на различные хозяйственно цен-
ные признаки.

Одним из основных факторов внешней сре-
ды, лимитирующих рост и урожайность расте-
ний, является засуха. Для гарантированного сни-
жения потерь продукции сельского хозяйства в 
засушливые годы необходимо иметь устойчивые 
к дефициту влаги сорта. Проблема получения 
засухоустойчивых сортов актуальна во многих 
странах мира для большинства культурных ви-
дов растений (Bartels, Sunkar, 1995; �ha�esBartels, Sunkar, 1995; �ha�es, Sunkar, 1995; �ha�esSunkar, 1995; �ha�es, 1995; �ha�es�ha�es et al alal., 
2003; �an���an�� et al alal., 2003; �shra�, 2010; Fleur���shra�, 2010; Fleur��, 2010; Fleur��Fleur�� et al alal., 
2010; �ir�ir et al alal., 2012; BudakBudak et al alal., 2013). 

Необходимым условием эффективной се-
лекции является оценка засухоустойчивости, 
что, в первую очередь, зависит от правильной 
оценки степени устойчивости создаваемого 
селекционного материала. Прямая оценка 
засухоустойчивости в поле при всей ее объек-
тивности требует многолетних наблюдений. 
Для ускорения селекционного процесса в по-
следнее время применяют косвенную оценку 
засухоустойчивости с помощью лабораторных 
физиологических методов. Методы ранней диа-
гностики на семенах и проростках позволяют 
проводить оценку круглый год и анализировать 
большое количество селекционного материала 
(Удовенко, 1988; B�lintB�lint�lintlint� et al alal., 2008; BalochBaloch et 
al.., 2012). 

Настоящее исследование проведено на 
линиях яровой мягкой пшеницы, содержащих 
фрагменты отдельных хромосом или целые 
хромосомы Aegilops speltoides speltoidesspeltoides, Ae. tauschii. tauschiitauschii и 
T. timopheevii. timopheeviitimopheevii, с использованием нейтрального 
осмотика (полиэтиленгликоля) для создания 
искусственного дефицита влаги. Цель исследо-
вания состояла в установлении степени влияния 
чужеродного генетического материала на устой-
чивость проростков пшеницы к осмотическому 
стрессу.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Экспериментальным материалом служили 
яровые сорта/линии мягкой пшеницы: Ново-
сибирская 29, Родина-1, Чайниз Спринг и Са-
ратовская 29 и линии, созданные на их основе 
(табл.). 

Искусственный водный дефицит создавался 
с использованием нейтрального осмотика – по-

лиэтиленгликоля (ПЭГ 6000) в соответствии с 
модифицированной методикой B�lint с соавт. 
(2008). Семена помещали в обработанные уль-
трафиолетом чашки Петри на увлажненную 
дистиллированной водой фильтровальную 
бумагу, выдерживали 24 ч при 4 °С в темноте 
для синхронизации прорастания, затем 24 ч 
при 20 °С и 12-часовом режиме освещения. 
Проросшие семена переносили в чашки Петри, 
содержащие 15 %-й раствор ПЭГ 6000 1 или 
дистиллированную воду, и выдерживали 72 ч 
при 20 °С и 12-часовом режиме освещения, 
затем на седьмой день после прорастания про-
водили измерения длины листа, массы листа 
(вместе с колеоптиле), длины самого длинного 
корня и массы корней каждого растения. Для 
каждого сорта/линии эксперимент проводился 
на 15 %-м ПЭГ 6000 и на дистиллированной 
воде в трех повторностях. По каждому сорту и 
каждой линии проанализировано по 96 расте-
ний. Индекс устойчивости каждого сорта/линии 
рассчитывали отдельно по каждому из четырех 
оцениваемых параметров по формуле: отноше-
ние величины параметра при выращивании в 
15 %-м ПЭГ к соответствующей величине при 
выращивании того же самого сорта/линии на 
дистиллированной воде. Достоверность разли-
чий оценивали с помощью непараметрического 
теста Манна–Уитни (U-test). Различия значимы 
при U = 0 (p ≤ 0,05). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Родительские сорта пшеницы, используемые 
в работе, имеют различную степень устойчиво-
сти к осмотическому стрессу. Параметры сорта 
Новосибирская 29 снижались на 15 %-м ПЭГ 
по сравнению с контрольным экспериментом в 
среднем в два раза (средний индекс устойчиво-
сти равен 51 %; рис. 1), что указывает на низкую 
устойчивость данного сорта к осмотическому 
стрессу. Наиболее устойчивым из изученных 
сортов оказался сорт Саратовская 29. Для него 
средний индекс устойчивости составил 91 % 
(рис. 1). Для всех параметров, кроме массы 
1 Согласно литературным данным, 15 %-й раствор ПЭГ 
6000 в дистиллированной воде создает осмотическое 
давление 0,23 МПа (�one��, 1989). В экспериментах на 
пшенице данная концентрация была ранее подобрана 
опытным путем как оптимальная для изучения реакции 
проростков на засуху (Baloch et al., 2012).
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листа, снижение показателей в условиях осмо-
тического стресса по сравнению с контролем 
недостоверно. В литературе данный сорт опи-
сывается, как имеющий высокую устойчивость 
к засухе (Osipo�a et al., 2013), что согласуется с 
полученными нами результатами. 

Чайниз Спринг и Родина-1 проявили про-
межуточную устойчивость к осмотическому 
стрессу. Средние индексы устойчивости соста-
вили для них 80 и 79 % соответственно (рис. 1).  
Выявленная устойчивость сорта Чайниз Спринг 
к осмотическому стрессу согласуется с литера-
турными данными, основанными на полевых 
тестах засухоустойчивости данного сорта 
(Simon-Sarkadi, Galiba, 1996).

Эффективным источником генов, повыша-
ющих устойчивость культивируемых сортов к 
различным видам стресса, являются дикорас-
тущие виды растений. В качестве доноров ге-
нетического материала для интрогрессии в гек-
сапдоидный геном мягкой пшеницы (BB��DD) 
используют, в первую очередь, эволюционно 
наиболее близкие виды злаков, к которым 
относятся тетраплоидные виды пшеницы, в 
частности T. timopheevii (GG��), и диплоидные 
виды эгилопсов: донор D-генома пшеницы –  
Ae. tauschii (DD) и донор B- и G-геномов –  
Ae. speltoides (SS) (Schneider et al., 2008; Todo-
ro�ska et al., 2009; �cIntosh et al., 2013).

Гибриды мягкой пшеницы, полученные с 
участием Ae. speltoides, чаще имеют транс-

локации в хромосомах В-генома пшеницы. 
Молекулярными и цитологическими методами 
показано, что линии N29–Ae. speltoides 5SL и 
Rod.–Ae. speltoides 5SL несут транслокации 
T5BS · 5BL-5SL Ae. speltoides равной про-
тяженности, при этом других интрогрессий 
от Ae. speltoides в геноме этих линий не об-
наружено (Salina et al., 2013). Несмотря на 
то что при создании линий с транслокацией  
Ae. speltoides T5BS · 5BL-5SL использовался 
один и тот же источник, видно, что линии 
мягкой пшеницы, несущие эту транслока-
цию, по-разному реагируют на тестирование. 
Присутствие транслокации T5BS · 5BL-5SL 
в геноме сорта Новосибирская 29 приводило 
к повышению устойчивости, а наличие ее в 
геноме линии Родина-1 отрицательно влияло 
на устойчивость к осмотическому стрессу 
(рис. 2). Видно, что индексы, рассчитанные 
по длине и массе листа, значительно выше у 
N29–Ae. speltoides 5SL по сравнению с исход-
ным сортом (рис. 2). Длина самого длинного 
корня у данной линии несколько снижена, но 
за счет утолщения корней происходит значимое 
увеличение их массы. Таким образом, транс-
локация T5BS · BL-5SL положительно влияет 
на устойчивость сорта Новосибирская 29  
к осмотическому стрессу, чего не наблюдается 
в случае идентичной транслокации у линии 
Родина-1. Несмотря на то что индекс, рас-
считанный по длине листа, несколько выше у 

Рис. 1. Индексы устойчивости к осмотическому стрессу у исходных сортов/линий пшеницы. 

* Значимые отличия показателей при проращивании в 15 %-м ПЭГ 6000 от показателей в контрольном эксперименте, 
согласно тесту Манна–Уитни (p ≤ 0,05).
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Rod.–Ae. speltoides 5SL, чем у родительского 
сорта, транслокация T5BS · 5BL-5SL не влияет 
на массу листа, а также длину корня, а масса 
корней существенно снижается. Так как донор 
транслокации и ее размер совпадают в обоих 
случаях, можно предположить, что донорский 
фрагмент от Ae. speltoides 5SL содержит ген, 
контролирующий устойчивость к осмоти-
ческому стрессу, однако участок хромосомы 
5BL Родина-1, замещенный транслокацией, 
содержит локус, который вносит больший 
вклад в устойчивость. Еще одним объяснением 
различий между линиями N29–Ae. speltoides 
5SL и Rod.–Ae. speltoides 5SL может быть взаи-
модействие между генетическим материалом 
вида-донора и генами родительских сортов-
реципиентов. Влияние генотипической среды 
сорта-реципиента на проявление генных локу-
сов, перенесенных в геном мягкой пшеницы 
от диких и культурных сородичей, специально 
не изучалось, но ряд данных, полученных при 
изучении устойчивых к патогенам гибридных 
форм, свидетельствует о различном уровне 
экспрессии фактора резистентности при инт-
родукции генов устойчивости в разные сорта 
(Sin��h et al., 1990; Бадаева и др., 2000).

Линия мягкой пшеницы, полученная на 
основе линии Родина-1, несущая другую транс-

локацию от Ae. speltoides (T6BS · 6BL-6SL), 
более устойчива к осмотическому стрессу по 
сравнению с исходным сортом (рис. 2, линия 
Rod.–Ae. speltoides 6SL).

Образцы Ae. tauschii, дикорастущего донора 
D-генома мягкой пшеницы, нередко использу-
ются в настоящее время в селекции в качестве 
источника полезных генов для повышения устой-
чивости и урожайности пшеницы (O��bonna��a 
et al., 2013). S.V. Osipo�a с соавт. (2011) проде-
монстрировали роль хромосом 1D, 3D, 5D и 6D 
Ae. tauschii в повышении засухоустойчивости 
пшеницы, а 7D – наоборот, в повышении чувст-
вительности к засухе. Роль хромосом 2D и 4D 
оставалась неясной. В настоящей работе образец 
Ae. tauschii, отличный от описываемого в статье 
Osipo�a с соавт. (2011), показал нейтральность 
хромосомы 2D и небольшое негативное воздей-
ствие хромосомы 4D на устойчивость недель-
ных проростков пшеницы к осмотическому 
стрессу (рис. 2). Необходимо иметь в виду, что 
сорт-реципиент (Чайниз Спринг) является за-
сухоустойчивым (Simon-Sarkadi, Galiba, 1996), 
и потому снижение показателей устойчивости 
замещенной линии �S–Ae. tauschii 4D может 
указывать, например, на наличие гена, контро-
лирующего устойчивость к засухе, в хромосоме 
4D самого сорта-реципиента. 

Рис. 2. Изменение индексов устойчивости к осмотическому стрессу у интрогрессивных линий по сравне-
нию с исходными сортами/линиями. 

* Значимые отличия согласно тесту Манна–Уитни (p ≤ 0,05).
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Сорт Саратовская 29 отличается высокой 
засухоустойчивостью, улучшение его устойчи-
вости к засухе за счет интрогрессии чужеродного 
материала не является столь актуальной зада-
чей. Однако поскольку в геном данного сорта 
вводится чужеродный генетический материал с 
целью улучшения устойчивости данного сорта к 
грибным болезням (Leono�a et al., 2011), важно 
знать, насколько нейтральны эти интрогрессии 
по отношению к другим важным признакам, в 
том числе и к засухоустойчивости. Оценка на 
стадии проростков показала незначительное 
негативное влияние на устойчивость к осмоти-
ческому стрессу в результате интрогрессии ге-
нетического материала T. timopheevii в хромосо- 
му 5В сорта Саратовская 29 (рис. 2). Гораздо более 
существенное негативное влияние оказало введе-
ние фрагмента генома T. timopheevii в хромосо- 
му 2А сорта Саратовская 29 (рис. 2). Возможно, 
в процессе создания линии S29–T. timopheevii 2�  
за счет рекомбинации был элиминирован аллель, 
контролирующий засухоустойчивость сорта 
Саратовская 29. При подтверждении данной 
тенденции в полевых условиях может быть реко-
мендовано дальнейшее беккроссирование линии 
S29–T. timopheevii 2�, чтобы добиться реком-
бинации между локусами, контролирующими 
устойчивость к ржавчине и чувствительность 
к засухе. 

В настоящее время проводится изучение 
влияния на засухоустойчивость пшеницы гене-
тического материала не только ее ближайших 
сородичей, но и более отдаленных видов злаков. 
Например, Farshad�ar с соавт. (2013) при изу-
чении пшенично-ржаных дополненных линий 
Чайниз Спринг/Империал установили устой-
чивое положительное влияние хромосом ржи 
2R, 4R и 6R. В целом результаты, полученные 
в настоящей работе, и литературные данные 
указывают на то, что интрогрессия определен-
ных фрагментов чужеродных геномов в геном 
пшеницы является перспективным методом 
улучшения ее засухоустойчивости.
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EFFECT OF ALIEN GENOMIC INTROGRESSIONS  
ON THE OSMOTIC TOLERANCE OF WHEAT
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Summary

Drou��ht is one o� the major en�ironmental �actors that limit crop ��rowth and ��ield. De�elopment o� new 
wheat ��enot��pes carr��in�� intro��ressions �rom other cereal species is widel�� applied to impro�e the complex 
stabilit�� o� bread wheat (Triticum aestivum L.). The aim o� this stud�� was estimation o� the e��ect o� �orei��n 
��enetic material (deri�ed �rom Aegilops speltoides, Ae. tauschii and T. timopheevii) on osmotic stress tolerance 
in wheat seedlin��s. Indirect e�aluation o� drou��ht resistance b�� creatin�� arti�icial shorta��e o� moisture under 
laborator�� conditions identi�ied di��erent de��rees o� the in�luence o� �orei��n ��enetic material. In particular, 
it was shown that the presence o� the T6BS · 6BL-6SL translocation �rom the Ae. speltoides ��enome in 
bread wheat mi��ht increase its drou��ht resistance, whereas the presence o� a T. timopheevii intro��ression 
in chromosome 2�, on the contrar��, reduced the resistance o� wheat to osmotic stress. B�� the example o� 
translocation T5BS · 5BL-5SL, it was �ound that the same �orei��n �ra��ment intro��ressed into di��erent wheat 
��enot��pes could exert di��erent e��ects on resistance to osmotic stress dependin�� on the drou��ht tolerance 
de��ree o� the initial wheat ��enot��pe.

Key words: Aegilops speltoides, Aegilops tauschii, Triticum aestivum, Triticum timopheevii, drou��ht 
tolerance, bread wheat, osmotic stress, alien intro��ressions.


