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Аннотация. Мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) представляет собой зна-
чимую культуру во всем мире, характеризующуюся природным аллогекса-
плоидным геномом, состоящим из трех субгеномов. Несмотря на большое 
разнообразие мягкой пшеницы, ее генофонд относительно ограничен из-за 
узких мест, которые возникали в  ходе искусственного отбора. Это приво-
дит к снижению устойчивости к стрессовым факторам окружающей среды 
и  снижению производительности. Преодоление этой проблемы предпола-
гает включение генов устойчивости от  диких родственников посредством 
отдаленной гибридизации. Виды-доноры, такие как Dasypyrum villosum (L.) 
Borbás и  Thinopyrum elongatum (Host) D.R. Dewey, особенно популярны для 
передачи желаемых генов мягкой пшенице. Эти виды обладают важны-
ми генами, обеспечивающими устойчивость к  болезням, качество зерна 
и  устойчивость к  засухе. Целью данного исследования было изучить вли-
яние экзогенно применяемых фитогормонов, таких как гиббереллиновая 
кислота и  24-эпибрассинолид, на  экспрессию генетического материала 
Dasypyrum villosum и Thinopyrum elongatum в геноме пшеницы.

THE INFLUENCE OF EXOGENOUS 
APPLICATION OF PHYTOHORMONES  
ON THE MANIFESTATION OF THE GENETIC 
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Summary. Bread wheat (Triticum aestivum L.) is an important crop 
worldwide characterized by a naturally occurring allohexaploid genome 
consisting of three subgenomes. Despite the great diversity of bread 
wheat, its gene pool is relatively limited due to historical bottlenecks in 
artificial selection. This leads to decreased resistance to environmental 
stressors and decreased productivity. Overcoming this problem involves 
incorporating resistance genes from wild relatives through distant 
hybridization. Donor species such as Dasypyrum villosum and Thinopyrum 
elongatum are particularly popular for transferring desired genes to bread 
wheat. These species have important genes for disease resistance, grain 
quality and drought tolerance. The aim of this study was to investigate 
the effect of exogenously applied phytohormones, such as gibberellic 
acid and 24-epibrassinolide, on the expression of genetic material of 
Dasypyrum villosum and Thinopyrum elongatum in the wheat genome.
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Введение

Мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) — одна 
из  важнейших мировых сельскохозяйственных 
культур. Это природный аллогексаплоид, геном 

которого состоит из  трех субгеномов, обозначаемых 
буквами A, B и  D (2n = 6x = 42; геном AABBDD) [1]. Не-
смотря на  видимое обилие сортов, генофонд пшеницы 
сравнительно беден, что традиционно связывают с про-
хождением в процессе искусственного отбора через так 
называемое «бутылочное горлышко» [2]. Это приводит 
к тому, что, столкнувшись с новыми неблагоприятными 
факторами окружающей среды, старые сорта теряют 
устойчивость, и, как следствие, понижают урожайность. 
Одним из способов преодоления данной проблемы слу-
жит передача новых генов устойчивости от  дикорасту-
щих сородичей пшеницы с использованием отдаленной 
гибридизации [3–6]. В настоящее время это широко рас-
пространенная практика, подобным образом уже пере-
дан ряд генов хозяйственно-ценных признаков [7–11]. 
Подобный перенос генов в культурные сорта часто вы-
полняется с  использованием дополненных или транс-
лоцированных линий образцов пшеницы, содержащих 
в своем кариотипе целые хромосомы или их часть от ди-
корастущих сородичей [12–14]. 

Одними из  популярных видов, выступающих доно-
рами хозяйственно-ценных генов для мягкой пшени-
цы, являются дазипирум мохнатый Dasypyrum villosum 
(L.) Borbás и  пырей удлиненный Thinopyrum elongatum 
(Host) D.R.Dewey. Род Dasypyrum состоит всего из  двух 
видов: однолетнего диплоидного Dasypyrum villosum 
(2n=2x=14) и многолетних диплоидных и тетраплоидных 
D. breviaristatum (2n=2x=14 и 2n=4x=28 соответственно) 
[15]. Геномы D. villosum и  D. breviaristatum были обозна-
чены как V и  Vb соответственно [16]. Виды Dasypyrum 
несут агрономически важные гены устойчивости к мно-
жествам болезней, а также гены качества зерна и засухоу-
стойчивости [17]. В отличие от диплоидного дазипирума, 
еще один часто используемый для улучшения пшени-
цы дикорастущий злак, пырей удлиненный (Thinopyrum 
elongatum синонимы — Agropyron elongatum, Lophopyrum 
elongatum), включает в себя комплекс полиплоидных ря-
дов на основе Е-генома: диплоидный (2n = 2x = 14, ЕЕ), 
тетраплоидный (2n = 4x = 28, EEEE) и декаплоидный (2n 
= 10x = 70, EEEEEEStStStStSt). Тетраплоид Th.  elongatum 
содержит гены, которые защищают от многих патогенов 
и  неблагоприятных условий, включая полосатую ржав-
чину, мучнистую росу, головню, холод, засуху и высокую 
засоленность [18, 19]. На  сегодняшний день большин-
ство интрогрессий от Th. elongatum в пшеницу были по-

лучены с использованием диплоидных и декаплоидных 
растений [20–22]. Было также предпринято несколько 
попыток переноса наследственного материала тетра-
плоидного Th. elongatum в пшеницу [23–25].

Произошедшая в  селекции в  середине прошлого 
века «зеленая революция» во многом была обусловлена 
генами короткостебельности, механизм работы которых 
стал понятен сравнительно недавно [26]. Ключевое влия-
ние на формирование признаков урожайности оказыва-
ют белки короткостебельности, гены которых являются 
гормонозависимыми и могут изменить свое проявление 
при воздействии фитогормонов. Одни из  ключевых ге-
нов короткостебельности — серия генов Rht. Данные 
гены кодируют белки DELLA, играющие роль негативных 
регуляторов сигнальных путей гиббереллинов — одной 
из  основных групп растительных гормонов. Мутации 
гена Rht-1 пшеницы, приводящие к короткостебельному 
фенотипу, как правило связаны с  повреждением фор-
мирования домена белка DELLA, в следствие чего белок 
в клетке остается стабильным и снижает рост растения, 
вызванный влиянием гиббереллинов [27]. 

Кроме гиберрелина, на  рост растения могут влиять 
другие фитогормоны, в  частности брассиностероиды, 
одним из которых является 24-эпибрассинолид. Данные 
гормоны оказывают значимое влияние на устойчивость 
растения к  абиотическим и  биотическим стрессам [28-
30]. Особую роль данные гормоны, судя по имеющимся 
данным, играют в  обеспечении устойчивости к  засухе 
[31]. Экзогенное применение этих соединений улучшило 
питательную ценность семян наряду с ростом и произ-
водством зерновых культур [32, 33].

Целью нашей работы было изучить влияние экзоген-
ного внесения фитогормонов (гиббереллиновая кислота 
и 24-эпибрассинолид) на проявление генетического ма-
териала D. villosum и Th. elongatum в геномном окруже-
нии пшеницы на высоту растений. 

Материалы и методы исследования

Растительный материал

Для исследования брались моносомно- и  дисомно 
дополненные линии мягкой пшеницы с  генетическим 
материалом D. villosum полученный от  профессора 
Adam J. Lukaszewski из  University of California (штат Ка-
лифорния, США) и T. elongatum, полученный от доктора 
W. Jon Raupp из Wheat Genetics Resource Center (Wheat 
Innovation Center, штат Канзас, США). Подробная харак-
теристика полученных образцов описана в Таблице 1.

Ключевые слова: мягкая пшеница, фитогормоны, дикорастущие родствен-
ники пшеницы, Dasypyrum vilossum, Thinopyrum elongatum, дополненные 
линии.
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Таблица 1. 
Характеристика исследуемых образцов по качеству 

хромосомных перестроек и источнику хромосом

Шифр Перестройка Хромосома Автор Название

Источник хромосомы: Dasypyrum villosum

W1 дополнение 1V#3 AJL 7677

W3 дополнение 3V#3 AJL 7679

W4 дополнение 4V#3 AJL 7680

W5 дополнение 5V#3 AJL 7681

Источник хромосомы: Thinopyrum elongatum

3664
Дисомное 

дополнение
1E W. Jon Raupp CSPTHEL DA 1E

3665
Дисомное 

дополнение
2E

Нет  
информации

CSPTHEL DA 2E

3666
Дисомное 

дополнение
3E

Нет  
информации

CSPTHEL DA 3E

3667
Дисомное 

дополнение
4E

Нет  
информации

CSPTHEL DA 1E

3668
Дисомное 

дополнение
6E

Нет  
информации

CSPTHEL DA 2E

3704
Дисомное 

дополнение
5E

Нет  
информации

CSPTHEL DA 3E

3706
Дисомное 

дополнение
7E

Нет  
информации

CSPTHEL DA 7E

Условия выращивания растений 

Образцы линий W1-W5 выращивались из семян в ве-
гетационных сосудах 9х9х9.5 (объем 0.35л) по  одному 
растению в  сосуде, образцы линий 3664-3706 в  веге-
тационных сосудах 14х14х14 (объем 2л) по  4 растения 
в сосуде. В качестве субстрата использовался грунт торф 
верховой нейтрализованный Агробалт, рН 5,6–6,6. Вы-
ращивали в  световых комнатах при постоянной темпе-
ратуре воздуха 22 С°, относительной влажностью 65 % 
и с длиной светового дня 16 часов и 8 часов ночь (шест-
надцати часовой фотопериод). Навеска грунта в сосудах 
меньшего объема (0,35 л) была 100 г., большего (2 л) — 
400 г. Первичный полив производили для достижения 
полной влагоемкости грунта: 100 мл на  малые сосуды, 
400 мл на  большие. Далее полив по  необходимости. 
Подкормки удобрениями проводили три раза, моно-
фосфатом калия внекорневая подкормка — 10 г на 1 л. 
однократно, внекорневая подкормка микроэлемента-
ми — 5 мл на 1 л двукратно. 

В качестве контроля выращивали материнский сорт 
яровой мягкой пшеницы Chinese Spring (CS) без допол-
нений. Chinese Spring высевали как в сосуды маленького 
объема (0,35 л), так и большого (2 л), по одному и 4 рас-
тения соответственно, в  двухкратной повторности. Об-

работки и  условия выращивания аналогично опытным 
образцам.

Обработка растений регуляторами роста 

Обработку растений регуляторами роста проводили 
через 24 дня после всходов, когда растения были на ста-
дии кущения. Одну группу растений обрабатывали рас-
твором 24-эпибрассинолида (0,005 мг/л), вторую группу 
растений обрабатывали раствором гиббереллиновой 
кислоты (100 мг/л). В  качестве контроля использова-
ли группу растений, обработанных дистиллированной 
водой. Растворы регуляторов роста, а  также дистилли-
рованную воду наносили однократно на  поверхность 
листьев путём опрыскивания из  расхода рабочей жид-
кости 1 л/м2. Обработку проводили при выключенном 
искусственном освещении в 6 вечера (при шестнадцати 
часовом фотопериоде).

Статистическая обработка

Статистическая обработка проводилась в программе 
Rstudio 2021.09.1 Build 372 R 4.1.2. Данные структурно-
го анализа фильтровались от  статистических выбросов 
по всем анализируемым показателям и группировались 
по линиям. Для каждого признака проводился двухфак-
торный дисперсионный анализ, включающий в себя по-
казатели мягкой пшеницы Chinese Spring и исследуемой 
линии без обработки и с обработками 24-брассинолидом 
и  гиббереллиновой кислотой для выявления значимых 
различий и понимания природы этих различий: вносит 
ли больший вклад в различия присутствие чужеродного 
хроматина или же различия обусловлены обработками 
фитогормонами. Во избежание искажений контрольные 
растения Chinese spring была разделены на  две груп-
пы в  зависимости от  объемов вегетационных сосудов, 
в которых они выращивались. Таким образом, растения 
линий c дополнительными хромосомами D.Villosum, ко-
торые выращивались в сосудах малого объема, сравни-
вались с растениями пшеницы, которые выращивались 
в таких же сосудах. 

Результаты

Первым признаком, который исследовали в  данной 
работе, стала высота растений. Независимо оценива-
лось влияние как обработок гормонами, так и  вклада 
чужеродного генетического материала в  формирова-
ние данного признака. На контрольном сорте обработка 
гиббереллиновой кислотой снижала высоту растений 
сильнее, чем 2,4-эпибрассинолид, который тоже сни-
жал высоту по сравнению с контрольным вариантом без 
обработок фитогормонами. Однако данные различия 
не имели статистической достоверности.

В случае с экспериментальными линиями с чужерод-
ным генетическим материалом ситуация отличалась. Са-
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мой высокорослой оказалась линия W3, несущая в сво-
ем геноме хромосому V3 от D. villosum. Растения данной 
линии значимо отличались от контрольного сорта, одна-
ко обработка 2,4-эпибрассинолидом и  ГК значительно 
снижала высоту растений, и  приближала высоту расте-
ний к контролю. Линии W1, W4, W5, с генетическим мате-
риалом от D. villosum (первая, четвертая и пятая хромо-
сомы соответственно) не имели статистически значимых 
различий по  высоте от  контрольного сорта, как в  кон-
трольном варианте без обработки, так и при обработке 
гормональными препаратами.

Все линии с генетическим материалом Th. elongatum 
были ниже исходного сорта Chinese spring (3664, 3665, 
3666, 3668, 3706) или статистически не  отличались 
от него по высоте (3667, 3704). При этом обработка гор-
монами влияла на них по-разному в зависимости от ге-
нетического материала, который несет данная линия. 
Так, у линий 3664, 3665 и 3666, несущих пару хромосом 
1E, 2Е и 3Е соответственно, оба гормональных препара-
та повышали высоту, однако статистически не значимо. 
А вот у линии 3667, с парой хромосом 4Е, обработки гор-
монами оказывали обратный эффект, и значимо снизили 
высоту растений, при этом различий между двумя вари-
антами обработок не было. У линии 3668, дополненной 
парой хромосом 6Е, обработка 24-эпибрассинолидом 
уменьшила высоту растения, а  ГК увеличила, однако 
данные различия по  высоте статистически оказались 
не отличимы от контрольного варианта без обработки, 
при этом различие между двумя вариантами с обработ-
кой гормонами было значимо. Линия 3704 оказалась 
наиболее чувствительна к  24-эпибрассинолиду, после 
обработки данным регулятором роста, растения значи-
мо снижали свою высоту по сравнению с дополненной 
линией без обработки, однако оказывались на  уровне 
растений Chinese Spring после обработки, которые так-
же снизили свою высоту. А вот обработка этой линии ГК 
не  оказала подобного эффекта, напротив, растения ви-
зуально оказались выше контрольного варианта, одна-
ко после проведения статистического анализа различий 
выявлено не  было. Линия 3706, с  хромосомной парой 
7Е, напротив, значимо снизила высоту при обработке ГК, 
а  в случае обработки 24-эпибрассинолидом различий 
с контрольным вариантом дополненной линии не было. 

Еще одним параметром, на  который обращали вни-
мание при анализе, стало значение длины колоса. У кон-
трольного сорта этот показатель снизился при обработке 
ГК, и не изменился при воздействии 24-эпибрассиноли-
да. У всех опытных образцов, кроме 3667 значимых из-
менений не было. Линия 3667 значимо уменьшила длину 
колоса при воздействии обоих фитогормонов. 

Количество зерна у  линий с  генетическим матери-
алом D.villosum сопоставимо с  данным показателем 
у контрольных растений или незначительно отличается 

в  большую сторону. Статистически значимые отличия 
обнаружены у  линий W3 и  W5, которые показали наи-
больший результат у необработанных растений по срав-
нению с  контролем, а  у линии W5 также и  растения, 
обработанные гиббереллиновой кислотой имели наи-
большее количество зерна. Наименьший показатель 
был обнаружен у  линии W4: вне зависимости от  обра-
ботки в  среднем насчитывалось на  5,95 зерен меньше, 
чем у контрольных растений. 

Обратная картина наблюдалась у растений с допол-
нительными хромосомасми Th.Elongatum, которые по-
казали значительно меньшее количество зерна в колосе 
по  сравнению с  контрольными растениями. Наименее 
озерненной оказалась линия 3666. Наилучшие показате-
ли озерненности наблюдались у линий 3667 и 3704. Ли-
ния 3704 значимо снизила число зерен в  колосе после 
обработки 24-эпибрассинолидом, однако полученная 
величина статистически отличалась только от исходной, 
не  обработанной линии, но  не отличалась от  пшени-
цы. У образца под номером 3667 и после обработки ГК 
и  после 24-эпибрассинолида значимо снизилось число 
зерен в колосе, их стало меньше, по сравнению как с ис-
ходной линией без обработки, так и со всеми вариантов 
опыта пшеницы CS. Вероятно это связано с уменьшени-
ем длины колоса, которую также продемонстрировал 
данный образец (Таблица 2).

Обсуждение

Передача ценных сельскохозяйственных признаков 
от  дикорастущих сородичей к  пшенице в  настоящее 
время широко распространенная практика улучшения 
сортов этой ценной зерновой культуры [7, 9, 13]. Одна-
ко как правило не только в селекционных линиях, но и 
в  уже районированных сортах, передается не  единич-
ный ген, а  целые участки чужеродной хромосомы [34]. 
Таким образом, помимо целевых генов, неизбежно пере-
дается целый пул наследственной информации, которая 
суммарно может оказывать не меньшее влияние на фе-
нотип и  проявляться по-разному, в  разном геномном 
окружении.

Высота растений — сложный признак, на проявление 
которого влияет множество факторов как внутри генома, 
так и из окружающей среды. Гены, так или иначе связан-
ные с высотой, расположены на 1, 3, 4, 5 и 6 гомеологич-
ских группах [35–40]. При этом среди них можно отметить 
как гены чувствительности к гормонам, так и алелльные 
варианты обуславливающие нечувствительность к  воз-
действию тех или иных регуляторов роста. В свою оче-
редь фитогормоны действуют на целый ряд признаков, 
при этом могут воздействовать по-разному, в том числе 
на один и тот же признак в том числе у филогенетически 
близких растений. ГК традиционно считается гормоном, 
стимулирующим рост и развитие растений [41]. Однако, 
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в некоторых семействах, воздействие ГК напротив, при-
водит к  переходу в  фазу покоя [41–42]. Диаметрально 
противоположное действие гиббереллиновая кислота 
может оказывать и на близкие виды. Так, она стимулиру-
ет выход из покоя у одних видов арабидопсиса и усили-
вает покой у других [43]. 

В нашем исследовании фитогормоны не оказали по-
ложительного влияния на  высоту дополненных линий, 
а в ряде случаев высота оказывалась ниже контрольных, 
не  обработанных гормонами растений. Это может объ-
ясняться именно комплексным воздействием фитогор-
монов на растения.

Виды, выступавшие донорами хромосом — D. villosum 
и  Th. elongatum отдельно никогда не  изучались на  чув-

ствительность к гиббереллинам и эпибрассинолиду. Нам 
представляется маловероятным, что они отзываются 
на данные регуляторы роста иначе, чем их близкие соро-
дичи, однако такие случаи тоже известны [41–43]. Поэто-
му безусловно, эта версия также нуждается в проверке.

Таким образом, в  своей работе мы показали раз-
ный вклад добавленных хромосом V и E геномов злако-
вых в  геномном окружении пшеницы при воздействии 
на  них фитогормонами. В  зависимости от  хромосомы, 
фитогормоны не оказывали существенного воздействия 
на растения, по сравнению с растениями пшеницы, или 
способствовали более быстрому переходу к цветению и, 
как следствие, более низкому фенотипу, более коротко-
му стеблю и длине колоса. 
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