
103

Труды Карельского научного центра РАН
№ 11. 2021. С. 103–112
DOI: 10.17076/eb1502

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ

УДК 581.1

ОТВЕТНАЯ РЕАКЦИЯ РАСТЕНИЙ ПШЕНИЦЫ 

С РАЗНЫМ АЛЛЕЛЬНЫМ СОСТОЯНИЕМ ГЕНА GPС-B1 

НА ДЕФИЦИТ ЦИНКА В СУБСТРАТЕ

А. А. Игнатенко 1, Н. М. Казнина 1, Ю. В. Батова 1, Н. И. Дубовец 2

1 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия
2 Институт генетики и цитологии НАН Беларуси, Минск, Беларусь

Дефицит в почвах микроэлементов, в частности цинка, является серьезной про-
блемой для многих стран мира, поскольку приводит к потерям урожая важней-
ших сельскохозяйственных культур, а также к ухудшению качества получаемой 
продукции. В данной работе изучено влияние дефицита цинка на ответную ре-
акцию растений пшеницы с разным аллельным состоянием гена GPС-B1, кото-
рый кодирует фактор транскрипции NAC, задействованный в регуляции экс-
прессии генов, участвующих в ремобилизации белка и ряда микроэлементов, 
включая цинк, из листьев в зерно. Линия 15-7-1 имела функциональный аллель 
этого гена, а 15-7-2 – его нефункциональный аллель. Показано, что дефицит дан-
ного микроэлемента не оказывает негативного влияния на ростовые процессы 
у растений обеих линий пшеницы: высота побега и площадь 4-го листа в опыт-
ном и контрольном вариантах не различались. Установлено, что у растений линии 
15-7-1, содержащей функциональный аллель гена GPС-B1, показатели, характе-
ризующие состояние фотосинтетического аппарата, – содержание хлорофиллов 
a и b, максимальный квантовый выход фотосистемы II (Fv/Fm), интенсивность 
фотосинтеза и устьичная проводимость – в оптимальных условиях минерально-
го питания и при дефиците цинка не различаются. В отличие от этого у растений 
с нефункциональным аллелем гена GPС-B1 при дефиците цинка обнаружено 
уменьшение  содержания фотосинтетических пигментов (на 23 % по отношению 
к контролю), скорости фотосинтеза (на 17 %) и устьичной проводимости (на 22 %) 
при сохранении величины Fv/Fm на уровне контроля. Сделан вывод, что расте-
ния линии 15-7-1, имеющие функциональный аллель гена GPС-B1, способны 
успешно расти и сохранять нормальную работу фотосинтетического аппарата 
при дефиците цинка в субстрате, что свидетельствует об их устойчивости к этому 
стресс-фактору.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: пшеница; дефицит цинка; ген GPC-B1; рост; фотосинтез.
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Введение

Дефицит микроэлементов в почвах, исполь-
зуемых в хозяйственных целях, является серь-
езной проблемой для многих регионов и стран, 
поскольку приводит к существенным потерям 
урожая сельскохозяйственных культур и ухудше-
нию качества получаемой продукции [Казнина, 
Титов, 2019]. Наиболее опасным в этом отноше-
нии считается дефицит цинка, что обу словлено 
его чрезвычайно важной и многоплановой ро-
лью в клеточном метаболизме [Marschner, 1995; 
Graham, 2008; Hänsch, Mendel, 2009; Казнина, 
Титов, 2019]. Цинк входит в состав или являет-
ся активатором большого числа ферментов, 
участвующих в различных окислительно-восста-
новительных реакциях [Hafeez et al., 2013]. Так, 
например, за счет вовлечения в активизацию 
альдолазы цинк участвует в энергетическом об-
мене, а являясь структурным компонентом ДНК- 
и РНК-полимеразы, он задействован в процес-
сах синтеза белка [Tsonev, Lidon, 2012]. Необ-
ходим этот микроэлемент и для нормального 
прохождения клеточного деления [Sadeghzadeh, 
2013]. Взаимодействуя с фосфолипидами и SH-
группами мембранных белков, цинк защищает 
их от перекисного окисления, способствуя под-
держанию структуры и функционирования мем-
бран [Ghanepour et al., 2015]. Наконец, посколь-
ку при дефиците цинка наблюдается снижение 

уровня индол-3-уксусной кислоты в органах, по-
лагают, что этот металл необходим для синтеза 
указанного гормона и, следовательно, играет 
важную роль в регуляции ростовых процессов 
у растений [Alloway, 2004].

Мягкая пшеница является одной из основ-
ных пищевых культур во многих странах. Вместе 
с тем она довольно чувствительна к недостатку 
микроэлементов, в том числе цинка. В частнос-
ти, в условиях его дефицита наблюдается тор-
можение роста растений, замедление скорости 
фотосинтеза и дыхания, нарушение водного 
обмена и минерального питания [Wissuwa et 
al., 2006; Tavallali et al., 2009; Cherif et al., 2011; 
Hafeez et al., 2013]. Учитывая, что в мире доволь-
но большие территории, занятые под посевы 
пшеницы, характеризуются низким содержани-
ем цинка в почве или его слабой доступностью, 
выведение новых сортов, способных успешно 
произрастать в таких условиях, не снижая уро-
жайности, является весьма актуальным.

Не менее важной проблемой является улуч-
шение качества зерна пшеницы. Определен-
ные успехи в этом направлении достигнуты 
благодаря использованию метода отдален-
ной гибридизации [Бухарова, Бухаров, 2008]. 
В частности, обнаружено, что в регуляции со-
держания белка и ряда микроэлементов в зер-
не пшеницы участвует ген GPC-B1 (Grain protein 
content), который расположен на хромосоме 6B 

A. A. Ignatenko, N. M. Kaznina, Yu. V. Batova, N. I. Dubovets. 

THE RESPONSE OF WHEAT PLANTS WITH DIFFERENT ALLELE STATUSES 

OF THE GPC-B1 GENE TO ZINC DEFICIENCY IN THE SUBSTRATE

The deficiency of microelements, in particular zinc, in soils is a serious problem for many 
countries around the world, as it leads to yield losses of the most important crops, as well 
as to poorer quality of the crop. In this work, we studied the effect of zinc deficiency on 
the response of wheat plants with different allele statuses of the GPC-B1 gene, which en-
codes the NAC transcription factor involved in the regulation of the expression of genes 
involved in the remobilization of proteins and a number of microelements, including zinc, 
from leaves to grain. The 15-7-1 line had a functional allele of this gene, and 15-7-2 had 
its non-functional allele. The deficiency of this microelement was shown to have no nega-
tive effect on growth processes in both wheat lines: the shoot height and the area of the 
4st leaf did not differ between the experimental and control variants. We found that at 
15-7-1 plants, which contained a functional allele of the GPC-B1 gene, the parameters 
that characterize the state of the photosynthetic apparatus – content of chlorophylls a and 
b, maximum quantum yield of photosystem II (Fv/Fm), photosynthesis rate and stomatal 
conductance – did not differ under optimal mineral nutrition conditions and in zinc defi-
ciency settings. In contrast, plants with a non-functional allele of the GPC-B1 gene growing 
under zinc deficiency showed a decrease in the content of photosynthetic pigments (23 % 
down from the control), photosynthesis rate (17 % lower), and stomatal conductance (22 % 
lower), while maintaining the Fv/Fm value. It is hypothesized that the presence of a func-
tional allele of the GPC-B1 gene can contribute to the maintenance of photosynthetic pro-
cesses in wheat leaves in the situation of zinc deficiency in the substrate.

K e y w o rd s : wheat; zinc deficiency; GPC-B1 gene; growth; photosynthesis.
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[Waters et al., 2009; Hu et al., 2013] и представ-
ляет собой фактор транскрипции семейства 
NAC (от названия генов NAM, ATAF, CUC) [Uauy 
et al., 2006b; Avni et al., 2013]. Белки этого се-
мейства являются специфичными для растений 
регуляторами транскрипции [Duval et al., 2002] 
и играют важную роль в регуляции развития 
и адаптации к неблагоприятным факторам био-
тической и абиотической природы [Olsen et al., 
2005; Guo, Gan, 2006; Uauy et al., 2006b; Hu et 
al., 2013; Митрофанова, Хакимова, 2016]. Ген 
GPC-B1 интересен для селекционеров, по-
скольку рассматривается в качестве одного 
из генов, вовлеченных в процесс доместикации 
пшеницы [Uauy et al., 2006a; Dubcovsky, Dvorak, 
2007]. Показано, что наличие функционального 
аллеля этого гена обеспечивает более эффек-
тивную ремобилизацию азота и ряда микроэле-
ментов по флоэме из листьев в колосья во время 
налива зерна [Митрофанова, Хакимова, 2016]. 
Последнее, в свою очередь, предполагает учас-
тие белка GPC-B1 в регуляции экспрессии ге-
нов, кодирующих мембранные белки-транспор-
теры [Distelfeld et al., 2007; Waters et al., 2009].

Однако наличие функционального аллеля 
гена GPC-B1 характерно для дикой тетрапло-
идной пшеницы, тогда как у большинства сов-
ременных сортов пшеницы ген GPC-B1 являет-
ся нефункциональным, что связано с инсерци-
ей 1 п. н., вызывающей мутацию сдвига рамки 
считывания [Uauy et al., 2006b; Dubcovsky, 
Dvorak, 2007]. Наличие в геноме растений пше-
ницы нефункционального аллеля этого гена ас-
социировано со снижением поступления азота, 
а также ионов железа и цинка в зерно [Waters 
et al., 2009]. Создание методом отдален-
ной гибридизации линий мягкой пшеницы 
с функци ональным аллелем гена GPC-B1 поз-
воляет увеличить содержание микроэлемен-
тов, включая цинк, в зерне [Uauy et al., 2006a, b; 
Distelfeld et al., 2007; Pokhylko et al., 2016]. 
Однако информация относительно того, яв-
ляются ли эти линии устойчивыми к дефициту 
цинка, практически отсутствует. Вместе с тем 
такие сведения позволят оценить возможность 
их использования для выращивания растений 
на почвах с низким содержанием цинка.

Исходя из вышеизложенного, задачей на-
стоящего исследования явилось сравнитель-
ное изучение ответной реакции растений двух 
линий пшеницы, различающихся аллельным 
состоянием гена GPC-B1, на дефицит цинка 
в субстрате. Исследования выполнены с ис-
пользованием оборудования Центра коллек-
тивного пользования Федерального исследо-
вательского центра «Карельский научный центр 
Российской академии наук».

Материалы и методы

Объектом исследования служили две интро-
грессивные линии мягкой пшеницы, выделен-
ные в потомстве от скрещивания мягкой пше-
ницы (Triticum aestivum L.) сорта Фестивальная 
с дикорастущей пшеницей (T. dicoccoides), раз-
личающиеся состоянием аллеля гена GPС-B1. 
Линия 15-7-1 содержала функциональный ал-
лель этого гена, а линия 15-7-2 – его нефунк-
циональный аллель. Аллельный статус гена был 
установлен с использованием кодоминантного 
маркера Xuhw89 [Vishwakarma et al., 2014].

Опыты проводили в вегетационных услови-
ях в песчаной культуре. Семена пшеницы вы-
севали в сосуды (5 кг) с отмытым от примесей 
и прокаленным песком. Плотность посева со-
ставляла 12 растений на сосуд. Полив осущест-
вляли питательным раствором Хогланда – Ар-
нона с концентрацией цинка 2 мкМ (контроль). 
В опытном варианте соль цинка в питательный 
раствор не добавляли. Проведенный с исполь-
зованием атомно-абсорбционного спектро-
фотометра АА-700 (Shimadzu, Япония) хими-
ческий анализ питательного раствора опытно-
го варианта показал, что концентрация цинка 
в нем не превышала 0,05 мкМ.

Оценку влияния дефицита цинка на рас-
тения проводили через 30 сут после посева 
в фазе выхода в трубку. Для этого у контроль-
ных и опытных растений измеряли высоту по-
бега, площадь 4-го листа, общее содержание 
хлорофиллов, максимальный квантовый выход 
фотосистемы II (Fv/Fm), интенсивность фото-
синтеза и устьичную проводимость. Для ана-
лиза использовали 4-й лист (от основания по-
бега), который на этой фазе развития пшеницы 
является основным донором ассимилятов для 
конуса нарастания побега, где начинается фор-
мирование соцветия.

Площадь листовой пластинки рассчитывали 
по формуле: S = 2/3ld, где l – длина, d – ширина 
листовой пластинки [Аникиев, Кутузов, 1961]. 
Общее содержание хлорофиллов а и b в лис-
тьях растений определяли с помощью измери-
теля уровня хлорофилла SPAD 502 Plus (Konica 
Minolta, Япония). Величину максимального 
квантового выхода фотосистемы II (ФС II) изме-
ряли с помощью флуориметра MINI-PAM (Walz, 
Германия). Интенсивность фотосинтеза и ус-
тьичную проводимость анализировали с помо-
щью портативной установки для исследования 
СО

2
-газообмена и водяных паров HСM-1000 

(Walz, Германия).
Каждый вариант опыта состоял из трех пов-

торностей. Для измерения морфометричес-
ких показателей биологическая повторность 



106

в пределах каждого варианта составляла 
20 растений, для физиолого-биохимических 
показателей – 5–6 растений, аналитическая 
повторность – 3-кратная. На рисунках и в таб-
лице представлены средние арифметические 
значения и их стандартные ошибки. В работе 
обсуждаются величины, статистически значи-
мо различающиеся при р < 0,05.

Результаты и обсуждение

Хорошо известно, что дефицит цинка ока-
зывает негативное влияние на многие физио-
логические процессы растений, включая рост 
[Cakmak, 2000; Sadeghzadeh, 2013; Казнина, 
Титов, 2019]. Торможение ростовых процес-
сов в условиях дефицита цинка связывают 
с подавлением деления клеток, нарушени-

ем их растяжения и дифференциации [Hos-
sian et al., 1997], изменением гормонального 
баланса в сторону уменьшения содержания 
фитогормонов, стимулирующих ростовые 
процессы [Alloway, 2004], снижением актив-
ности цинк-зависимых ферментов, участву-
ющих в фотосинтетической ассимиляции не-
органического углерода и дыхании [Zhao, Wu, 
2017] и др. Однако проведенные нами опыты 
не выявили ингибирующего действия дефици-
та цинка на рост растений пшеницы обеих ли-
ний – с функциональным аллелем гена GPC-B1 
(линия 15-7-1) и его нефункциональной копи-
ей (линия 15-7-2). В частности, высота побега 
и площадь 4-го листа у растений контрольного 
(оптимальное содержание цинка) и опытного 
(дефицит цинка) вариантов не различались 
(табл.).

Показатели роста растений интрогрессивных линий пшеницы с разным аллельным состоянием гена GPC-B1 
при оптимальном содержании цинка в среде (контроль) и его дефиците (опыт)

Growth parameters of plants of introgressive wheat lines with different allelic states of the GPC-B1 gene at optimal 
zinc content in the medium (control) and its deficiency (experiment)

Показатель
Parameter

Линия 15-7-1

Line 15-7-1

Линия 15-7-2

Line 15-7-2

контроль
control

опыт
experiment

контроль
control

опыт
experiment

Высота побега, см
Shoot height, cm

48,32 ± 1,10 48,50 ± 1,14 44,88 ± 0,90 46,76 ± 0,92

Площадь 4-го листа, см 2

Area of the 4st leaf, cm 2
19,48 ± 1,14 17,52 ± 0,86 16,88 ± 0,58 15,40 ± 0,64

Отличия в ответной реакции растений пше-
ницы разных линий на дефицит цинка в суб-
страте обнаружены нами при анализе показа-
телей, характеризующих состояние фотосин-
тетического аппарата (ФСА). Так, у растений 
линии 15-7-1 все изученные показатели не от-
личались от контроля (рис.). В отличие от этого 
у растений линии 15-7-2 в опытном варианте 
наблюдалось заметное снижение большинства 
из них. В частности, в 4-м листе уменьшалось 
содержание хлорофиллов (на 23 % по отноше-
нию к контролю; рис., А), устьичная проводи-
мость (на 22 %; рис., Б) и скорость фотосинтеза 
(на 17 %; рис., Г). Только величина Fv/Fm была 
практически равной в контрольном и опытном 
вариантах (рис., В).

Снижение содержания фотосинтетичес-
ких пигментов в листьях – одна из ответных 
реакций растений на дефицит цинка. Так, на-
пример, подобный эффект ранее наблюдали 
у растений кукурузы [Wang, Jin, 2005], риса 
[Chen et al., 2008; Hajiboland, Beiramzadeh, 
2008] и тритикале [Arough et al., 2016]. Проис-
ходящие в ФСА изменения связывают со сни-

жением активности ферментов, участвующих 
в биосинтезе хлорофиллов [Balashouri, 1995], 
и/или нарушениями ультраструктуры хло-
ропластов [Wang, Jin, 2005; Chen et al., 2008]. 
В частности, Henriques [2001] показал, что 
дефицит цинка в листьях сахарной свеклы вы-
зывает дезорганизацию тилакоидов и стро-
мальных компонентов с их последующей де-
градацией. Отметим, что негативное влияние 
дефицита цинка на ультраструктуру хлоро-
пластов, выраженное в разрушении их мемб-
ран, было продемонстрировано и другими ис-
следователями на растениях риса [Chen et al., 
2008].

Помимо снижения количества фотосинте-
тических пигментов и изменения ультраструк-
туры хлоропластов в условиях дефицита цинка 
в листьях наблюдается уменьшение межкле-
точной концентрации CO

2
 и устьичной прово-

димости, выявляются нарушения в протекании 
световых и темновых реакций фотосинтеза, что 
ведет к снижению скорости ассимиляции уг-
лерода [Sharma et al., 1995; Sasaki et al., 1998; 
Hacisalihoglu, Kochian, 2003; Wang, Jin, 2005]. 
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В настоящем исследовании у растений пшени-
цы с нефункциональным аллелем гена GPC-B1 
в ответ на дефицит цинка также наблюдалось 
заметное замедление скорости фотосинтеза. 
Поскольку изменений величины Fv/Fm – пока-
зателя, характеризующего квантовую эффек-
тивность ФС II, не было, можно заключить, что 
снижение интенсивности фотосинтеза не свя-
зано с нарушениями в протекании световых 
реакций. К торможению фотосинтетических 
процессов у растений этой линии могло при-
вести наряду с уменьшением содержания хло-
рофиллов значительное снижение устьичной 
проводимости.

Что касается последнего, было показано, 
что цинк играет немаловажную роль в регу-
ляции размеров устьичной апертуры, так как 
входит в состав карбоангидразы, одна из изо-
форм которой участвует в регуляции движения 
устьиц [Sharma et al., 1995; Wang, Jin, 2005; 
Chen et al., 2008; Hu et al., 2010]. В услови-
ях же дефицита цинка активность этого фер-
мента снижается, что может способствовать 
их закрыванию. Помимо этого, закрывание 
устьиц при дефиците цинка может объяснять-
ся утечкой ионов K+ из замыкающих клеток 
вследствие нарушения структурной целост-
ности их мембран из-за усиления процессов 

Содержание хлорофиллов (А), устьичная проводимость (Б), величина Fv/Fm (В) и скорость фотосинтеза (Г) 
в 4-м листе растений интрогрессивных линий пшеницы с разным аллельным состоянием гена GPС-B1 при 
оптимальном содержании цинка в среде (контроль) и его дефиците (опыт).

* – различия с контролем статистически значимы при p < 0,05

Chlorophyll content (А), stomatal conductance (Б), Fv/Fm value (В) and photosynthesis rate (Г) in the 4st leaf of 
plants of introgressive wheat lines with different allelic states of the GPC-B1 gene at optimal zinc content in the me-
dium (control) and its deficiency (experiment).

* – differences from the control are statistically significant at p < 0.05

А Б

В Г
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перекисного окисления липидов [Sharma et 
al., 1995]. Последнее, в свою очередь, мо-
жет быть вызвано низкой активностью Cu/Zn-
супероксиддисмутазы – другого цинксодер-
жащего фермента.

Важно отметить, что негативное влияние 
дефицита цинка на ФСА зарегистрировано 
нами только у растений пшеницы линии 15-7-2. 
Тогда как растения линии 15-7-1 с функцио-
нальным аллелем гена GPC-B1 были способны 
поддерживать активность фотосинтетических 
процессов даже в условиях недостатка этого 
важнейшего микроэлемента в субстрате. Что 
касается механизмов, позволяющих растениям 
сохранять нормальные темпы роста и развития 
при дефиците цинка, то к настоящему време-
ни установлено, что такие растения характе-
ризуются более активным поглощением ме-
талла корнями и его транспортом в надземные 
органы. Это достигается благодаря выделе-
нию в почву фитосидерофоров, облегчающих 
посту пление ионов цинка в клетки корня, а так-
же за счет усиления экспрессии генов и уве-
личения активности ряда транспортных бел-
ков, участвующих в переносе металла из кор-
ней в побеги [Graham, Rengel, 1993; Cakmak, 
Braun, 2001; Arnold et al., 2010]. Кроме того, 
как показывают исследования, такие растения 
способны в условиях дефицита цинка поддер-
живать на более высоком уровне активность 
цинксодержащих ферментов и сохранять ста-
бильность клеточных мембран [Rengel, 1995; 
Hacisalihoglu, Kochian, 2003]. Нельзя исклю-
чить и возможное участие гена GPC-B1 в ус-
тойчивости растений к дефициту цинка. Так, 
например, заслуживает внимания тот факт, что 
к числу GPC-регулируемых генов относятся 
гены-транспортеры, гены, участвующие в про-
цессе фотосинтеза, регулирующие различные 
метаболические процессы и ответные реак-
ции на действие стресс-факторов [Cantu et al., 
2011]. Однако данное предположение требует 
дальнейшего исследования и подтверждения.

В целом проведенные исследования пока-
зали, что дефицит цинка в субстрате не влияет 
на рост побегов и листьев у обеих изученных 
линий пшеницы, однако его действие на ФСА 
растений оказалось различным. Более устой-
чивыми к дефициту цинка оказались растения 
линии 15-7-1, содержащие функци ональный 
аллель гена GPC-B1, которые в таких условиях 
смогли поддерживать фотосинтетические про-
цессы на более высоком уровне. У растений 
линии 15-7-2 с нефункциональным аллелем 
при дефиците цинка заметно снижались со-
держание хлорофиллов, скорость фотосинтеза 
и устьичная проводимость, что в дальнейшем 

может негативно повлиять на процесс форми-
рования колоса и привести к снижению семен-
ной продуктивности растений.
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