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Аннотация 

Мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) является важнейшей сельскохозяйственной 

культурой и одним из наиболее сложных объектов в исследованиях в области генетики, 

цитогенетики, молекулярной генетики и филогенетики растений. Данный вид злаковых 

имеет аллогексаплоидный геном (2n = 6x = 42, AAВВDD), в образовании которого участ-

вовали диплоидные виды Triticum urartu Thum. (AA), Aegilops speltoides Tausch. (SS) 

и Aegilops tauschii Coss. (DD). Копии одного и того же гена в геномах А, В и D называют 

гомеологичными генами. Показано, что большинство генов мягкой пшеницы присут-

ствует в ее геноме в виде гомеологичных копий, ведущих свое происхождение от об-

щего предкового гена. Такая многокопийность генов является преимуществом полип-

лоидных организмов, обеспечивающим реализацию компенсаторных механизмов на 

генном уровне при изменении условий окружающей среды и, как следствие, приводя-

щим к повышению адаптивного потенциала организма. 
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Введение 

Мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) обладает одним из сложнейших    

геномов, встречаемых у растений. Аллогексаплоидный геном пшеницы 

(2n = 6x = 42, AAВВDD) образован в ходе естественной гибридизации трех ге-

номов. Triticum urartu Thum. является донором генома А. Наиболее вероятным 

донором генома B является Aegilops speltoides Tausch. Геном D ведет свое про-

исхождение от Aegilops tauschii Coss. (рис. 1) [1, 2].  

В состав генома пшеницы входит 21 пара хромосом – по семь пар хромосом 

в каждом субгеноме: А, В и D. Хромосомы пшеницы условно разделяют на семь 

гомеологических групп – по 3 пары хромосом в каждой группе. Соответственно, 

копии одного и того же гена, расположенные на различных гомеологичных 

хромосомах, называются гомеологичными (рис. 2). Работы по изучению гомео-

логичных генов растений начали проводиться сравнительно недавно. Большой 

размер и сложная организация генома пшеницы затрудняют как полногеномное 

секвенирование, так и идентификацию отдельных нуклеотидных последова-

тельностей генов. Для выделения генов пшеницы можно  использовать  методы  
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Рис. 1. Схема происхождения генома гексаплоидной пшеницы [2] 

 

Рис. 2. Гомологичные и гомеологичные хромосомы в геноме гексаплоидной пшеницы 

сравнительной геномики и сравнительной генетики, опираясь на известные 

данные о геномной локализации и структурно-функциональной организации 

генов диплоидных видов растений. В настоящее время геном Т. aestivum пол-

ностью не расшифрован, хотя некоторые его части уже выложены в различных 

базах данных. C помощью биоинформатических баз данных Ensemblplants, 

Phytozome, UniProt, URGI BLAST, NCBI, используя гомологичные гены из-

вестных модельных растений, таких как арабидопсис и рис, у Т. aestivum могут 

быть идентифицированы гомеологичные гены, вовлеченные в метаболические 

процессы, онтогенез и стрессовые ответы. 

В рамках настоящего обзора рассматриваются отдельные группы гомеоло-

гичных генов пшеницы, кодирующие ферменты синтеза вторичных метаболи-

тов, растительных стеринов и аутофагических белков. 
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Гены синтеза вторичных метаболитов 

Согласно результатам последних исследований значительная часть генов 

в геноме гексаплоидной пшеницы представлена гомеологичными копиями. 

Большой интерес представляет, в частности, изучение структурно-функциональ-

ных характеристик гомеологичных генов, вовлеченных в синтез вторичных ме-

таболитов в растениях пшеницы (см., например, [3–5]). В хромосомах 2А, 2В и 

2D обнаружены копии гена Fd-GOGAT, кодирующего фермент биосинтеза глу-

тамата – ферредоксин-зависимую глутамин-оксоглутарат амидотрансферазу [4]; 

в хромосомах 5А, 5В и 5D – копии гена TaPFT1, контролирующего цветение [3], 

и Chi, кодирующего ключевой фермент биосинтеза флавоноидов – халкон-фла-

ванонизомеразу [5]. Кроме того, показано, что экспрессия гомеологичных генов 

может отличаться в различных тканях и на разных стадиях онтогенеза или при 

различных условиях окружающей среды. Например, ген Chi-B1, кодирующий 

ключевой фермент биосинтеза – флавоноидов халкон-флаванонизомеразу, в не-

которых органах экспрессируется слабее по сравнению с Chi-А1 и Chi-D1 [5]. 

Аналогичным образом, ген TaDfr-A, кодирующий дигидрофлавонол-4-редуктазу, 

экспрессируется в зерне пшеницы слабее по сравнению с TaDfr-В и TaDfr-D [6]. 

Недавние исследования указывают на асимметричность геномной экспрес-

сии в пшенице [7]. В работе [8] у гомеологов TaMATE1 (MATE, multidrug and 

toxic compound exudation) выявлена дифференциальная экспрессия транскрипта 

в  ответ на воздействие алюминия на проростки, при этом наибольшая тран-

скрипционная экспрессия наблюдалась у  гомеолога TaMATE1-4B, тогда как 

гомеолог TaMATE1-4A, по-видимому, был отключен [8]. Таким образом, отли-

чия в транскрипции гомеологичных генов, локализованные в разных субгено-

мах, могут быть следствием структурно-функциональной дивергенции трех 

гомеологов.  

Гены стеринового биосинтеза 

Ключевым этапом многоступенчатого биосинтеза растительных стеринов 

является реакция С-метилирования 24-го атома углерода стеринов, катализируе-

мая С24-стерин метилтрансферазой (SMT). Ранее в геноме пшеницы T. aestivum 

был аннотирован один ген, кодирующий C24-стерин метилтрансферазу (GenBank: 

U60755.1) [9]. Ген TaSMT представляет собой линейную последовательность 

ДНК длиной 4483 п.н. с кодирующей областью размером 1092 п.н. и включает 

в себя 11 экзонов и 10 интронов.  

Для многих растений, таких как арабидопсис, соя, табак и рис, показано 

наличие множества изоформ белков SMT и кодирующих их генов [10–14]. 

Удивительно, что для пшеницы в базе данных представлена информация лишь 

об одном гене SMT. Учитывая, что геном пшеницы является сложноорганизо-

ванным и состоит из трех субгеномов, можно полагать, что для этого злака 

также характерно наличие нескольких генов SMT. В связи с этим нами был 

осуществлен поиск возможных изоформ генов SMT пшеницы. 

Нами были проведены эксперименты, в ходе которых выявлены и секвени-

рованы нуклеотидные последовательности трех генов TaSMT1 пшеницы [15]. 



А.Г. СУЛКАРНАЕВА и др. 

 

324 

Биоинформатический анализ с помощью BLAST
1
 показал, что гомеологичные 

гены пшеницы TaSMT1 расположены на длинных плечах хромосом 5AL, 4BL 

и 4DL. Они были обозначены нами как TaSMT1-5A, TaSMT1-4B и TaSMT1-4D 

согласно правилам обозначения гомеологичных генов пшеницы [16]. Секвени-

рованные фрагменты соответствовали предполагаемым последовательностям из 

базы данных URGI. Интересно отметить, что два из них локализованы в хромо-

сомах четвертой гомеологичной группы (B и D), а один ген – в пятой гомеоло-

гичной группе (А). Локализация одного из генов на хромосоме 5А объясняется 

тем, что в процессе эволюции современных хромосом 4A и 5А произошла вза-

имная транслокация дистальных отделов длинных плеч между хромосомами 4А 

и 5А. Эта негомеологичная транслокация 4AL/5AL произошла еще на дипло-

идном уровне (2n = 2x = 14, геном AA) и также присутствует в T. monococcum 

[17, 18]. Различная транслокация хромосом была также продемонстрирована 

для других генов пшеницы, таких как TaEPSPS (TaEPSPS-7A1, TaEPSPS-4A1 

и TaEPSPS-7D1) [19] и Waxy генов (Wx-7A, Wx-4A и Wx-7D) [20]. 

Для выявления особенностей активности разных копий гена TaSMT1 нами 

был проведен анализ экспрессии генов TaSMT1-5A и TaSMT1-4D в корнях 

и листьях проростков пшеницы при действии низкой положительной темпера-

туры. Ранее нами были показаны стресс-индуцированные изменения молеку-

лярных видов стеринов в корнях пшеницы при холодовом стрессе [21]. Анализ 

экспрессии гомеологичных генов TaSMT1, несмотря на сходство кодирующих 

областей, выявил различия в активности генов TaSMT1 в листьях и корнях про-

ростков пшеницы, а также при стрессе [15].  

Можно полагать, что дифференциальная экспрессия гомеологичных генов 

TaSMT1 пшеницы при действии холода может быть обусловлена наличием опре-

деленных последовательностей в структуре промоторов. Информация о промо-

торной области гена TaSMT чрезвычайно ограничена, в базе данных NCBI име-

лась лишь короткая последовательность регуляторной (некодирующей) области 

гена TaSMT размером в 266 нуклеотидов. До настоящего времени отсутствовала 

информация о последовательностях стрессочувствительных мотивов. Секвени-

рованные нами промоторные регионы генов TaSMT1 существенно различаются. 

Таким образом, наличие в промоторе специфических стрессочувствительных 

цис-элементов, наряду с другими факторами, обусловливает дифференциальную 

экспрессию гомеологичных генов TaSMT1 в проростках пшеницы при стрессе.  

Аутофагические гены 

Острой проблемой в настоящее время является идентификация белков и ге-

нов, вовлеченных в аутофагию, – эволюционно-консервативный путь деградации 

окисленных и поврежденных клеточных структур и органелл. Известно, что для 

образования аутофагосом необходима активность многочисленных белков ATG-

семейства (ATG – autophagy related genes). В геноме гексаплоидной пшеницы 

T. aestivum были идентифицированы 20 генов, вовлеченных в образование 

                                                      
1
 BLAST – база данных Международного консорциума по секвенированию генома пшеницы IWGSC 

(International Wheat Genome Sequencing Consortium, http://www.wheatgenome.org/) на сервере URGI 

(http://urgi.versailles.inra.fr). 
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аутофагосом. Установлено, что несколько ATG-генов у пшеницы представлено 

мультигенными семействами. Это ATG13 (6 генов, расположенных на 4L, 4S и 

2L гомеологичных хромосомах), ATG2 (6 генов, расположенных на гомеологич-

ных хромосомах 6S и 7S), ATG12 (6 генов, расположенных на гомеологичных 

хромосомах 6L и 7S), и два больших семейства ATG18 (9 генов, расположенных 

на гомеологичных хромосомах 1S, 3S и 6L) и ATG8 (9 генов, расположенных на 

гомеологичных хромосомах 2L, 2S и 5L). Несмотря на то что до сих пор нет до-

казательств, объясняющих избыточность представителей ATG-семейств, можно 

предположить, что их многообразие обеспечивает бóльшую специфичность 

и многофункциональность процесса аутофагии у данного вида. 

Одними из ключевых ATG-белков, участвующих в формировании аутофа-

госом, является белок ATG8. Этот белок вовлечен в липидирование фагофора в 

убиквитин-подобном процессе. Белок ATG8 часто используют в качестве мо-

лекулярного маркера для мониторинга макроаутофагии [22]. В лаборатории 

окислительно-восстановительного метаболизма (Казанский институт биохимии 

и биофизики КазНЦ РАН) был проведен детальный биоинформатический анализ 

и впервые охарактеризована структура аутофагического белка TaATG8g, выяв-

лены множественные мотивы, необходимые для его взаимодействия с лигандами 

[23, 24]. В геноме T. aestivum нами обнаружено по крайней мере девять генов 

семейства ATG8, которые мы условно подразделили на три подсемейства: 

TaATG8 I, TaATG8 II и TaATG8 III. Каждое подсемейство включает себя три 

гена, расположенные на гомеологичных хромосомах 2L, 2S и 5L соответствен-

но. Структура всех генов ATG8 представлена пятью экзонами и четырьмя ин-

тронами, отличающимися между собой по длине [23]. Белок ATG8 вовлечен в 

ответы растений на стрессовые воздействия. Показано, что гены семейства 

ATG8 дифференциально экспрессируются при действии различных стрессовых 

факторов [25]. Т. Роуз с соавторами [26] обнаружили, что при голодании в 

культуре клеток арабидопсиса происходит повышение уровня транскриптов 

различных ATG-генов, в том числе AtATG8a-AtATG8i. Гены AtATG8a, AtATG8c 

и AtATG8g-AtATG8i экспрессировались наиболее интенсивно в период первых 

12 ч культивирования в обедненной среде, а после 18–20 ч голодания происхо-

дило постепенное снижение уровня этих транскриптов [26]. Изменения экс-

прессии генов семейства ATG8 при сахарозном и азотном голодании показаны 

также в кукурузе, сое, пшенице. Важно отметить, что промоторные области 

гомеологичных генов внутри одного ATG-семейства отличаются. Это, в свою 

очередь, означает, что гены одного семейства могут дифференциально экспрес-

сироваться в процессе роста и развития растения и по-разному отвечать на раз-

личные стрессовые факторы. 

Можно предположить, что многообразие ATG-генов обеспечивает специ-

фичность и многофункциональность процесса аутофагии у T. aestivum. 

Заключение 

Изучение структуры и активности генов T. aestivum представляет особую 

сложность, поскольку геном мягкой пшеницы является сложноорганизованным 

и состоит из трех субгеномов, что предполагает наличие многокопийности генов 

для этого злака.  
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В настоящем обзоре обобщены данные современной литературы о гомео-

логичных генах пшеницы. Показано, что большинство генов в геноме гексап-

лоидной пшеницы представлено гомеологичными копиями, ведущими свое про-

исхождение от общего предкового гена. В ряде работ изучены структурно-функ-

циональные характеристики гомеологичных генов пшеницы, дифференциальная 

экспрессия которых показана в различных тканях и на разных стадиях онтогенеза 

или при различных условиях окружающей среды.  

Возможны различные эволюционные пути структурно-функциональной ди-

вергенции гомеологичных генов у полиплоидов: субфункционализация – разде-

ление функций между копиями (ко-экспрессия генов, подавление/стимуляция 

транскрипции отдельных гомеологов, ткане-, органо- и стадиоспецифическая 

экспрессия); неофункционализация – приобретение новой функции; псевдогени-

зация – полная утрата функции одним из гомеологов и превращение его в псев-

доген [27]. Структурно-функциональная дивергенция гомеологичных генов яв-

ляется преимуществом полиплоидных организмов, обеспечивающим реализа-

цию компенсаторных механизмов на генном уровне при изменении условий 

окружающей среды и, как следствие, приводящим к повышению адаптивного 

потенциала организма.  
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Abstract 

The paper is devoted to the comparative analysis of proteomic profiles and genotoxicity of com-

mon wheat (Triticum aestivum L.), an important crop and one of the most complicated objects of study 

in genetics, cytogenetics, molecular genetics, and phylogenetics of plants. This cereal has an allohexaploid 

genome (2n = 6x = 42, AABBDD) formed by three diploid species Triticum urartu Thum. (AA), Aegilops 

speltoides Tausch. (SS), and Aegilops tauschii Coss. (DD). Copies of the same genes in the genomes A, B, 

and D are called homoeologous genes. It has been shown that most genes in the genome of T. aestivum 

are present as homoeologous copies that originate from a common ancestral gene. 

This review summarizes the current knowledge on the homoeologous genes of wheat. The structural 

and functional characteristics of certain groups of homoeologous wheat genes that encode the enzymes 

of biosynthesis of secondary metabolites and sterols, as well as autophagy proteins have been analyzed. 

Differential expression of these genes in various tissues and at different stages of ontogenesis or under 

different environmental conditions has been described. 

Different evolutionary consequences of the structural and functional divergence of homoeologous 

genes in polyploids may occur. Possible outcomes include: subfunctionalization, i.e., separation of functions 

between copies (co-expression of genes, inhibition/stimulation of transcription of certain homoeologs, 

as well as tissue-, organ-, and stage-specific expression); neofunctionalization can occur, where one gene 

may acquire new functions; pseudogenization, i.e., complete loss of function by one of the homoeologs, 

which subsequently becomes a pseudogene. Polyploid organisms have the advantage that they can display 

structural and functional divergence of homoeologous genes, which can increase the adaptive potential 

of the organism in a changing environment. 

Keywords: wheat, Triticum aestivum L., homoeologous genes, multi-copy of genes 
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Figure Captions 

Fig. 1. The scheme of genome origin in hexaploid wheat [2]. 

Fig. 2. Homologous and homeologous chromosomes in hexaploid wheat genome. 
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