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Засухоустойчивость растений – сложный количественный признак, в формировании которого
участвует множество генов. На примере аллогексаплоидной пшеницы (Triticum aestivum L.) описаны
подходы к изучению механизмов засухоустойчивости полиплоидных растений и их генетической и
геномной архитектуры от картирования локусов количественных признаков (QTL) на хромосомах
до профилирования транскриптомов и выявления стабильных блоков гаплотипов, благоприятных
для урожайности в разных условиях доступности воды. Анализ функций идентифицированных кан-
дидатных генов позволил экстраполировать молекулярные события при адаптации к засухе и выяв-
лять уникальные для сортов стратегии адаптации, а также указал на решающую роль перепрограм-
мирования транскрипции в процессе адаптации. Для контроля экспрессии генов функционально
важна их физическая ассоциация, однако влияние пространственной организации хроматина и ко-
регуляторов транскрипции на экспрессию генов, контролирующих ключевые хозяйственно-цен-
ные признаки сельскохозяйственных растений, все еще плохо изучено. Ограничено также наше по-
нимание специфики экспрессии генов-гомеологов, участвующих в адаптации к дефициту воды.
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ВВЕДЕНИЕ

Засуха является одним из самых жестких абио-
тических стрессоров, вызывающих серьезные,
иногда катастрофические, потери урожая сель-
скохозяйственных культур. Актуальность пробле-
мы возрастает в связи с высокими рисками по-
терь урожаев основных зерновых культур (пше-
ницы, кукурузы и риса) из-за засух различной
интенсивности на протяжении XXI в. [1, 2]. Счи-
тается, что эффективно противостоять засухам
можно путем создания и внедрения засухоустойчи-
вых генотипов сельскохозяйственных растений,
причем лучшие результаты может дать не прямой
отбор только по урожайности в неблагоприятных
условиях, а комплексная стратегия с учетом морфо-
логических, физиологических и биохимических
признаков засухоустойчивости [3].

Растения отвечают на стресс из-за дефицита
воды изменениями на разных уровнях организа-

ции. На морфологическом уровне уменьшается
их размер, снижается площадь и количество ли-
стьев, увеличивается соотношение корень/лист;
на физиологическом уровне происходит закрытие
устьиц и снижение фотосинтеза, скорости транс-
пирации, устьичной проводимости, относитель-
ного содержания воды, изменение клеточной
стенки, увеличение окислительного стресса и
альтернативного пути транспорта электронов в
митохондриях; на биохимическом уровне снижа-
ется эффективность Рубиско и фотохимическая
эффективность, активизируются системы анти-
оксидантной защиты, накапливаются абсцизовая
кислота, пролин, полиамины, углеводы, стрессо-
вые белки [4]. Первым о необходимости прини-
мать во внимание физиологические признаки в
процессе селекции на засухоустойчивость заявил
D. Passioura [5]. Он предлагал использовать такие
признаки как высокое относительное содержа-
ние воды, ремобилизация углеводных резервов,
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феномен “stay green“, связанный с задержкой ста-
рения флаговых листьев. Позже в селекционных
программах стали использовать интегральный
физиологический показатель − дискриминацию
изотопов углерода (Δ13С), который у С3-растений
связан с фотосинтетическим газообменом и кор-
релирует с эффективностью использования воды
на протяжении онтогенеза [6]. С развитием флуо-
ресцентных методов все чаще стали проводить
мониторинг физиологического состояния фото-
синтетического аппарата путем анализа индукци-
онных кривых переменной флуоресценции хло-
рофилла [7]. В настоящее время, кроме перечис-
ленных выше, используют следующие признаки:
антиоксидантную активность, общее содержание
фенолов и пролина [8], температуру полога, чув-
ствительность к эндогенным гиббереллинам, опре-
деляющую высоту растений, содержание хлорофил-
лов, состав кутикулярных восков [2]. Эти признаки,
наряду с оценкой фенотипа с помощью различных
инструментов высокопроизводительного феноти-
пирования, являются хорошими кандидатами
для отбора устойчивых генотипов.

В последние два десятилетия наблюдается зна-
чительный прогресс в понимании многогранно-
сти и сложности молекулярных процессов, помо-
гающих растению адаптироваться и выживать в
условиях засухи. Показано, что дефицит воды вы-
зывает натяжение плазматической мембраны и
повышение внеклеточного осмотического потен-
циала, что запускает открытие Ca2+ проницаемых
каналов и приток ионов кальция в течение несколь-
ких секунд после восприятия изменившихся усло-
вий [9]. Далее кальциевый сигнал передается на
кальциевые белки-сенсоры (кальмодулин, кальмо-
дулин-подобные белки, кальцинейрин-В-подоб-
ные белки) и взаимодействующие с ними Ca2+-
зависимые протеинкиназы, которые осуществля-
ют декодирование и дальнейшую трансдукцию
кальциевого сигнала на белки-мишени – тран-
скрипционные факторы, ионные помпы, фермен-
ты углеродного и азотного метаболизма и др. [10].
В дальнейшем в передаче информации об изме-
нившихся условиях используются также активные
формы кислорода, митоген-активируемые проте-
инкиназы, протеинфосфатазы, фитогормоны,
микроРНК, различные факторы транскрипции,
ферменты, участвующие в метаболизме фосфо-
липидов и другие молекулы [11–14]. В ответ на
активацию сигналов засухи у растений индуциру-
ется синтез многих функциональных белков, та-
ких как дегидрины, осмотин, антифризные белки,
мРНК-связывающие белки, ключевые ферменты
биосинтеза осмолитов, транспортёры сахаров и
пролина, ферменты детоксикации, среди кото-
рых антиоксиданты, обеспечивающие поддержа-
ние баланса АФК, различные протеазы и другие
белки [11, 15, 16]. Таким образом, на молекуляр-
ном уровне засухоустойчивость растений форми-

руется множеством генов и регуляторных путей,
перекрестные взаимодействия которых создают
сложные генные сети.

Для прогресса в создании устойчивых геноти-
пов растений с полиплоидным геномом, таких
как мягкая пшеница, необходимо понимание ге-
нетической и геномной архитектуры засухо-
устойчивости [17]. Мягкая (хлебная) пшеница
(Triticum aestivum L.) представляет собой аллогек-
саплоид (BBААDD, 2n = 42), возникший в ре-
зультате естественной межвидовой гибридизации
различных диплоидных видов [18] (рис. 1). Из-за
огромного размера (16 Гб), высокой степени
сходства последовательностей между гомеологич-
ными геномами А, B и D (95–99% в кодирующих
последовательностях) и большой доли повторяю-
щейся ДНК (>80%) геном пшеницы был секвени-
рован и аннотирован одним из последних среди ге-
номов основных сельскохозяйственных культур. В
2018 г. Международный консорциум по секвениро-
ванию генома пшеницы представил аннотирован-
ный референсный геном с подробным анализом со-
держания генов в субгеномах и структурной орга-
низации всех хромосом [19]. Секвенированный
геном мягкой пшеницы активно используют для
идентификации генов в локусах количественных
признаков, ассоциированных с физиологическими
признаками устойчивости; для полногеномного
анализа отдельных генных семейств, участвую-
щих в регуляции ответа на засуху; для выявления
тканеспецифичных сетей экспрессии и коэкс-
прессии генов во время развития мягкой пшени-
цы и адаптации к воздействию стрессовых факто-
ров. Полигенный характер признака “засухо-

Рис. 1. Происхождение гексаплоидной пшеницы Trit-
icum aestivum (BBААDD). Субгеномы A, B и D в гено-
ме мягкой пшеницы называют гомеологичными ге-
номами. 1A,1B,1D; 2A,2B,2D; 3A,3B,3D; 4A,4B,4D;
5A,5B,5D; 6A,6B,6D; 7A,7B,7D – группы гомеологич-
ных хромосом. Триады гомеологов ABD – копии од-
ного и того же гена в субгеномах А, В и D.
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устойчивость” и полиплоидный геном мягкой
пшеницы требуют интеграции физиологических,
генетических и геномных подходов в исследова-
ниях механизмов адаптации к засухе этой культу-
ры и разработке путей улучшения сортов. Наряду
с отбором по фенотипу развиваются маркер-ори-
ентированная селекция и геномная селекция
пшеницы.

Цель обзора – анализ современного состояния
исследований засухоустойчивости у гексаплоид-
ной пшеницы Triticum aestivum.

КАРТИРОВАНИЕ ЛОКУСОВ 
КОЛИЧЕСТВЕННЫХ ПРИЗНАКОВ

НА ХРОМОСОМАХ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ
С 1990-х гг. базовым подходом для изучения

генетического контроля полигенных признаков
стало картирование геномных областей (локусов
количественных признаков, QTL) с использова-
нием специально созданных картирующих популя-
ций пшеницы и молекулярных маркеров (рис. 2),
среди которых наиболее популярными были мик-
росаттелитные маркеры [20]. С развитием техно-
логий секвенирования доминирующие позиции в
геномных исследованиях пшеницы занял полно-
геномный поиск ассоциаций (GWAS) между одно-
нуклеотидными полиморфизмами (SNP) и фено-
типическими признаками [21]. За последние 30 лет
появилось несколько тысяч исследований по
идентификации QTL для множества признаков
сельскохозяйственных растений, в т.ч. для агро-
номических, физиологических и метаболических
признаков, ассоциированных с засухоустойчиво-
стью, и предложены кандидатные гены для прак-
тического использования [22–24].

В 2015 г. был опубликован мета-анализ QTL,
ассоциированных с физиологическими признака-
ми и продуктивностью мягкой пшеницы в условиях
засухи и температурного стресса [25]. Целью анали-
за была интеграция многочисленных данных по
картированию QTL из разных экспериментов,
проведенных на основе данных для 24 различных
картирующих популяций пшеницы размером от
34 до 249 линий. Мета-анализ был сфокусирован
на таких признаках как дискриминация изотопов
углерода, температура полога, фотосинтез, содер-
жание растворимых углеводов, водный статус,
биомасса, компоненты урожая, скорость разви-
тия пшеницы в условиях стресса. Анализ показал,
что QTL были неравномерно распределены меж-
ду семью гомеологичными группами хромосом.
Большее число QTL (163) было идентифицирова-
но на хромосомах второй гомеологичной группы,
меньшее число (92) – на хромосомах группы 6.
QTL были также неравномерно распределены меж-
ду хромосомами пшеницы: от 11 на хромосоме 3D
до 72 на хромосоме 2B. В границах 23 идентифи-
цированных мета-QTL были локализованы 50 SNP

маркеров для генов ответа на засуху и тепловой
стресс. Среди кандидатных генов (КГ) были ге-
ны, реагирующие на АБК и участвующие в кон-
троле устьичных реакций на стресс, гены, вовле-
ченные в метаболизм углеводов и гены, функции
которых в устойчивости пшеницы не были оче-
видны, т.к. не была изучена их экспрессия при
стрессе [25]. Другой мета-анализ QTL, ассоции-
рованных с засухоустойчивостью мягкой пшени-
цы, был сфокусирован на признаках архитектуры
корневой системы. Он был проведен на основе
634 QTL, полученных из 30 предыдущих исследо-
ваний [26]. В результате были идентифицирова-
ны 94 консенсусные области QTL, из которых 35
были связаны с архитектурой корня в контраст-
ных условиях водообеспечения. Число QTL на
хромосому варьировало от 7 на хромосоме 3D до
63 на хромосоме 2B, 8 мета-QTL на семи хромосо-
мах (1А, 1В, 2А, 2В, 2В, 3В, 4В, 6А) были предло-
жены для использования в селекции для улучше-
ния засухоустойчивости пшеницы через архитек-
туру корня. Среди множества КГ, выявленных в
анализе, наиболее часто встречались гены, коди-
рующие убиквитинлигазы E3, белки с доменом
F-бокса, гликозилтрансферазы и богатый гид-
роксипролином гликопротеин позднего эмбрио-
генеза (LEA), реже – пероксидазы, белки, содер-
жащие пентатрикопептидные повторы, белки с
NAC доменами и доменами цинковых пальцев [26].
Следует отметить, что оба мета-анализа выявили
наибольшее число QTL для фенотипических при-
знаков засухоустойчивости на хромосоме 2В. Кри-
тическая роль хромосом второй гомеологичной
группы в засухоустойчивости мягкой пшеницы
была показана и в наших работах; замещение лю-
бой из хромосом гомеологичной группы 2 от вла-
голюбивого сорта пшеницы Янецкис Пробат зна-
чительно снижало засухоустойчивость адаптиро-
ванного к водному дефициту сорта Саратовская
29 [27]. Используя две картирующие популяции
мягкой пшеницы, мы идентифицировали хорошо
воспроизводимые гомеологичные локусы на хро-
мосомах 2D и 2А, ассоциированные с вариабель-
ностью параметров газообмена, флуоресценции
хлорофилла и биохимических индикаторов устой-
чивости к засухе [28, 29]. На хромосомах второй го-
меологичной группы были идентифицированы
позиции маркеров и значимые QTL, ассоцииро-
ванные с относительным содержанием воды в ли-
стьях [30], содержанием фотосинтетических пиг-
ментов [31] и продуктивностью в условиях водного
дефицита и высоких температур [32–34]. Из десяти
выявленных в геноме пшеницы QTL, ассоцииро-
ванных с поддержанием фертильности пыльцы в
условиях осмотического стресса, локус с самым
большим вкладом в изменчивость этого признака
был идентифицирован на хромосоме 2А [35].

C появлением аннотированного генома мяг-
кой пшеницы [19] QTL-анализ стал более точ-
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ным, позволяющим выявить гены и генные сети в
области QTL, идентифицируемого по признаку, и
экстраполировать молекулярные механизмы,
вовлеченные в ответные реакции на стресс и за-
сухоустойчивость. Были разработаны методы
для определения приоритетности генов-канди-

датов на основе анализа их функций по генным
онтологиям (ГO), что позволило значительно со-
кратить их количество [36]. Примером может слу-
жить проведенное нами картирование локусов
количественных признаков, ассоциированных с
физиологическими признаками засухоустойчи-

Рис. 2. Идентификация кандидатных генов для засухоустойчивости пшеницы через картирование локусов количе-
ственных признаков (QTL).
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вости и урожайностью в контрастных условиях
водообеспечения на хромосоме 2А. В этой работе
было идентифицировано 56 QTL, из которых 51
были сгруппированы в пять кластеров, размер ко-
торых варьировал от двух до шести сантиморган
[29]. Используя последнюю сборку генома пшени-
цы [19], были отобраны 39 генов, которые соответ-
ствуют терминам ГO, связанным с ответом на засу-
ху со стороны фотосинтетического аппарата и на
окислительный стресс и метаболизмом липидов.
Почти половина (18) из этих КГ были факторами
транскрипции (ТФ). Одиннадцать из них при-
надлежали к мультигенным семействам факторов
транскрипции AP2/EREBR, bZIP, MYB/MYC,
NAC и WRKY, роль которых в зависимых и неза-
висимых от АБК путях ответа на засуху хорошо
изучена у арабидопсиса и основных сельскохо-
зяйственных культур − пшеницы, риса, кукурузы
[12]. Кроме того, выявлен ген фактора транскрип-
ции семейства EIN3/EIL, играющего ключевую
роль в сигнальном пути этилена, и ген семейства
GRAS подсемейства DELLA, участвующий в гор-
мональных сигнальных путях, опосредованных
гибберелловой, жасмоновой, абсцизовой, сали-
циловой кислотами и этиленом. Среди структур-
ных генов, участвующих в работе фотосинтетиче-
ского аппарата, в обнаруженных нами QTL были:
ген, кодирующий малую субъединицу Рубиско,
гены белка светособирающего комплекса ФС II
Lhcb6, ген белка-переносчика электронов в ФС II
PsbQ-like1 и ген криптохрома. В целом, функции
большинства выявленных КГ были связаны с ре-
гуляцией путей гормональной сигнализации,
большая часть – с регуляцией AБК-сигнализации, а
также с сигнальными путями этилена, ауксина,
жасмоновой, салициловой и гибберелловой кислот
[29]. В границах значительного числа опублико-
ванных QTL, ассоциированных с урожайностью
и физиологическими признаками при дефиците
воды, были локализованы гены-гомологи араби-
допсиса, кодирующие факторы транскрипции и
сигнальные молекулы. Отсюда появились идеи
использовать эти гены для улучшения засухоустой-
чивости пшеницы [15, 37]. Однако факт локализа-
ции в пределах значимого QTL генов, хорошо изу-
ченных у модельных растений, таких как араби-
допсис или рис, недостаточен для установления его
функций у пшеницы, поскольку для полиплоидных
геномов характерна гомеолог-специфичная экс-
прессия триад гомеологичных генов. Например,
инфекция мучнистой росы индуцирует экспрес-
сию TaCpk2-A1 (ген кальций-зависимой протеин-
киназы TaCpk2), тогда как экспрессия TaCpk2-D1
в основном индуцируется низкими температура-
ми [38]. Эту специфику можно выявить лишь ана-
лизом экспрессии транскриптома.

Благодаря поиску QTL постепенно проясня-
лась картина геномной архитектуры признаков,
ассоциированных с устойчивостью, однако чет-

кого понимания молекулярной основы большин-
ства QTL, используемых селекционерами, в от-
ношении пшеницы пока нет [39]. Несмотря на
это, маркеры, ассоциированные с целевыми при-
знаками и выявленные в работах по картирова-
нию QTL, могут быть вовлечены в процесс мар-
кер-ориентированной селекции (MОС) [21, 40].

АНАЛИЗ ЭКСПРЕССИИ
ГЕНОВ В ИССЛЕДОВАНИЯХ 

ЗАСУХОУСТОЙЧИВОСТИ
МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ

Начиная с 2005 г. активно развиваются и уде-
шевляются технологии секвенирования нового
поколения, благодаря чему анализ транскриптома
мягкой пшеницы в условиях стресса в сочетании с
опубликованными данными по картированию QTL
и референсным геномом становится важнейшим
инструментом для понимания механизмов и ге-
номной архитектуры засухоустойчивости. Такой
комплексный подход использовался в работе
Galvez с соавт. [17] при изучении реакций на вод-
ный стресс разной интенсивности мягкой пше-
ницы сорта Чайниз Спринг, выращенной в поле.
Для оценки степени стресса растений в этой ра-
боте применяли спектральные характеристики,
позволяющие проводить фенотипирование в по-
левых условиях.

Анализом коэкспрессии 30180 генов были вы-
явлены геномные регионы, в которых размещены
компактные кластеры генов, дифференциально
экспрессирующихся в условиях засухи. Эти ген-
ные кластеры были расположены, главным обра-
зом, в дистальных областях хромосом и были назва-
ны кластерами зависимых от засухи генов (КЗЗГ).
Условиями, при которых данный кластер генов
считался КЗЗГ, были следующими: 1) не менее
трех генов должно находиться в области 1 Mб,
2) каждый ген должен принадлежать к триаде го-
меологов ABD и 3) кластер должен включать хотя
бы один ген, дифференциально экспрессирую-
щийся в условиях засухи. Примерно 65% всех
экспрессируемых триад генов показали сбалан-
сированную экспрессию между субгеномами A, B
и D независимо от условий водообеспечения. В
кластерах зависимых от засухи генов лишь 30%
триад АВD показали сбалансированную экспрес-
сию, а 70% триад имели более высокую или более
низкую экспрессию одного гомеолога относи-
тельно двух других. Несбалансированность экс-
прессии гомеологов в кластерах зависимых от за-
сухи генов была более выраженной по мере того,
как увеличивался уровень стресса от засухи. Это
указывает на то, что гомеолог-специфичная экс-
прессия КЗЗГ играет важную роль в ответах на
стресс, вызванный засухой [17].

Понимание отношений между гомеологами
имеет большое значение для улучшения засухо-
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устойчивости полиплоидной пшеницы, т.к. из-
менчивость многих количественных признаков
модулируется генетическими взаимодействиями
между множеством наборов гомеологов в субге-
номах A, B и D. Дополнительную сложность до-
бавляет специфичность экспрессии гомеологов.
Ramirez-Gonzalez с соавт. [41] показали, что пат-
терны экспрессии гомеологов в мягкой пшенице
сформированы полиплоидией и связаны как с
эпигенетическими модификациями, так и с вари-
ациями в мобильных элементах в промоторах го-
меологичных генов. Ramirez-Gonzalez и Borrill с
соавт. [39, 41] считают, что понимание функций
аллельных вариантов у гомеологов и управление
ими может открыть широкий спектр фенотипи-
ческих вариаций, которые ранее оставались за
рамками селекции и естественного отбора, и рас-
крыть весь потенциал полиплоидной пшеницы.

Galvez с соавт. [17] выявили множество генных
кластеров, семейств генов, микроРНК, репертуар
которых различался в зависимости от интенсив-
ности стресса, а также факторы транскрипции,
координирующие ответы на засуху. Особое внима-
ние авторы уделили семейству генов дегидринов,
учитывая известную роль дегидринов в засухо-
устойчивости растений [42]. Из 50 генов дегидри-
на 37 были сгруппированы на хромосомах 5 и
6 групп. 13 генов дегидринов сверхэкспрессиро-
вались в ответ на засуху во флаговом листе, 11 из
них были расположены на длинном плече хромо-
сом группы 6, а остальные два – на длинном пле-
че хромосомы 5B. Основной кластер дегидрина
на хромосомах группы 6 соответствовал КЗЗГ,
который находится в том же физическом положе-
нии, что и ранее известный мета-QTL для засухо-
устойчивости пшеницы на хромосомах 6В и 6D
[25], что значительно повышает надежность их ис-
пользования при создании засухоустойчивых сор-
тов. Кроме того, на длинных плечах хромосом
группы 5 была идентифицирована область разме-
ром примерно 50 Mб, содержащая несколько чув-
ствительных к засухе дифференциально экспрес-
сирующихся генов (в т.ч. кластер генов дегидри-
на) и ранее выявленные Quarrie с соавт. [43] гены,
регулирующие индуцируемую засухой продук-
цию АБК. Этот интервал также содержал главный
ген яровизации Vrn1, который влияет на архитек-
туру корневой системы пшеницы [44]. Таким об-
разом, профилированием транскриптома в гено-
ме пшеницы были верифицированы локусы, ра-
нее выявленные путем QTL-картирования.

Сравнение экспрессии генов в условиях поле-
вой засухи и в экспериментах с моделируемым
стрессом с помощью полиэтиленгликоля (ПЭГ)
показало, что почти половина (47%) идентифици-
рованных дифференциально экспрессирующихся
(ДЭ) в ответ на засуху генов были выявлены толь-
ко в условиях полевой засухи [17]. Это свидетель-
ствует о том, что исследования геномной архи-

тектуры засухоустойчивости пшениц должны
быть максимально приближены к естественным
условиям их произрастания в регионах возделы-
вания.

Аннотированный референсный геном пшени-
цы сорта Чайниз Спринг [19] не может полностью
отразить внутривидовые геномные вариации, не-
смотря на то, что он является чрезвычайно цен-
ным ресурсом. Сравнительный анализ геномного
разнообразия среди 15 разных селекционных ли-
ний пшеницы из мировых генных банков выявил
крупномасштабные рекомбинации в хромосомах
и различия в содержании генов в результате слож-
ных историй селекции, направленных на улучше-
ние адаптации к различным условиям окружаю-
щей среды, урожайности и качества зерна [45].
Вероятно, этими различиями объясняется разно-
образие стратегий адаптации разных сортов пше-
ницы. Секвенирование РНК демонстрирует су-
щественные различия в транскриптомном ответе
на стресс у сортов пшеницы из разных географи-
ческих регионов. Так, в ответ на дефицит воды у
пшеницы Саратовская 29, засухоустойчивого
сорта степного волжского экотипа, повышалась
экспрессия АТФаз семейства ААА, сигнальных и
регуляторных белков с доменом F-бокса, белков
суперсемейства α/β гидролаз, abc – транспорте-
ров. А пшеница Янецкис Пробат, которая счита-
ется чувствительным к засухе сортом, характери-
зовалась снижением экспрессии трансмембран-
ных переносчиков аминокислот [46]. Даже сорта,
хорошо адаптированные к условиям одного и то-
го же географического региона, такие как засухо-
устойчивые сорта озимой пшеницы ТАМ 111 и
ТАМ 112, знаковые для южных районов США,
могут реализовывать разные механизмы засухо-
устойчивости [47]. Более 50% ДЭ генов в разных
условиях доступности воды были обнаружены у
обоих сортов, что свидетельствует о наличии у
них консервативной регуляторной сети. Однако
экспрессия других генов существенно различа-
лась. Это касалось генов, участвующих в процес-
сах фосфорилирования белков, генов с функцией
связывания аденил-рибонуклеотида или генов,
кодирующих белки с функциями регуляции тран-
скрипции и трансмембранного транспорта. В
условиях засухи экспрессия этих генов у ТАМ 111
была снижена по сравнению с ТАМ 112, что гово-
рит о том, что ТАМ 112 имел относительно более
активную регуляцию экспрессии генов, чем ТАМ
111 [47]. На уровне фенотипа это проявлялось в
более высокой эффективности использования
воды и более высокой урожайности при продол-
жительной засухе. У ТАМ 111 при водном дефи-
ците было больше стерильных колосков в колосе.
Вероятно, сниженная экспрессия специфиче-
ских ДЭ генов в условиях засухи помогала ТАМ
111 сэкономить больше энергии для транспорти-
ровки углеводов от стеблей и колосьев к зернов-
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кам или даже приводила к корректировке экс-
прессии генов, чтобы вызвать прерывание разви-
тия семян в некоторых колосках для сохранения
общего урожая [47].

Chaichi с соавт. [48] с помощью секвенирова-
ния РНК выявили стратегию адаптации старо-
местного сорта пшеницы путем избегания засу-
хи. В другом исследовании двух контрастных по
устойчивости к засухе сортов пшеницы было по-
казано, что среди ДЭ генов устойчивого геноти-
па было большое число генов, контролирующих
сигнальную трансдукцию и активность мито-
ген-активированной протеинкиназы. Кроме то-
го, у засухоустойчивого и чувствительного гено-
типов в условиях засухи было выявлено, соот-
ветственно, 32 и 2 сайта редактирования РНК.
Это свидетельствует о том, что редактирование
РНК играет важную роль в засухоустойчивости у
пшеницы [49].

Засуха в первую очередь воспринимается кор-
нями растений. Анализом транскриптома тканей
корней пшеницы, выращенной в поле, были вы-
явлены механизмы контроля засухи от восприя-
тия дефицита воды, внутриклеточной передачи
сигнала, опосредованной серин/треонин-проте-
инкиназой SRK, передачи сигналов AБК вместе с
активацией сигнального пути салициловой кис-
лоты, ответа на окислительный стресс, до обез-
вреживания АФК, поддержания энергетического
баланса, закрытия устьиц, регуляции клеточной
стенки, защитного ответа и, наконец, старения
[50]. Была обнаружена повышенная экспрессия
генов вторичных метаболитов, которые необхо-
димы для противостояния осмотическому и окис-
лительному стрессам, а также генов, кодирующих
факторы транскрипции bHLH, MYB, WRKY, NAC
и FAR1. Роль последних в засухоустойчивости
пшеницы может быть связана с уменьшением на-
копления активных форм кислорода и гибели
клеток, вызванной окислительным стрессом [51].
Была обнаружена также повышенная экспрессия
нескольких десятков микроРНК, участвующих в
регуляции ответов на засуху. ПЭГ-индуцирован-
ный стресс в корнях проростков засухоустойчи-
вой мягкой пшеницы также значительно влиял на
экспрессию 37 микроРНК, мишени которых
включали 6-фосфоглюконатдегидрогеназу, эпок-
сидгидролазу, сахарозосинтазу, фитохром и бе-
лок, регулирующий время цветения [52].

Факторы транскрипции пяти мультигенных
семейств AP2/EREBP, bZIP, MYB/MYC, NAC и
WRKY считаются основной группой регуляторов
транскрипции, отвечающих за устойчивость рас-
тений к абиотическим стрессам [12]. Гены этих
семейств были выявлены путем профилирования
транскриптома [17, 50], а также обнаружены в
границах QTL, ассоциированных с морфо-фи-
зиологическими признаками засухоустойчивости

[29]. Среди них большое внимание привлекают
ТФ DREB (AP2/EREBP) в связи с большим чис-
лом сообщений об их центральной роли в устой-
чивости и многочисленным попыткам приме-
нить гены DREB в генной инженерии для повы-
шения устойчивости растений к абиотическим
стрессам [15, 37]. Всего у мягкой пшеницы было
выявлено 210 генов DREB, которые были неравно-
мерно распределены в геноме [53]. Экспрессия
трех гомеологичных генов TaDREB3 индуцирова-
лась абиотическими стрессами. Трансгенный ара-
бидопсис, сверхэкспрессирующий TaDREB3-AI,
продемонстрировал повышенную устойчивость к
засухе, солевому и тепловому стрессу. Shavrukov с
соавт. [54] обнаружили существенную разницу в
уровнях экспрессии генов TaDREB5 в листьях ка-
захстанских пшениц с разной урожайностью в
условиях засухи. В группе из шести сортов пшениц
с высоким урожаем зерна была показана небольшая
активация транскриптов TaDREB5 в обезвоженных
листьях. Напротив, экспрессия TaDREB5 в расте-
ниях из группы сортов с низким урожаем зерна (6
сортов) была значительно подавлена. Однако ис-
пользование в инженерии стрессоустойчивости
пшеницы генов DREB часто отрицательно влияло
на урожайность, что объяснялось перераспреде-
лением энергопотребления между ростом и раз-
витием и стрессоустойчивостью, поэтому факторы
транскрипции DREB чаще используют в случаях,
когда основной целью является выживание рас-
тений в стрессовых условиях, а урожай не так ва-
жен [37].

Факторы транскрипции семейства NAC также
рассматриваются как кандидаты для улучшения
устойчивости сельскохозяйственных культур к
неблагоприятным условиям окружающей среды.
Guerin с соавт. [55], используя общедоступную
базу данных IWGS RefSeq v1.0, идентифицировали
488 членов семейства NAC у мягкой пшеницы и вы-
явили равномерное распределение генов TaNAC в
трех субгеномах пшеницы. Паттерны экспрессии
23 генов TaNAC обнаружили функциональную
диверсификацию членов этого семейства генов.
Были выявлены пять специфичных для зерна генов
TaNAC, функциональные характеристики которых
позволяют предположить, что они участвуют в раз-
витии зерна пшеницы и в ответах на абиотиче-
ский стресс.

Хорошим примером использования фактора
транскрипции семейства NAC для получения
трансгенной пшеницы с улучшенными парамет-
рами засухоустойчивости является работа Chen с
соавт. [56], в которой на основе данных секвени-
рования транскриптомов de novo проростков
пшеницы Triticum aestivum L. были идентифициро-
ваны 43 гена семейства факторов транскрипции
NAC, индуцируемые засухой. Было показано, что
транскрипт TaNAC48 активировался засухой, об-
работкой ПЭГ, H2O2 и АБК. Сверхэкспрессия
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TaNAC48 увеличивала чувствительность растений
к АБК и значительно улучшала устойчивость
трансгенных растений к засухе, но не солевому
стрессу. При этом повышалось содержание про-
лина, снижалась скорость потери воды, накопле-
ние малонового диальдегида и H2O2. В то же вре-
мя в этом исследовании трансгенные растения не
показали различий с диким типом в архитектуре
растений и урожайности зерна при оптимальном
поливе. Длина корня, длина побегов и устьица
трансгенных растений были более чувствительны
к АБК. Было показано также, что ген TaAREB3
может связываться с цис-действующим AБК-чув-
ствительным элементом (ABRE) на TaNAC48
промоторе и активировать экспрессию TaNAC48.
На основании этих данных авторы полагают, что
TaNAC48 может участвовать в регулировании за-
сухоустойчивости посредством АБК-опосредо-
ванного сигнального пути.

Mao с соавт. [57] провели анализ ассоциаций с
засухоустойчивостью чувствительных к стрессу
генов-кандидатов семейства NAC в панели пшени-
цы, состоящей из 700 сортов, собранных по всему
миру. Был идентифицирован ген TaSNAC8-6A, ко-
торый тесно связан с засухоустойчивостью у про-
ростков пшеницы. Трансгенная пшеница и линии
арабидопсиса, сверхэкспрессирующие TaSNAC8-6A,
показали повышенную засухоустойчивость за счет
индукции сигнальных путей ауксина и стимуляции
развития боковых корней, что впоследствии повы-
сило эффективность использования воды. Был вы-
явлен благоприятный аллель TaSNAC8-6AIn-313,
который в значительной степени способствует
устойчивости пшеницы к засухе и представляет
собой ценный генетический ресурс.

Таким образом, анализ экспрессии генов в
сочетании с данными картирования QTL и ан-
нотированной референсной последовательно-
стью мягкой пшеницы помогает выявить как
универсальные, так и уникальные для сортов
стратегии адаптации к засухе, а также новые
кандидатные гены и благоприятные аллели, ко-
торые можно использовать для улучшения пше-
ницы биотехнологическими методами или с по-
мощью маркер опосредованной селекции. Для
отбора благоприятных аллелей используют ал-
лель-специфичные маркеры, способствующие
засухоустойчивости в определенных популяциях
пшеницы. Так, Khalid с соавт. [58] идентифици-
ровали благоприятные аллели пяти генов-кан-
дидатов, связанных с адаптацией к засухе, в т.ч.
гена инвертазы клеточной стенки (TaCwi-1A),
которые можно использовать в МОС. Вероятно,
маркеры к этим аллелям, к аллелю TaSNAC8-
6AIn-313 или к генам TaNAC48 и TaDREB5, опи-
санным выше, также могут быть хорошими кан-
дидатами для МОС.

ИЗУЧЕНИЕ ЗАСУХОУСТОЙЧИВОСТИ 
МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ В ЭПОХУ 

ПОСГЕНОМНОГО СЕКВЕНИРОВАНИЯ

Достижения в области секвенирования и сбор-
ки геномов помогают идентифицировать широ-
кий спектр генетической изменчивости и связать
генетическое разнообразие (QTL, SNP-маркеры,
блоки гаплотипов) с различными фенотипиче-
скими признаками. Недорогие платформы гено-
типирования теперь доступны для всех сельско-
хозяйственных культур, важных с точки зрения
агрономии [59]. Вместе с развивающимися мето-
дами обработки больших данных и биоинформа-
тики они обеспечивают эффективные средства
для генетических исследований сельскохозяй-
ственных культур и помогают понять молекуляр-
ные механизмы засухоустойчивости [17, 60, 61].

Чтобы вывести улучшенные сорта пшеницы,
селекционеры манипулируют с аллельными ва-
риантами генов, которые чаще всего наследуются
не независимо, а как блоки гаплотипов, включаю-
щие в себя несколько генов, находящихся в генети-
ческом сцеплении. Будучи мультиаллельными, гап-
лотипы более информативны, чем биаллельные
SNP-маркеры, и позволяют идентифицировать
генетические локусы, лежащие в основе призна-
ков с относительно высоким разрешением [62].
Для пшеницы пока очень мало исследований, по-
священных гаплотипам, хотя считается, что по-
липлоидные виды являются главными бенефи-
циарами этой технологии, и разработка марке-
ров к полезным блокам гаплотипов поможет
более эффективно интегрировать благоприят-
ные гены в новые сорта пшеницы. Так, в коллек-
ции из 102 сортов аргентинских гексаплоидных
пшениц было выявлено 1268 блоков гаплотипов
разного размера, распределенных по геному, вклю-
чая высококонсервативные области. Ген Ppd-D1 на
хромосоме 2D идентифицирован как главный де-
терминант жизненного цикла аргентинских сор-
тов пшеницы в условиях адаптации [63]. Показа-
тельным является обширное исследование полно-
геномных ассоциаций (GWAS) с использованием
гаплотипов и индивидуальных SNP, выполненное
для зерновой урожайности и стабильности уро-
жая в разных условиях водообеспечения учеными
Международного центра улучшения кукурузы и
пшеницы (CIMMYT) и Канзасского университе-
та [64]. В течение семи вегетационных сезонов от
643 до 1086 перспективных линий пшеницы ис-
пытывались в нескольких контрастных условиях:
оптимальный полив, умеренная засуха, суровая
засуха и тепловой стресс. Линии были фенотипи-
рованы по зерновой урожайности, количеству
дней до колошения и высоте растений и геноти-
пированы с помощью маркеров GBS (genotyping
by sequencing). Всего в геномах было установлено
519 блоков гаплотипов, количество аллелей в
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каждом блоке варьировало от 3 (4D) до 143 (7А).
Блоки были распределены в соответствии с дли-
ной каждой хромосомы, наибольшая плотность
маркеров была в геномах A и B (231 и 239, соответ-
ственно), а наименьшая – в геноме D (49). Наи-
большее число блоков гаплотипов было получено
на хромосомах 7A (51), за ними следовали хромосо-
мы 2B и 7B (по 46 каждая), тогда как наименьшее
количество было получено на хромосоме 4D (1).
Для каждого из условий среды были идентифи-
цированы благоприятные блоки гаплотипов, ас-
социированные со значительным повышением
урожайности. Идентифицировано 30 стабильных
гаплотипов, благоприятных в нескольких средах
и в каждый из семи вегетационных периодов,
включая семь “hotspot” на хромосомах 1A, 1B, 2B,
4A, 5B, 6B и 7B, где несколько блоков гаплотипов
на одной хромосоме были связаны с высокой уро-
жайностью. Из 30 стабильных блоков гаплотипов
восемь блоков соответствовали пяти мета-QTL,
идентифицированным Acuña-Galindo с соавт. [25].
Идентифицированы потенциальные гены-кан-
дидаты, лежащие в основе стабильных блоков га-
плотипов. В числе КГ были гены, экспрессия ко-
торых в пшенице в различных стрессовых условиях
хорошо доказана, а также гены, роль которых в
устойчивости к абиотическому стрессу доказана у
модельных растений. Это гены, кодирующие фер-
менты с оксидоредуктазной, протеинкиназной,
метилтрансферазной активностью, сигнальные
пептиды, сериновые протеазы [64]. Среди КГ был
ген, кодирующий белок c доменом DEK, который
контролирует баланс между ростом и торможением
роста у растений и животных посредством эволю-
ционно консервативного механизма, связанного с
ремоделированием хроматина. У Arabidopsis thaliana
DEK3 специфически связывает гистоны H3 и H4,
влияет на занятость нуклеосом и доступность хро-
матина и модулирует экспрессию генов-мишеней
DEK3 [65]. Функциональные уровни DEK3 имеют
решающее значение для устойчивости растений
арабидопсиса к температурным стрессам [66].

Ген семейства F-бокса, отобранный в качестве
КГ, принадлежит семейству генов, которые в
большом количестве (1796) представлены в гено-
ме пшеницы [67] и играют особую роль в регуля-
ции деградации белков через убиквитин-протеа-
сомный протеолитический механизм в ответ на
различные сигналы в процессе роста и развития,
сигналы гормонов и биотические/абиотические
стрессовые реакции [68]. Несмотря на важную
роль этих генов в регуляции развития растений и
ответах на воздействие биотических и абиотиче-
ских стрессоров, до последнего времени функци-
ональный анализ генов F-бокса у пшеницы был
проведен на уровне одного гена [69], поэтому необ-
ходимо дальнейшее исследование функций генов-
кандидатов этого семейства. В списке КГ были так-
же гены, кодирующие белки с JAZ (Jasmonate-zim)

доменом, которые являются репрессорами тран-
скрипции в сигнальном пути жасмоновой кисло-
ты и играют важную роль в регуляции роста и раз-
вития растений. Для пшеницы показано, что эти
гены очень чувствительны к воздействию высо-
кой засоленности, засухи и низких температур и
могут участвовать в сложных регуляторных сетях
[70]. Факторы транскрипции семейства MYB, ко-
торые также вошли в список КГ, у пшеницы си-
стематически идентифицированы и проанализи-
рованы, многие R2R3-MYB пшеницы участвуют
в реакциях на абиотический и биотический
стрессы [71]. Таким образом, в исследовании Se-
hgal с соавт. [64] была выявлена сложная генети-
ческая архитектура урожайности зерна в условиях
засухи разной интенсивности, стабильные блоки
гаплотипов, идентифицированы маркеры к бла-
гоприятным блокам гаплотипов и кандидатные
гены, лежащие в основе стабильных блоков-гап-
лотипов и позволяющие определить молекуляр-
ные механизмы устойчивости. Польза подобных
исследований для практической селекции очевид-
на. Генотипирование всех линий, участвующих в
испытаниях урожайности, становится рутинной
процедурой для программ CIMMYT и других селек-
ционных программ. Линии с большим количе-
ством благоприятных гаплотипов можно повтор-
но включать в процесс селекции в качестве элит-
ных родителей. Вместе с тем, это исследование
дает много информации для понимания молеку-
лярных механизмов засухоустойчивости, в част-
ности, подчеркивает роль механизмов ремодели-
рования хроматина в регуляции экспрессии генов
при адаптации к засухе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ И ПЕРСПЕКТИВЫ

Идентификация кандидатных генов для засу-
хоустойчивости мягкой пшеницы с помощью
картирования локусов количественных признаков
на хромосомах, профилирования транскриптома и
использования аннотированного референсного ге-
нома помогает более полно экстраполировать кар-
тину молекулярных событий, имеющих место
при адаптации к засухе. Значительная часть кан-
дидатных генов, выявленных в описанных выше
исследованиях, кодирует факторы и корегулято-
ры транскрипции, а также компоненты аппарата
транскрипции, что указывает на решающую роль
перепрограммирования транскрипции в процес-
се адаптации к засухе. После публикации рефе-
ренсного генома мягкой пшеницы появилось
множество работ по полногеномному анализу
факторов транскрипции. Однако данные о функ-
циональной характеристике ТФ, вовлеченных в
ответ на водный стресс, об их распределении в гено-
ме и возможности использования в практической
селекции или биотехнологии все еще ограничены.
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Транскрипционная регуляция активно изуча-
ется на модельных растениях. Опубликовано зна-
чительное количество данных, подтверждающих
важную роль в процессах адаптации к абиотиче-
ским и биотическим стрессам многосубъединич-
ного комплекса МЕДИАТОР, который является
коактиватором транскрипции за счет взаимодей-
ствия с РНК-полимеразой II и общими и специ-
фическими факторами транскрипции [72]. Хорошо
изучена субъединица MED25, которая, предполо-
жительно, является одной из самых многофункци-
ональных субъединиц у растений и участвует в ре-
гуляции времени цветения, интеграции сигналь-
ных путей гормонов, регуляции развития и
устойчивости к стрессам [73]. У арабидопсиса
определены стресс-специфические роли субъ-
единиц MED9, MED16, MED18 и CDK8 в усло-
виях жары, холода и солевого стресса [74]. Не-
смотря на очевидный прогресс в понимании роли
МЕДИАТОРА в регуляции ответов растений на
стрессовые условия, многое остается неизвестно,
особенно ограничены знания о специфических
функциях субъединиц комплекса МЕДИАТОР у
сельскохозяйственных растений. У мягкой пше-
ницы была показана роль субъединицы TaMED25,
локализованной на хромосомах 5A, 5B и 5D, в ре-
гуляции сигнального пути иммунного ответа на
заражение мучнистой росой [75]. Hiebert с соавт.
[76] установили, что ген SuSr-D1, известный как
супрессор устойчивости к стеблевой ржавчине,
кодирует субъединицу медиатора Med15b.D. Эта
работа демонстрирует сложность взаимодействий
между субгеномами пшеницы и определяет но-
вый подход к повышению устойчивости к стебле-
вой ржавчине за счет удаления супрессоров. В це-
лом же наше понимание того, в какой степени ге-
ны-гомеологи похожи или отличаются друг от
друга по паттернам экспрессии и пространствен-
но-временной динамике этих отношений, и как
взаимодействия между гомеологами влияют на
биологические признаки, на сегодняшний день
ограничено.

В свете того, что конформация хроматина
сильно влияет на экспрессию генов, активно раз-
вивается изучение пространственной организа-
ции хроматина. В недавнем исследовании Concia
с соавт. [77] показано наличие в ядерном геноме
мягкой пшеницы трех уровней крупномасштабной
пространственной организации − расположение в
территориях генома, разделение факультативного и
конститутивного гетерохроматина и организация
РНК-полимеразы II вокруг фабрик транскрипции.
Авторы выявили в геноме пшеницы микроком-
партментализацию транскрипционно активных
генов путем физических взаимодействий между
генами со специфическими модификациями эух-
роматических гистонов. Как внутри-, так и меж-
хромосомные контакты, ассоциированные с РНК-
полимеразой, включают гены с одинаковыми уров-

нями экспрессии. Это предполагает, что физическая
ассоциация функционально важна для контроля
экспрессии генов [77], однако влияние организации
хроматина и ко-регуляторов транскрипции на экс-
прессию генов, контролирующих ключевые хозяй-
ственно-ценные признаки сельскохозяйствен-
ных растений, все еще плохо изучено. Для мо-
дельных растений показана также существенная
роль АТФ-зависимых комплексов ремоделирова-
ния хроматина типа SWI/SNF в регуляции гормо-
нальных сигнальных путей [78], формировании
“стрессовой памяти” [79] и регуляции взаимо-
действий между сигнальными путями АБК и ша-
перонов [80]. Исследования в этих направлениях
необходимы для целостного понимания процес-
сов адаптации мягкой пшеницы к неблагоприят-
ным условиям и расширяют спектр потенциаль-
но благоприятных генов для практического ис-
пользования. При создании улучшенных сортов
для конкретных экологических условий необхо-
димы также исследования сортоспецифичных
стратегий адаптации пшеницы к разным сцена-
риям засухи.

Полиплоидный геном мягкой пшеницы и по-
лигенный характер признака “засухоустойчи-
вость” определяют сложность выбора целевого
гена, интрогрессия, трансформация или геном-
ное редактирование которого приводили бы к по-
вышению устойчивости без ущерба процессам
роста и развития, хотя отдельные примеры удач-
ного применения биотехнологических подходов
имеются. Все же наиболее адекватными путями
повышения засухоустойчивости гексаплоидной
пшеницы считаются геномная и маркер-ориен-
тированная селекция, выявление благоприятных
и стабильных блоков гаплотипов и разработка на-
дежных маркеров к ним. Секвенированная ге-
номная последовательность мягкой пшеницы ак-
тивно используется для этих целей.

Работа поддержана бюджетным проектом
№ 0277-2021-0002 Сибирского института физио-
логии и биохимии растений Сибирского отделе-
ния Российской академии наук.
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