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Аннотация. На хромосомах 2A и 2D мягкой пшеницы установлены позиции “hot spot” 

локусов, важных для регуляции ответов на водный дефицит. Биоинформационным анализом 
обнаружено в общей сложности 55 генов, функции которых взаимосвязаны и реализуются в 
широком диапазоне биохимических и молекулярных процессов, от регуляции цикла Кребса до 
регуляции взаимодействия различных сигнальных путей. Идентифицированы кандидатные 
маркеры для использования в маркер-ассоциированной селекции пшеницы. 
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На длинном плече хромосомы 2D с высокой достоверностью нами были 

картированы QTLs и выявлены маркеры, связанные с устойчивостью мягкой пшеницы 
к засухе. Фенотипирование рекомбинантных инбредных линий Чайниз 
Спринг/Синтетик 6х в контрастных условиях водообеспечения проводили по биомассе 
главного побега, параметрам газообмена и флуоресценции хлорофилла, содержанию 
фотосинтетических пигментов, активности липоксигеназы и ферментов аскорбат-
глутатионового цикла в листьях. Один из главных QTL был ассоциирован с 
микросаттелитным маркером Xgwm 539 в позиции 97 сМ [Osipova et al., 2016; 
Permyakova et al., 2017]. Биоинформационным анализом было показано, что в позиции 
2DL 97 сМ локализованы пять белоккодирующих генов, функции которых связаны с 
ответными реакциями растений на стрессовые условия. Один из принципиально 
важных генов кодирует GLK2 (golden2-like) транскрипционный фактор (ТФ), 
принадлежащий семейству GARP. Установлено, что ТФ этого семейства регулируют 
клеточную дифференцировку, развитие хлоропластов, участвуют в старении листа, 
подтверждена связь между GLKs и фитогормонами. GLKs непосредственно 
связываются с промоторами светособирающих генов и генов биосинтеза хлорофилла, и 
действуют как транскрипционные активаторы [Chen et al., 2016]. В той же позиции на 
хромосоме 2D были выявлены два гена, кодирующие гомологи глутатион-S-
трансфераз, многофункциональных ферментов, играющих важнейшую роль в 
детоксикации и устойчивости к окислительному стрессу. У злаков экспрессия этих 
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генов индуцировалась засухой, наиболее высокий уровень транскрипции был выявлен 
у засухоустойчивых генотипов, он коррелировал с показателями продуктивности 
[Rezaei et al., 2013]. В том же QTL был локализован ген, кодирующий гомологи 
мембранных белков – пермеаз, которые транспортируют пурины и различные 
вторичные метаболиты [Jelesko, 2012], а также ген, кодирующий субъединицу 
мембранного транслоказного комплекса TIM23, который переносит синтезированные в 
ядре пептиды в митохондрии [Murcha et al., 2007]. 

На хромосоме 2А, генотипированной SNP – маркерами, было проведено 
картирование QTL по результатам фенотипирования рекомбинантных линий 
картирующей популяции Саратовская 29 (Янецкис Пробат 2А) (С29(ЯП2А)). 100 линий 
С29(ЯП2А) выращивали в двух полевых, двух тепличных вегетациях и одной – в 
климатической камере Plant Master в контрастных условиях водообеспечения. 
Фенотипирование линий С29(ЯП2А), выращенных в контролируемых условиях 
климата, проводили по комплексу вышеперечисленных физиолого-биохимических 
признаков. Фенотипирование линий, выращенных в полевых и тепличных условиях, 
проводили по компонентам урожая и фенологическим характеристикам. На длинном 
плече хромосомы 2А были картированы 2 QTL, ассоциированные с целевыми 
признаками и их устойчивостью в условиях засухи, в позиции 108.5 – 109.2 сМ и в 
позиции 102 сМ. Биоинформационным анализом в позиции 2АL 108.5 – 109.2 сМ были 
выявлены 29 генов, двадцать из которых кодировали регуляторные белки или важные 
регуляторные субъединицы, участвующие в ответных реакциях на водный стресс. В 
позиции 2АL 102 сМ были выявлены 13 генов, десять из которых также кодировали 
важные регуляторные белки. Поскольку многие их этих генов не изучены у Triticum 
aestivum L, об их функциях судили по сведениям, имеющимся для Arabidopsis thaliana. 
Аннотированные гомологи генов, локализованных в позициях 108.5 – 109.2 сМ и 102 
сМ, весьма условно можно разделить на функциональные группы (рис. 1 и 2). 

Анализ функций генов, выявленных в двух близкорасположенных QTL на 
хромосоме 2А пшеницы, позволяет предположить, что эти гены объединены в 
функциональные кластеры (или кластер), реагирующие на водный дефицит.  

Локализация в этих кластерах значительного числа генов, регулирующих 
посттрансляционные модификации белков (ПТМ), подчеркивает роль ПТМ в 
модификации физиологического статуса растительного организма через регуляцию 
активности белков, белок-белковых и липид-белковых взаимодействий [Hashiguchi and 
Komatsu, 2016]. Серин/треонин киназы образуют сигнальные MAPK-каскады, могут 
активироваться более чем одним типом стресса и выступать в качестве точек 
пересечения нескольких сигнальных путей [Sinha et al., 2011]. Ацилтрансфераза, 
имеющая DUF231 домен, необходима для сохранения структурной целостности листа и 
скоординированных реакций различных ответов на абиотические стрессы, в том числе, 
детоксикацию АФК [Nafis et al., 2015]. Фосфатидилинозитол N-
ацетилглюкозаминилтрансфераза осуществляет гликолипирование белков, играющих 
ключевые роли в разнообразных биологических процессах. 

Помимо генов, функции которых связаны с ПТМ, в двух изученных QTLs 
локализованы гены, регулирующие важнейшие внутриклеточные процессы: 
посттранскрипционную экспрессию пластидных и митохондриальных генов; скорость-
лимитирующую стадию цикла Кребса, занимающего центральное место в 
энергетическом обмене; убиквитин-протеасомную систему, которая, помимо регуляции 
содержания клеточных белков, является центральным регулятором гормональной 
сигнализации растений; ионные каналы и кальциевую сигнализацию; детоксикацию 
токсичных альдегидов и кетонов; биосинтез L-аскорбиновой кислоты и другие. 
Наконец, в QTL на хромосоме 2А локализованы гены семейства АТФ-аз ААА – типа, 



 

которы
транскр

 

Ри
2АL 108
РНК; 3
липидн
деубикв
фактор
PPR по
DUF231
содержа
ацетилг
группа:
Абро -1

 

Ри
2АL 10
редокс 
специф
цитохро
злаков 

ые имеют 
рипции, сиг

ис. 1. Функ
8.5 - 109.2 c
3. посттран
ного метаб
витинизаци
а Y; 2 субъ
овторы; 3 
1 ацетилтра
ащий (UB
глюкозамин
: 2 белка се
 подобная с

ис. 2. Функ
2 сМ. Гены
реакций; 3
ичные для 
омов Р450,
кальций-св

широкую 
гнальной т

кции генов
cM. Гены в
нсляционны
болизма; 
ии p53. Анн
ъединицы 
группа: 3
ансфераза; 

BA)/TS-N д
нил трансф
емейства А
субъединиц

кции генов
ы вовлечен
3. связыван
злаков сер

, подсемейс
вязывающа

субклеточ
трансдукци

в (в процен
вовлечены в
ых модифи

6. редок
нотированн
SWI3A ком
 протеин 
4 группа: 

домен; 5 
феразы; фос
АТФ-аз ААА
ца BRISC к

в (в процен
ны в регул
ния ионов С
рин / треони
ство 87; к
ая пероксиг

959

чную лока
ии и деград

нтном соот
в регуляци
икаций; 4. 
кс реакци
ные гомоло
мплекса SW
киназы, об
2 белка, со
группа: с
сфолипаза 
А-типа; изо
омплекса ф

нтном соот
ляцию: 1. п
Са2+ Аннот
ин протеин
клаваминат
геназа 2; ка

ализацию 
ации белко

тношении),
ию: 1. транс
убиквити

ий; 7. эн
оги. 1 групп
WI/SNF; 2 г
богащенны
одержащие
субъединиц
С; 6 группа
оцитрат дег
функции из

тношении),
пост-трансл
тированные
н киназы; 2
т синтаза; 
альций связ

и участву
ов протеасо

 
, локализов
скрипции; 
ин-протеасо
нергетическ
па: субъеди
группа: 2 б
ые лейцино
е F-бокс и D
ца фосфот
а: 2 альдо-к
гидрогеназа
зучены у мл

 
, локализов
ляционных
е гомологи
 группа: тр
3 группа: 
зывающие 

уют в рег
омой. 

ванных в п
2. редактир
омной сист
кого обме
иница В7 я
белка, соде
овыми пов
DUF-домен
тидилинози
кето редукт
а (НАД); 8 
лекопитающ

ванных в п
х модифика
. 1 группа:
ри белка се
специфичн
белки. 

гуляции 

позиции 
рования 
темы; 5. 
ена; 8. 
ядерного 
ержащие 
вторами; 
н; белок, 
итол N-
тазы 4; 7 
группа: 
щих). 

позиции 
аций; 2. 
 четыре 
мейства 
ная для 



960 
 

По всей вероятности, ремоделирование хроматина с участием нуклеосом 
ремоделирующего комплекса SWI/SNF играет важную роль в восприятии 
экологических сигналов и активизации данной генной сети. Предположительно, 
комплекс SWI/SNF регулирует доступ ТФ NF-Y к зонам промоторов различных генов, 
контролирующих развитие организма. Известно, что SWI/SNF участвует в регуляции 
развития листа с помощью хроматин-опосредованной модуляции гормональных 
сигнальных путей и их взаимодействия [Saez et al., 2008; Sarnowska et al., 2016]. 

Таким образом, на хромосомах 2A и 2D гексаплоидной пшеницы нам удалось 
установить позиции “hot spot” локусов, чрезвычайно важных для регуляции ответов на 
внешние воздействия. Функции многих генов, локализованных в этих локусах, 
взаимосвязаны и реализуются в широком диапазоне биохимических и молекулярных 
процессов, от регуляции цикла Кребса до регуляции взаимодействия различных 
сигнальных путей. Мы идентифицировали также кандидатные маркеры, которые 
можно использовать в маркер-ассоциированной селекции пшеницы с целью 
повышения эффективности фотосинтетического аппарата и продуктивности в условиях 
вододефицита.  

Работа поддержана грантами РФФИ 15-04-02762 и 18-04-00481. Все 
эксперименты были проведены на экспериментальной базе ЦКП «Биоаналитика» 
СИФИБР СО РАН и на экспериментальных базах двух ЦКП ИЦиГ СО РАН 
«Лаборатория искусственного выращивания растений» и «Селекционно-генетическая 
лаборатория». 
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Abstract: The positions of the hot spot loci, which are important for the regulation of responses 

to water deficiency, were determined on the chromosomes 2A and 2D of soft wheat. Bioinformatics 
analysis revealed the 55 genes, whose functions are interlinked and are deployed in a wide range of 
biochemical and molecular processes, from the regulation of the Krebs cycle to the regulation of the 
interaction of various signaling pathways. Markers for marker-associated wheat breeding have been 
identified. 
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