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Проблема определения потенциала солеустойчивости пшеницы – одна из наиболее актуальных в селекцион-
ной практике для районов с первичным и вторичным засолением. Одним из способов, позволяющим преодолеть 
негативное воздействие фактора засоления, служит использование толерантных к засолению селекционных линий 
и сортов пшеницы. Высокая концентрация минеральных солей оказывает своё негативное влияние в основном за 
счёт нарушения ионного и осмотического равновесия клетки. В засолённых почвах высокие уровни ионов нат- 
рия приводят к торможению роста растений и даже к гибели. У растений имеется несколько механизмов за-
щиты от вредного воздействия солей, которые включают выведение токсичных ионов Na+ и Cl-, блокировку транс-
порта ионов Na+ в клетку, исключение Na+ из потока транспирации и другие механизмы. Экспрессия генов K+/Na+-транс-
портеров HKT является важным для характеристики солеустойчивости пшеницы. В сортах твёрдой и мягкой 
пшеницы Оренбургская 10 и Оренбургская 22 при солевом стрессе наблюдается увеличение экспрессии генов  
K+/Na+-транспортеров семейств HKT 1;4 и HKT 2;1 в 3–4 раза. Уровень экспрессии генов супероксиддисмутазы 
SOD и бифункционального фермента Nfn, катализирующего восстановление никотинамидадениндинуклеотидфос-
фата, увеличиваются в 2–4 раза, что указывает на высокие адаптивные свойства этих сортов пшеницы к солевому 
стрессу. Вероятно, экспрессия генов семейств HKT, SOD и Nfn взаимосвязана. Увеличение уровня экспрессии генов 
семейств НКТ, SOD и Nfn в корнях и листьях в условиях солевого стресса связано с быстрым восстановлением ион-
ного баланса K+/Na+ и удалением токсичных ионов Na+ и реактивных форм кислорода, то есть защитной функцией. 
Было отмечено, что при длительном воздействии засоления растение адаптируется к таким экстремальным условиям  
и роль ионных транспортеров уменьшается: чем сильнее снижается уровень экспрессии транспортеров НКТ 1;4, тем 
сорт пшеницы более устойчив к хлоридному засолению.

Таким образом, было найдено, что сорта твёрдой пшеницы Оренбургская 10 и мягкой Оренбургская 22 имеют 
разную устойчивость к длительному воздействию хлорида натрия.
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The problem of determining the potential of salt tolerance of wheat is one of the most pressing in the selection 
practice for areas with primary and secondary salinity. One of the ways to overcome the negative impact of the salin-
ity factor is the use of saline-tolerant breeding lines and wheat genotypes. A high concentration of mineral salts has a 
negative effect mainly due to the violation of the ionic and osmotic equilibrium of the cell. In saline soils, high levels of 
sodium ions lead to inhibition of plant growth and even death. Plants have several mechanisms of protection against the 
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harmful effects of salts, which include the removal of toxic Na+ and Cl- ions, blocking the transport of Na+ ions into the 
cell, the exclusion of Na+ from the transpiration stream, and other mechanisms. Expression of K+/Na+-transporter genes 
HKT is important for characterizing the salt tolerance of wheat. In genotypes of durum and aestivum wheat Oren-
burgskaya 10 and Orenburgskaya 22 under salt stress, an increase in the expression of the K+/Na+ genes of transporters of 
the HKT 1 and HKT 2 families is observed by 3–4 times. The expression level of superoxidedismutase SOD and bifunctional 
enzyme catalyzing reduction of nicotinamide adenine dinucleotide phosphate Nfn increases by 2–4 times, which indicates 
the high adaptive properties of these wheat genotypes to salt stress. Probably, the expression of the HKT, SOD and Nfn 
genes are interconnected. An increase in the level of expression of the NKT, SOD and Nfn families in roots and leaves 
under salt stress conditions are associated with the rapid recovery of the K+/Na+ ion balance and the removal of toxic 
Na+ and ions of reactive oxygen forms, i. e. protective function. It was noted that with prolonged exposure to salinity, the 
plant adapts to such extreme conditions and the role of ion transporters decreases: the level of expression of transporters  
НКТ 1;4 decreases, wheat is more resistant to chloride salinity.

Thus, it was found that the varieties of wheat Orenburgskaya 10 and Orenburgskaya 22 have different resistance to 
prolonged exposure of sodium chloride. 

Keywords: wheat, salt stress, K+/Na+-transporters, oxidative stress, gene expression.

Избыточное засоление почвы неблагопри-
ятно для большинства культурных растений. 
Легкорастворимые минеральные соли в кон-
центрациях, превышающих 0,1–0,3%, влияют 
на физиологические, биохимические и моле-
кулярные функции растений и, следовательно, 
приводят к снижению продуктивности и ка- 
чества сельскохозяйственных культур во всём 
мире [1]. Общая площадь засолённых почв  
в мире составляет более 950 млн га. В России 
площадь засолённых почв составляет 36 млн га, 
или 18% от всех орошаемых площадей [2]. 
Площади засолённых сельскохозяйственных 
угодий имеют тенденцию к постоянному уве-
личению в результате процессов вторичного 
засоления, которое ежегодно приносит боль-
шой урон многим отраслям растениеводства 
и ограничивает использование площадей под 
сельскохозяйственные культуры в засушли-
вых районах нашей страны. В настоящее вре-
мя засоление почвы относится к одному из 
основных лимитирующих факторов, негатив-
но влияющих на рост и развитие пшеницы.

Высокая концентрация солей оказывает 
своё негативное влияние в основном за счёт 
нарушения ионного и осмотического равно-
весия клетки. В засолённых почвах высокие 
уровни ионов натрия приводят к торможению 
роста растений и даже к гибели. Механизмы 
солеустойчивости включают выведение ионов 
Na+ и Cl- из вакуолей, блокировку транспор-
та ионов Na+ в клетку, исключение Na+ из по-
тока транспирации и некоторые другие меха-
низмы [3].

В ответ на высокий уровень солевого 
стресса экспрессируются различные гены, 
которые прямо или косвенно участвуют в за-
щите растений [4]. Восприимчивость и то-
лерантность к стрессу, обусловленному дей-
ствием высокой концентрации NaCl у расте-
ний – это скоординированное действие мно-

жества генов, реагирующих на стресс [5, 6]. 
Клеточная токсичность, вызванная высоким 
содержанием ионов Na+, является преобла-
дающей ионной токсичностью, она приводит  
к торможению различных процессов, таких 
как поглощение K+, инактивации жизненно 
важных ферментов [7, 8], торможение фото-
синтеза [9]. У растений были выявлены не-
сколько важных Na+-транспортеров, которые 
снижают высокую концентрацию Na+ [10–12].

Растительные гены HKT транспортеры ио-
нов калия и натрия разделяются на два подсе-
мейства. Подсемейство HKT 1 найдено во всех 
высших растениях. Гены этого класса кодиру-
ют селективные ионные транспортеры, а гены 
подсемейства 2 кодируют транспортеры, кото-
рые являются проницаемыми для обоих ио-
нов К+ и Na+ [13, 14]. Нарушение экспрессии 
генов семейства НКТ 1 приводит к гиперчув-
ствительности к ионам Na+ и избыточному на-
коплению натрия в побегах. Изучение сигна-
лов у растений в ответ на солевой стресс явля-
ется одной из важнейших задач для решения 
увеличения урожайности в условиях засоле-
ния. Участие генов, чувствительных к стрессу, 
вызванному высокой концентрацией хлори-
да натрия, в различных метаболических про-
цессах, может иметь решающее значение для 
решения увеличения устойчивости растений  
к абиотическому стрессу. 

Устойчивость растений к засолению об-
условлена наличием специфических и/или 
неспецифических механизмов обеспечения 
стабильного метаболизма, роста и развития  
в онтогенезе растения, связанных с чувстви-
тельностью к одному или нескольким видам 
стрессовых факторов, а именно к осмотиче-
скому, окислительному и токсическому стрес-
совому воздействию NaCl [12]. В результате 
соль-индуцированного окислительного стрес-
са в растительных клетках образуется большое 
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количество супероксида, который является 
одним из основных прооксидантов [15]. Су-
пероксиддисмутаза (����������������������SOD�������������������) относится к груп-
пе антиоксидантных ферментов и защищает 
клетку от образующихся кислородных радика-
лов, превращая супероксид в свободный кис-
лород и перекись водорода, в результате чего 
этот фермент играет одну из ключевых ролей 
в защите организма от окислительного стрес-
са. ���������������������������������������Nfn������������������������������������ – это бифункциональный фермент, ка-
тализирующий восстановление никотинами-
дадениндинуклеотидфосфата (NADP), кото-
рый необходим в метаболизме, он состоит из 
двух субъединиц: NADP+-оксидоредуктазы 
и NADH-зависимого ферредоксина [16].

Работа посвящена изучению экспрессии 
генов K+/Na+-транспортеров и генов, участву-
ющих в ответе на окислительный стресс у твёр-
дой и мягкой пшеницы и выяснению характе-
ра их взаимосвязи. 

Материалы и методы

Объектом изучения были два сорта яро-
вой пшеницы Оренбургская 22 (Triticum 
aestivum Host.) и Оренбургская 10 (Triticum 
durum Desf.) из коллекции Оренбургского 
Федерального Научного центра Биологиче-
ских Систем и Агротехнологий РАН. Проро-
щенные семена раскладывали на 20-ти см по-
лоски фильтровальной бумаги. Рулоны поме-

щали в стаканы со 150 мл воды (контроль) или  
150 мМ раствора ������������������������NaCl��������������������. Выращивание прово-
дили в климатической камере при 24 ºС с ис-
кусственным освещением (5000 лк) день/ночь –  
10/14 часов, соответственно. Схема опыта 
приведена на рисунке 1. Через 7 сут к ½ кон-
трольных рулонов добавляли 150 мМ NaCl,  
а ½ рулонов с 150 мМ NaCl переносили на воду.

После окончания опыта собирали био-
массу проростков и выделяли РНК из корней  
и побегов по стандартному методу с исполь-
зованием наборов реагентов для выделения 
РНК «РНК-Экстран» (ООО «Синтол», Рос-
сия). Концентрацию выделенных препаратов 
РНК определяли спектрофотометрически. Для 
проведения обратной транскрипции кДНК по-
лучали по стандартной методике, используя 
набор реагентов ООО «Синтол».

Сведения о первичной структуре генов 
HKT, SOD, Nfn взяты из базы данных NCBI. 
Праймеры к этим генам были подобраны с по-
мощью онлайн сервиса NCBI Primer-BLAST 
и синтезированы в ООО «Синтол».

ПЦР в реальном времени проводили в тер-
моциклере �����������������������������    CFX��������������������������     96 ����������������������  Real������������������  -�����������������  Time�������������   ������������ System������  (����BIO-
RAD). Подготовку образцов осуществляли по 
стандартному методу с помощью набора реа-
гентов для проведения ПЦР-РВ в присутствии 
Sybr Green ООО «Синтол». Реакцию ПЦР-РВ 
проводили в одинаковых условиях для всех 
образцов: 95 оС 5 мин – активация полиме-

Рис. 1. Схема проведения опыта
Fig. 1. Scheme of the experiment
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разы, далее 45 циклов – 94 ºС 30 с, 58 ºС 30 с, 
72 ºС 30 с. Реакцию осуществляли в 3-х повто-
рениях. Относительный уровень экспрессии 
генов рассчитывали по калибровочной кри-
вой, построенной с ПЦР-продуктами, полу-
ченными с праймерами к референсному гену 
GaPDh, экспрессия которого не зависит от 
внешних условий. Эффективность ПЦР в ре-
альном времени с праймерами к исследован-
ным генам была 95%.

В работе использовано оборудование 
Центра коллективного пользования ФГБНУ 
ВНИИСБ РАН.

Результаты и обсуждение

Засоление, индуцированное ��������� NaCl����� , вы-
зывает ряд специфических реакций, воздей-
ствующих на прорастание семян. Нарушения 
могут сказываться в ингибировании набуха-
ния, нарушении наклёвывания семян, а также 
на более поздних этапах вызывать изменение 
роста первичного корня, боковых корней, 
колеоптиля или побега. Реакция каждого 
сорта на засоление имеет индивидуальные 
особенности.

Одним из видимых симптомов воздей-
ствия засоления является нарушение роста 
проростков. Несмотря на разную степень 
воздействия, результатом во всех случаях 
будет ингибирование роста корня и/или по-
бега и по силе проявления этих показателей 
можно судить о влиянии токсичности соли на 

развитие растения. Длительное воздействие 
высокой концентрации хлористого натрия 
(150 мМ) у сортов твёрдой (Оренбургская 10) 
и мягкой (Оренбургская  22) пшеницы вы-
зывало уменьшение роста надземной части 
растения: у твёрдой почти в 2 раза, а у мягкой 
только на 20% по сравнению с контролями,  
и корневой системы только у мягкой почти  
в 2 раза по сравнению с контролем (пророст-
ками, выращенными на воде) (рис. 2).

Относительный уровень экспрессии гена 
НКТ 1;4 у сорта мягкой пшеницы выявил не-
значительное увеличение экспрессии это-
го гена в корнях по сравнению с листьями 
(≈25%) при выращивании в контрольных 
условиях (на воде). Выращивание пшеницы в 
присутствии высокой концентрации соли при-
водит к увеличению уровня экспрессии гена 
НКТ 1;4 в побегах, в корнях, наоборот, наблю-
дается уменьшение уровня экспрессии почти 
в 2 раза (рис. 3).

Анализ литературных данных показал, 
что все исследования по изучению роли ион-
ных транспортеров проводились при крат-
ковременном воздействия NaCl на растения. 
В условиях солевого стресса роль транспорте-
ра НКТ класса �����������������������������I���������������������������� в корнях заключается в уда-
лении ионов Na+ из ксилемы в корнях, чтобы 
уменьшить их содержание в побегах [12–14]. 
Следовательно, чем выше уровень экспрес-
сии транспортеров НКТ 1;4, тем меньше ток-
сичных ионов остаётся в клетке. Однако, при 
постоянном воздействии засоления на пше-

Рис. 2. Влияние 150 мМ NaCl на рост твёрдой (Triticum durum) (1, 2) и мягкой пшеницы
 (Triticum aestivum) (3, 4): 1, 3 – контроль, 2, 4 – 150 мМ NaCl

Fig. 2. Influence of 150 mM NaCl on the growth wheat Triticum durum (1, 2) 
and Triticum aestivum (3, 4): 1, 3 – control, 2, 4 – 150 mM NaCl
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ницу из данных, представленных на рисун-
ке 3, наблюдается обратная зависимость:  
чем выше уровень экспрессии транспортеров 
НКТ 1;4, тем сильнее морфологические изме-
нения у растения.

Так, у твёрдой пшеницы уровень экспрес-
сии НКТ 1;4 в побегах увеличивается в при-
сутствии NaCl, а высота побега уменьшается 
(хоть и незначительно). У мягкой пшеницы 
уровень экспрессии в побегах в присутствии 
NaCl�������������������������������������� уменьшается, а высота побегов остаёт-
ся без изменения. Совсем другая картина на-
блюдается в корнях мягкой пшеницы: уро-
вень экспрессии транспортера НКТ 1;4 прак-
тически не изменяется, а длина корней силь-
но меняется. Вероятно, в условиях постоянно-
го воздействия хлоридного засоления растение 
адаптируется к таким условиям и роль ионных 
транспортеров уменьшается. Чем сильнее по-
давляется экспрессия транспортеров НКТ 1;4, 
тем сорт пшеницы более устойчив к действию 
постоянного воздействия NaCl.

Изменения условий выращивания пше-
ницы: замена водной среды на среду, содер-
жащую 150 мМ NaCl, и замена солевой среды 
на воду приводит к увеличению уровня экс-
прессии гена НКТ 1;4. По величине экспрес-
сии гена НКТ 1;4 в пшенице можно судить об 
устойчивости или чувствительности сорта к со-
левому стрессу. Уровень экспрессии в корнях 
обоих сортов пшеницы увеличивается более 
чем в 2 раза по сравнению с листьями и в 3– 
4 раза по сравнению с контрольными вариан-
тами. Интересно отметить, что экспрессия гена 
НКТ 1;4 в побегах твёрдой и мягкой пшеницы 
при солевом стрессе (изменение состава среды 
с воды на соль) выше, чем при водном стрессе 
(изменение состава среды с соли на воду),  
а в корнях обнаружена обратная зависимость.

Суперэкспрессия этого гена как в листьях, 
так и, особенно, в корнях, приводит к увеличе-
нию устойчивости растения к токсичному воз-
действию ионов натрия. Действительно, в обо-
их сортах пшеницы не было отмечено практи-
чески никаких морфологических изменений 
в результате действия стресса. Следователь-
но, именно изменение условий выращивания 
приводит к увеличению экспрессии гена HKT 
подсемейства 1, т. е. к увеличению его роли в 
выведении ионов натрия из клеток и, следо-
вательно, к уменьшению поражения клеток в 
результате токсичного действия ионов натрия.

Транспортеры подкласса НКТ 2 переносят 
как ионы натрия, так и ионы калия. Ионные 
каналы имеют петли с четырьмя остатками 
глицина, замена даже одного из остатков 
глицина на серин может сопровождаться из-
менением селективности канала. Зависимость 
экспрессии генов HKT 2;1 в обоих сортах пше-
ницы от солевого воздействия на наземную 
часть и на корневую систему имеет подобный 
характер с генами HKT 1;4. Присутствие вы-
сокой концентрации соли приводит к значи-
тельному увеличению экспрессии гена HKT 2;1 
как в побегах, так и в корнях, практически  
в 3–4 раза.

Можно предположить, что транспорте-
ры класса НКТ 1 играют более важную роль 
в устойчивости растения к солевого стрессу, 
чем транспортеры класса НКТ  2, который, 
скорее всего, выполняет дополнительную 
функцию в выведении токсичных ионов.

Изменение концентрации солей в воде, 
дисбаланс ионов и гиперосмотический стресс 
вызывают образование реактивных форм кис-
лорода (ROS), что приводит к дальнейшему  
замедлению роста растений вплоть до гибели 
[17, 18]. Для уменьшения негативного влия-

Рис. 3. Относительный уровень экспрессии генов 
в Triticum durum (А) и Triticum aestivum (В):

 1 – контроль (вода), 2 – 150 мМ NaCl, 3 – 
перевод из воды в 150 мМ NaCl, 4 – перевод 

из 150 мМ NaCl на воду
Fig. 3. Relative level of expression genes in wheat 

Triticum durum (А) and Triticum aestivum (В): 
1 – control (water), 2 – 150 mM NaCl,  

3 – transfer from water into 150 mM NaCl,  
4 – transfer from 150 mM NaCl into water
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ния ROS в растениях существуют различные 
механизмы. Одним из механизмов является 
ферментативное уменьшение токсикации 
ROS���������������������������������������. В данной работе мы рассматривали экс-
прессию генов супероксиддисмутазы SOD и Nfn.

При длительном выращивании пшеницы 
в присутствии 150 мМ NaCl в корнях мягкой 
пшеницы уровень экспрессии SOD более вы-
сокий, чем в корнях твёрдой пшеницы, что 
может указывать на повышенный уровень 
ROS у мягкой пшеницы, образованных при 
воздействии высокой концентрации соли 
(рис. 3). Образование высокого содержания 
супероксида в корнях мягкой пшеницы под 
действием �����������������������������    NaCl�������������������������     может приводить к морфо-
метрическим изменениям, что и наблюдается  
в действительности: значительное уменьшение 
длины корня у пшеницы Оренбургская 22.

При изменении условий выращивания 
пшеницы уровень экспрессии SOD увеличи-
вается в 3–4 раза, что указывает на высокие 
адаптивные свойства этих сортов пшеницы  
к солевому стрессу.

Уровень экспрессии гена Nfn имеет сход-
ный характер с геном SOD, кроме низкого 
уровня экспрессии его в листьях твёрдой пше-
ницы сорта Оренбургская 10, что, скорее все-
го, указывает на взаимосвязь этих генов меж-
ду собой.

Заключение

Изучение экспрессии генов-транспортеров 
HKT и генов SOD и Nfn является важным для 
характеристики солеустойчивости пшеницы. 
Уровень экспрессии генов семейств НКТ, SOD 
и Nfn зависит от содержания NaCl в среде, 
изменения уровня экспрессии этих генов, 
вероятно, происходят по одному механизму и, 
скорее всего, они взаимосвязаны. Обнаруже-
но, что изменение условий выращивания пше-
ницы сопровождается изменением экспрессии 
генов НКТ, SOD и Nfn. При постоянном воз-
действии засоления растение адаптируется  
к таким экстремальным условиям и роль ион-
ных транспортеров уменьшается: чем сильнее 
снижается уровень экспрессии транспортеров 
НКТ 1;4, тем сорт пшеницы более устойчив к 
длительному воздействию NaCl.

Увеличение уровня экспрессии генов се-
мейства НКТ, SOD и Nfn в корнях и в листьях 
пшеницы сортов Оренбургская 10 и Оренбург-
ская 22 в условиях солевого стресса связано  
с быстрым восстановлением ионного баланса 
K+/Na+ и удалением токсичных ионов Na+ 
и �������������������������������������      ROS����������������������������������      , т. е. защитной функцией и увели-

чением адаптивных свойств разных сортов 
пшеницы. Обнаружена тканевая специфич-
ность экспрессии K+/Na+-транспортеров 
у пшеницы в ответ на солевой стресс. Если 
относительный уровень экспрессии генов HKT 
в листьях увеличивается незначительно, то  
в корнях, как твёрдой, так и мягкой пшеницы, 
увеличивается в 2–3 раза по сравнению с кон-
тролем. Можно предположить, что основная 
роль ионных транспортеров – блокировать 
транспорт токсичных ионов из корней в побег 
и их выведение из корней.

На основании полученных данных следует, 
что сорта твёрдой и мягкой пшеницы имеют 
разную устойчивость к длительному воздей-
ствию ���������������������������������������NaCl�����������������������������������, но оба сорта имеют высокую устой-
чивость к его кратковременному воздействию.

Понимание механизмов ионного транс-
порта важно для выяснения функции HKT 
во всём растении. Выяснение тканеспеци-
фичной экспрессии HKT, SOD и Nfn и их ме-
ханизмов контроля представляет интерес для 
увеличения толерантности растения к соле-
вому стрессу. 

Работа выполнена по госзаданию АААА-А17- 
117091460012-8 и при финансовой поддержке 
гранта РФФИ № 18-016-00150.
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