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ЭКСПРЕССИЯ ГЕНОВ БТШ У ПШЕНИЦЫ 
ПРИ ДЕЙСТВИИ ВЫСОКИХ ТЕМПЕРАТУР

И. А. Нилова, Л. В. Топчиева, А. Ф. Титов
Институт биологии Карельского научного центра РАН

На недельных проростках пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Московская 39 изуча-.) сорта Московская 39 изуча-
ли влияние высоких закаливающих (33 и 37 °С) и повреждающей (43 °С) температур 
на динамику теплоустойчивости клеток листьев и экспрессию генов белков тепло-
вого шока (БТШ). Показано, что под влиянием температур 33 и 37 °С теплоустойчи-
вость клеток листьев постепенно возрастала, достигая максимума через 2 и 3 суток 
соответственно. Действие на проростки температуры 43 °С первоначально также 
вызывало быстрый рост устойчивости клеток к прогреву, который затем сменялся 
ее резким снижением. Повышение теплоустойчивости проростков во всех случаях 
сопровождалось изменением уровня экспрессии генов высокомолекулярных и низ-
комолекулярных БТШ: TaHSP70, TaHSP90, TaHSP16,9 и TaHSP19. При этом уровень 
их экспрессии зависел как от интенсивности действующей на растения температу-
ры и экспозиции, так и от принадлежности БТШ к определенному семейству белков. 
В частности, в начальный период действия температур 33, 37, 43 °С отмечено на-
копление транскриптов генов TaHSP70, TaHSP90 и TaHSP16,9, тогда как при более 
длительном тепловом воздействии – транскриптов генов TaHSP16,9 и TaHSP19. На 
основании полученных данных сделан вывод, что рост устойчивости клеток листьев 
пшеницы в начальный период действия высоких закаливающих и повреждающих 
температур связан с увеличением транскрипционной активности генов, кодиру-
ющих БТШ. Однако их соотносительный вклад в устойчивость может варьировать 
в зависимости от интенсивности и продолжительности высокотемпературного воз-
действия, а также от принадлежности к тому или иному семейству БТШ.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; теплоустойчивость; высокие температу-
ры; изменения экспрессии генов; белки теплового шока.

I. A. Nilova, L. V. Topchieva, A. F. Titov. HSP GENE EXPRESSION IN 
WHEAT UNDER HEAT STRESS

The effect of hardening (33 and 37  °C) and damaging (43  °C) temperatures on thermo-
tolerance in leaf cells and HSP gene expression was studied in one-week old wheat seed-
lings (Triticum aestivum L.) of cv. Moscovskaya 39. It was shown that thermotolerance in 
plant cells under the temperatures 33 and 37  °C gradually rose and reached a maximum 
after 2 and 3 days respectively. Thermotolerance in plant cells under the temperature 
43 °C first grew rapidly but then dropped sharply. The rise of thermotolerance under all 
studied temperatures was accompanied by changes in the level of high and low molecu-
lar weight HSPs: TaHSP70, TaHSP90, TaHSP16,9 and TaHSP19. The level of expression 
depended both on the intensity of high temperature impact and exposure, as well as on 
HSP group. For example, the accumulation of TaHSP70, TaHSP90 and TaHSP16,9 was 
detected in the initial period of 33, 37 and 43 °C temperature impact, while the accumula-
tion of TaHSP16,9, TaHSP19 was observed during prolonged heat treatment. The data 
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Введение

Растения обладают широким набором за-
щитно-приспособительных механизмов, поз-
воляющих им сохранять жизнеспособность 
в самых различных неблагоприятных ситуаци-
ях [Лархер, 1978; Колупаев, Карпец, 2010; Bita, 
Gerats, 2013; Hasanuzzaman et al., 2013]. Один 
из них – синтез стрессовых белков, в частно-
сти, белков теплового шока (БТШ), которым 
отводится одна из главных ролей в механиз-
мах теплоустойчивости [Al-�haibi, 2011; Qu 
et al., 2013]. Как локализация, так и функции 
БТШ в клетках в условиях стресса весьма раз-
нообразны. Например, они могут выступать 
в качестве молекулярных шаперонов, защищая 
от агрегации другие белки, участвуют в стаби-
лизации мембран, протеолизе нативных бел-
ков с нарушенной структурой, предотвращают 
деградацию мРНК [Колупаев, Карпец, 2010]. 
Установлено, что у устойчивых к действию вы-
соких температур сортов растений наблюда-
ется более высокий уровень экспрессии генов 
БТШ [Gulli et al., 2007]. Показано также, что 
трансгенные растения с конститутивным син-
тезом или сверхэкспрессией некоторых низко-
молекулярных БТШ (нмБТШ) более устойчивы 
к нагреву, чем обычные растения или расте-
ния, которым вводили вектор с антисмысловой 
последовательностью генов, кодирующих эти 
белки [Malik et al., 1999; Sun et al., 2001; Sanmi-Malik et al., 1999; Sun et al., 2001; Sanmi- et al., 1999; Sun et al., 2001; Sanmi-et al., 1999; Sun et al., 2001; Sanmi- al., 1999; Sun et al., 2001; Sanmi-al., 1999; Sun et al., 2001; Sanmi-., 1999; Sun et al., 2001; Sanmi-Sun et al., 2001; Sanmi- et al., 2001; Sanmi-et al., 2001; Sanmi- al., 2001; Sanmi-al., 2001; Sanmi-., 2001; Sanmi-Sanmi-
ya et al., 2004; Jiang et al., 2009]. Тем не менее, 
несмотря на очевидную роль БТШ в защите 
клеток от высокотемпературного стресса, ряд 
аспектов их участия в повышении теплоустой-
чивости растений требует исследования. Так, 
к примеру, недостаточно изучено, как изменя-
ется уровень экспрессии БТШ и кодирующих 
их генов в ответ на действие высоких темпе-
ратур разной интенсивности [Gulli et al., 2007; 
Huerta et al., 2013;  Хохлова и др., 2015]. Хотя 
известно, что не только субповреждающие 
(закаливающие), но и повреждающие темпе-
ратуры способны вызывать повышение устой-
чивости растений к прогреву в начальный пе-
риод своего действия [Топчиева, 1994; Титов 
и др., 2006]. Но при более продолжительном их 
действии (свыше 4 часов) теплоустойчивость 

быстро снижается, а растения погибают. Ка-
кую роль в этих событиях играют БТШ, пока 
не до конца ясно. В литературе имеются лишь 
единичные сведения относительно экспрессии 
генов, кодирующих стрессовые белки, при дей-
ствии температур, которые по их влиянию на 
устойчивость можно отнести к повреждающим 
[Федяева, 2015; Хохлова и др., 2015]. Поэтому 
целью нашей работы явилось сравнительное 
изучение содержания транскриптов генов, ко-
дирующих высоко- и низкомолекулярные БТШ 
при действии на растения пшеницы высоких 
температур разной интенсивности.

Материалы и методы

Исследования проводили на проростках 
озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта 
Московская 39, которые выращивали в рулонах 
фильтровальной бумаги на питательном рас-
творе в течение 7 суток с добавлением микро-
элементов (рН 6,2–6,4) в камере искусственно-
го климата при температуре воздуха 22 °С, его 
относительной важности 60–70 %, освещен-
ности 10 клк и фотопериоде 14 ч. Затем не-
дельные проростки подвергали воздействию 
температур 33, 37 и 43 °С, первые две из кото-
рых являются для них закаливающими, а пос-
ледняя – повреждающей [Нилова, Титов, 2014].

Продолжительность воздействия составля-
ла от 15 мин до 3 суток. Начальный период дей-
ствия неблагоприятных температур составлял 
интервал от 15 мин до 2 ч. Теплоустойчивость 
растений оценивали по температуре (ЛТ50), вы-
зывающей гибель 50 % палисадных клеток лис-
та после 5-минутного прогрева листовых высе-
чек в водном термостате [Александров, 1963].

Для изучения уровня транскриптов генов 
(TaHSP70, TaHSP90, TaHSP16,9 и TaHSP19) на-
веску из листьев (50 мг) фиксировали в жидком 
азоте. Тотальную РНК выделяли с помощью 
набора Extract RNA (Евроген, Россия). Коли-
чество и качество тотальной РНК определяли 
методом капиллярного электрофореза на сис-
теме Experion (Bio-Rad, США). Тотальную РНК 
обрабатывали ДНКазой (1 е.а.). Первую цепь 
кДНК синтезировали, используя набор для 
обратной транскрипции с M-MLV обратной 

obtained suggest that the rise of thermotolerance in leaf cells of wheat at the initial stage 
of exposure to high hardening and damaging temperatures was associated with an en-
hancement of HSP gene expression. However, the action of these genes depends on the 
intensity of high temperature impact and duration of exposure, as well as on HSP group.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; thermotolerance; high temperatures; changes in 
gene expression; heat shock proteins.
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транскриптазой и случайными гексапраймера-
ми (Евроген, Россия). Количество и качество 
выделенной кДНК определяли спектрофото-
метрически на приборе SmartSpec Plus (Bio-
Rad, США). Уровень экспрессии генов растений 
оценивали с помощью полимеразной цепной 
реакции (ПЦР) в режиме реального времени на 
приборе iCycler с оптической приставкой iQ5 
(Bio-Rad, США), используя набор для ампли-
фикации с интеркалирующим красителем SYBR 
Green (Евроген, Россия). Праймеры (Евроген, 
Россия) для проведения ПЦР представлены 
в таблице. Смесь для ПЦР объемом 25 мкл со-
держала 100 нг кДНК, по 1 пкМ прямого и об-
ратного праймеров, 5 мкл реакционной сме-
си и 16 мкл деионизованной воды, свободной 
от нуклеаз. Протокол ПЦР: денатурация кДНК 
5 мин при 95 °С; 40 циклов: денатурация при 
95 °С 30 с; отжиг при 58 °С 30 с; элонгация при 
72° 30 с. Специфичность продуктов амплифи-
кации проверяли плавлением ПЦР фрагментов. 
Эффективность ПЦР (98 %) оценивали по стан-
дартной кривой. Относительный уровень экс-
прессии генов вычисляли по формуле:

Относительный уровень экспрессии = 
= 2Ст (контрольный) – Ст (тестовый образец), 

где Ст – значение пороговых циклов.
В качестве контрольных образцов были вы-

браны кДНК, выделенные из растений, не под-
вергнутых неблагоприятному воздействию. 
В качестве референсного гена использова-
ли актин.

Повторность в пределах одного опыта 
2–6-кратная, а каждый опыт повторяли не ме-
нее 2–3 раз. О достоверности различий между 
вариантами судили с помощью критерия Стью-
дента при P < 0,05.

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании ЦКП НО Института биологии КарНЦ 
РАН «Комплексные фундаментальные и при-
кладные исследования особенностей функцио-
нирования живых систем в условиях Севера».

Результаты

Воздействие температуры 33 °С на пророст-
ки пшеницы вызывало достоверное повышение 

Рис. 1. Динамика теплоустойчивости растений пшеницы при действии температур разной интенсивности (а – 
33 °С; б – 37 °С; в – 43 °С)
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их теплоустойчивости через сутки, а через 
двое суток она достигала максимума и в даль-
нейшем не изменялась (рис. 1, а). В отличие 
от этого температура 37 °С уже через 1 час от 
начала действия индуцировала рост теплоус-
тойчивости листьев, который затем в течение 
трех суток продолжался, в результате чего она 
достигала значительно более высокого уровня, 
чем при 33 °С (рис. 1, б). Под влиянием темпе-
ратуры 43 °С также был зафиксирован быстрый 
рост теплоустойчивости, причем уже в первые 
минуты воздействия (рис. 1, в), но уже через 
1 час наблюдали снижение устойчивости листь-
ев к прогреву, а затем и гибель растений.

Динамика экспрессии генов, кодиру-
ющих БТШ с молекулярной массой 70, 90 
и 16,9 (TaHSP70, TaHSP90 и TaHSP16,9), 
при действии на растения температур 33, 37 
и 43 °С в целом была схожа (рис. 2, а, б, в). 
В частности, отмечено увеличение содержания 
транскриптов указанных генов уже в первые 
минуты теплового воздействия, а затем – пос-
тепенное их снижение. Характер накопления 
транскриптов гена TaHSP70 в листьях про-
ростков при 33° был аналогичен таковому при 

37 °С (см. рис. 2, а). В обоих случаях увеличе-
ние содержания мРНК этого гена наблюдали 
уже через 15 минут от начала теплового воз-
действия. Но после достижения максималь-
ного уровня через 1 час происходило его сни-
жение. При температуре 43 °С уровень транс-
криптов данного гена постепенно увеличивался 
уже с первых минут эксперимента, достигая 
максимума через 2 часа, а затем также снижал-
ся. При этом экспрессия TaHSP70 была много-
кратно выше при 43 °С, чем при 33 и 37 °С.

Действие температуры 33 °С вызывало не-
большое повышение содержания транскриптов 
гена TaHSP90 уже через 15 минут от начала воз-
действия (см. рис. 2, б). Через 1 час был отмечен 
их максимальный уровень, а затем его сниже-
ние. При температуре 37 °С изменения в содер-
жании мРНК этого гена также происходили че-
рез 15 мин от начала эксперимента. Максималь-
ный уровень транскриптов при 37 °С наблюдали 
после часовой экспозиции проростков. При бо-
лее продолжительном действии данной темпе-
ратуры содержание мРНК гена TaHSP90 в листь-
ях проростков снижалось, достигая через сутки 
исходных значений. Следует отметить, что при 

Рис. 2. Динамика экспрессии генов БТШ (а – TaHSP70; б – TaHSP90; в – TaHSP16,9; г – TaHSP19) при действии 
температур разной интенсивности
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температуре 37 °С максимальный уровень экс-
прессии гена был в 2 раза выше, чем при тем-
пературе 33 °С. При температуре 43 °С накопле-
ние транскриптов этого гена также происходило 
уже в первые минуты эксперимента. Максимум 
экспрессии гена TaHSP90 в листьях проростков 
зафиксирован уже через 30 минут от начала экс-
перимента. Причем он был приблизительно ра-
вен максимальному уровню транскриптов при 
температуре 37 °С.

Температура 33 °С индуцировала накопле-
ние транскриптов гена TaHSP16,9 уже через 
15 мин от начала эксперимента (см. рис. 2, в). 
Максимальное содержание мРНК TaHSP16,9 
в листьях отмечено после суточной экспозиции 
проростков в этих условиях. Закаливание рас-
тений пшеницы при 37 °С также способствова-
ло повышению экспрессии этого гена уже в пер-
вые минуты опыта. При действии температуры 
37 °С максимальный уровень транскриптов 
гена TaHSP16,9 был зафиксирован у пророст-
ков, находившихся всего лишь 1 ч в этих усло-
виях, т. е. намного быстрее, чем у растений, 
испытывающих действие температуры 33 °С. 
К тому же он был значительно больше. Одна-
ко после 6 часов теплового закаливания неза-
висимо от используемой температуры (33 или 
37 °С) в клетках листьев наблюдали понижение 
уровня транскриптов гена TaHSP16,9, за кото-
рым вновь следовало его повышение. У расте-
ний, находившихся при температуре 43 °С, на-
блюдали значительное повышение содержа-
ния транскриптов TaHSP16,9, с максимумом 
через 2 часа от начала теплового воздейст-
вия. Интересно, что уровень экспрессии гена 
TaHSP16,9 в листьях проростков при тем-
пературе 43 °С в сотни раз превышал та-
ковой, наблюдаемый при других тепловых  
воздействиях.

Нами также отмечено различное влияние 
температур 33, 37 и 43 °С на уровень транс-
криптов гена TaHSP19. В первые часы экспо-
зиции проростков при 33 °С в листьях регист-
рировали уменьшение содержания мРНК гена 
TaHSP19 (рис. 2, г). Через сутки наблюдали 
увеличение уровня его экспрессии, а через 
трое суток – снижение до исходного значения. 
При действии температуры 37 °С через 30 ми-
нут от начала опыта в листьях проростков пше-
ницы отмечен постепенный рост уровня экс-
прессии данного гена. Температура 43 °С вы-
зывала быстрое накопление транскриптов гена 
TaHSP19 с максимумом уже через 30 мин от 
начала эксперимента. Транскрипционная ак-
тивность этого гена была высокой на протя-
жении 4 часов теплового воздействия, а за-
тем снижалась.

Обсуждение

Полученные нами результаты показали, что 
в ответ на действие высоких субповреждаю-
щих (закаливающих) и повреждающей тем-
ператур в клетках растений пшеницы изме-
няется транскрипционная активность генов, 
кодирующих БТШ с молекулярной массой 70, 
90, 16,9 и 19 кДа. Важно, что изменение транс-
крипционной активности этих генов в началь-
ный период действия температур 33, 37 и 43° 
происходило на фоне повышения устойчивос-
ти клеток листьев пшеницы к прогреву. Отме-
тим, что изменение накопления мРНК генов, 
кодирующих нмБТШ (TaHSP16,9, TaHSP19) 
в клетках листьев проростков пшеницы, как 
правило, можно наблюдать не только в на-
чальный период действия температур 33, 37, 
43 °С, но и при их продолжительном воздейст-
вии. Это может свидетельствовать об участии 
БТШ16,9 и БТШ19 в ответной реакции расте-
ний на высокие температуры, как в начальный 
период их действия, так и при более продолжи-
тельном их воздействии.

Интересно, что динамика и уровень накоп-
ления мРНК четырех изученных нами генов 
зависели не только от интенсивности и про-
должительности высокотемпературного воз-
действия на растения, но и от принадлежности 
БТШ к определенному семейству белков. Так, 
в начальный период действия (1–2 ч) темпе-
ратур 33, 37 и 43 °С в листьях проростков про-
исходило повышение уровня транскриптов 
генов TaHSP70, TaHSP90. В дальнейшем при 
этих температурах устойчивость проростков 
к прогреву продолжала расти, тогда как уро-
вень транскриптов этих генов снижался. Умень-
шение экспрессии генов TaHSP70, TaHSP90 
может быть связано с тем, что в клетках листа 
к этому моменту накапливалось достаточное 
количество соответствующих белков для обес-
печения присущей им функции. Синтез de novo 
белков в клетке является энергетически высо-
козатратным процессом, поэтому чрезмерное 
накопление стрессовых белков может только 
усугубить негативный эффект неблагоприятной 
температуры. С другой стороны, следует иметь 
в виду и то обстоятельство, что отдельные БТШ 
могут заметно различаться по продолжитель-
ности жизни. Одни из них являются короткожи-
вущими, а другие долгоживущими. Возможно, 
БТШ70 и БТШ90, кодируемые генами TaHSP70 
и TaHSP90, имеют достаточно большой пери-
од жизни, и дополнительного их синтеза при 
пролонгированном тепловом воздействии 
не требуется.
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В отличие от динамики транскриптов генов, 
кодирующих высокомолекулярные БТШ, изме-
нение содержания мРНК гена TaHSP16,9 в усло-
виях теплового закаливания (33, 37 °С) носило 
двухфазный характер. Первое усиление транс-
крипционной активности этого гена наблюдали 
в начальный период действия указанных темпе-
ратур, второе – через сутки. Согласно литера-
турным данным, динамика синтеза различных 
БТШ неодинакова. Синтез одних БТШ проис-
ходит на протяжении всего периода теплового 
воздействия, тогда как других – только в на-
чальный период теплового закаливания [Nec-Nec-
chi et al., 1987; Титов и др., 2006]. Возможно, 
такой характер изменения транскрипционной 
активности гена TaHSP16,9 позволяет кодиру-
емому им белку участвовать не только в быст-
рой защите внутриклеточных структур и других 
белков, но и в восстановлении и поддержании 
нормального метаболизма клеток в условиях 
пролонгированного стресса. Не исключено, что 
двухфазность синтеза транскриптов указанно-
го гена связана также и с небольшим временем 
жизни кодируемого им белка. По имеющимся 
данным, время жизни разных низкомолекуляр-
ных БТШ может заметно варьировать. Напри-
мер, время полураспада БТШ17,8 у Arabidopsis 
thaliana составляет примерно 6 ч, БТШ22 у ку-
курузы – 4 ч [Lund et al., 1998; Kim et al., 2011], 
у гороха время жизни БТШ18,1 – 40 ч, а хло-
ропластного БТШ21 – более 52 ч [Chen et al., 
1990; DeRocher et al., 1991]. Вероятно, для осу-DeRocher et al., 1991]. Вероятно, для осу- et al., 1991]. Вероятно, для осу-et al., 1991]. Вероятно, для осу- al., 1991]. Вероятно, для осу-al., 1991]. Вероятно, для осу-., 1991]. Вероятно, для осу-
ществления защиты клеток растений пшеницы 
в ходе пролонгированного высокотемператур-
ного стресса требуется дополнительный син-
тез БТШ16,9. Накопление транскриптов гена 
TaHSP19, индуцируемое высокими темпера-
турами, также характеризовалось некоторы-
ми особенностями. В частности, в начальный 
период действия температуры 33 °С наблюда-
лось снижение экспрессии этого гена, а значи-
тельно позже – ее увеличение. К тому же при 
температурах 37 и 43 °С повышение уровня 

транскриптов гена TaHSP19 было постепен-
ным, происходило раньше и было более вы-
ражено в количественном отношении, чем при 
33 °С.

В целом полученные нами результаты со-
гласуются с данными литературы о том, что 
экспрессия БТШ, как правило, усиливается 
уже в первые минуты теплового воздействия, 
достигает максимума через 2–4 часа и снижа-
ется при более продолжительном воздействии 
[Li et al., 1999, 2014; Huerta et al., 2013; Kumar 
et al., 2014; Park et al., 2013; Guo et al., 2014]. На 
основании этого можно предположить, что ран-
ний (первичный) ответ растений пшеницы на 
действие высоких температур, проявляющийся 
в повышении устойчивости листьев к прогре-
ву, связан с увеличением транскрипционной 
активности изученных нами генов и, соответ-
ственно, с усилением синтеза кодируемых ими 
белков. Тем не менее только их накопления, 
очевидно, недостаточно для сохранения жиз-
неспособности растений при пролонгирован-
ном действии повреждающей температуры, 
о чем свидетельствует снижение теплоустой-
чивости проростков уже после часового про-
грева растений при 43 °С, а затем и их гибель.

Как известно, высокомолекулярные и низ-
комолекулярные БТШ обладают разнообраз-
ными свойствами, позволяющими им участ-
вовать в защите клеточных структур и молекул 
от негативного действия высоких температур. 
К примеру, БТШ70 и БТШ90 – это большая 
группа высококонсервативных белков, прису-
щая почти всем живым организмам [Broorsten 
et al., 1994; Usman et al., 2014], содержание 
которых в клетках даже при отсутствии стрес-
са относительно велико (1–2 % от суммы всех 
цитозольных белков) [Козеко, 2010; Usman 
et al., 2014]. В условиях стресса эти белки вы- al., 2014]. В условиях стресса эти белки вы-al., 2014]. В условиях стресса эти белки вы-., 2014]. В условиях стресса эти белки вы-
ступают в качестве молекулярных шаперо-
нов, т. е. участвуют в предотвращении агре-
гации частично денатурированных белковых 
молекул, в протеолитической деградации 

Характеристика праймеров и их последовательность

Ген Прямой и обратный 
праймеры Нуклеотидная последовательность праймера 5'….3’ Номер доступа в базе 

данных NCBI

TaHSP16,9
прямой TCCTACCTGCGGTCCGATAC

JQ809331.1
обратный AGGCGTCTCCTTCCAGTCCA

TaHSP19
прямой CCCCGTTCGGTAAGTCCTCG

AM422845.1
обратный CCAGCATCTGCCGCATCGTC

TaHSP70
прямой AGGAGGAGATTGAGAAGATGGTGC

AF005993.1
обратный GTCGTCCTTGACCGTGTTGC

TaHSP90
прямой TCCGACCTCGTCAACAACC

DQ270237.1
обратный ACACCGAACTGCCCAATCA

Actin
прямой GGGACCTCACGGATAATCTAATG

AB18199
обратный AACCTCCACTGAGAACAACATTAC
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необратимо поврежденных белков и их транс-
порте к лизосомам и протеосомам [Колупаев, 
Карпец, 2010]. При отсутствии стресса они об-
разуют неактивный комплекс с факторами теп-
лового шока (ФТШ), который при наступлении 
неблагоприятных условий разрушается, в ре-
зультате чего освобождаются ФТШ. Послед-
ние транспортируются в ядро и дополнитель-
но активируют экспрессию БТШ [Mittler, 2012; 
Рихванов и др., 2014]. Очевидно, благодаря 
этому БТШ70 и БТШ90 способны участвовать 
в защите растительных клеток от негативного 
действия неблагоприятных температур [Sung 
et al., 2001; Al-�haibi, 2011], засухи [Cho, Hong, 
2006; Song et al., 2014], засоления [Song et al., 
2014] и окислительного стресса [Scarpeci et al., 
2008; Montero-Barrientos et al., 2010]. Хотя сам 
механизм защитного действия этих белков изу-
чен не до конца [Usman et al., 2014].

БТШ16,9 является одним из представителей 
семейства нмБТШ. БТШ16,9 относится к  нмБТШ 
второго (цитозольного) класса [Basha et al., 
2012]. Считается, что в вегетативных тканях 
растений в обычных условиях нмБТШ не синте-
зируются, но они появляются при действии раз-
личных стрессоров и во время некоторых фаз 
развития растений [�aters et al., 1996]. Пред-�aters et al., 1996]. Пред- et al., 1996]. Пред-et al., 1996]. Пред- al., 1996]. Пред-al., 1996]. Пред-., 1996]. Пред-
полагается, что эти белки участвуют в форми-
ровании повышенной устойчивости [Yen et al., 
1997]. На это, в частности, указывает тот факт, 
что трансгенные растения с повышенной экс-
прессией гена, кодирующего БТШ16, харак-
теризуются более высоким уровнем не только 
теплоустойчивости, но и устойчивости к другим 
стресс-факторам [Mu et al., 2013]. БТШ16,9 об-Mu et al., 2013]. БТШ16,9 об- et al., 2013]. БТШ16,9 об-et al., 2013]. БТШ16,9 об- al., 2013]. БТШ16,9 об-al., 2013]. БТШ16,9 об-., 2013]. БТШ16,9 об-
ладают функциями шаперонов, т. е. могут свя-
зываться с частично денатурированными бел-
ками независимым от АТФ способом и тем са-
мым предотвращать их агрегацию [Панасенко 
и др., 2003; Колупаев, Карпец, 2010].

Что касается БТШ19, то конкретных данных 
относительно кодирующего его гена практи-
чески нет. Предполагается, что он участвует 
в процессе развития растений [Sarkar et al., 
2009]. Как показали наши исследования, ген 
TaHSP19 также может принимать участие в по-
вышении теплоустойчивости, по крайней мере, 
при продолжительном действии температуры 
37 °С, а также в начальный период действия 
температуры 43 °С.

Заключение

Результаты проведенного нами исследо-
вания показали, что действие высоких закали-
вающих (33 и 37 °С) и повреждающей (43 °С) 
температур в начальный период их действия 

приводит не только к росту теплоустойчивости 
растений пшеницы, но и к изменению экспрес-
сии ряда генов, кодирующих БТШ. В частно-
сти, в начальный период действия этих темпе-
ратур происходит накопление транскриптов 
генов TaHSP70, TaHSP90 и TaHSP16,9. Увели-
чение экспозиции в условиях высоких зака-
ливающих температур (33 и 37 °С) приводи-
ло к дальнейшему росту теплоустойчивости 
и одновременному усилению экспрессии генов 
TaHSP16,9 и TaHSP19. Эти результаты говорят 
о том, что синтез БТШ вовлечен не только в пер-
вичную реакцию растений на действие высоких 
закаливающих и повреждающих температур, 
но и в процесс их адаптации при продолжи-
тельном нахождении в условиях теплового за-
каливания. Очевидно, ответная реакция расте-
ний пшеницы на действие высоких температур 
направлена на повышение теплоустойчивости 
и носит многокомпонентный характер. Судя по 
полученным данным, в ее формировании на-
ряду с другими структурно-функциональными 
изменениями активно участвуют различные 
стрессовые белки (БТШ), соотносительный 
вклад которых в устойчивость может варьиро-
вать не только в зависимости от интенсивности 
и продолжительности высокотемпературного 
воздействия, но и от принадлежности конкрет-
ного белка к тому или иному семейству БТШ.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за-
дания (тема № 51.2, № г. р. 01201358737).
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