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Аннотация. Одним из перспективных направлений селекции пшеницы является получение сортов с повышен-
ным содержанием антоцианов в зерновке для производства функциональных продуктов питания. Однако во-
прос о том, как эти соединения влияют на жизнеспособность семян после длительного хранения, оставался не-
изученным. Сравнительное исследование жизнеспособности семян было проведено с использованием набора 
почти изогенных линий пшеницы сорта Саратовская 29. Эти сестринские линии имеют различные сочетания 
рекомбинантных участков ДНК в хромосомах 2А и 7D с доминантными и рецессивными аллелями генов Pp3 и 
Pp-D1 (Рр, Purple pericarp), контролирующих антоциановую окраску колеоптилей и околоплодника. Семена про-
ращивали в чашках Петри на увлажненной фильтровальной бумаге в климатической камере при постоянной 
температуре 20 °С с 12-часовым циклом дневного освещения. При длительном естественном хранении семян 
до 9 лет в сухом проветриваемом помещении в крафт-пакетах при температуре 20 ± 2 °С у испытанных образцов 
пшеницы происходила потеря всхожести до 50 %. При этом положительного влияния наличия антоцианов в 
зерне на сохранение всхожести не выявлено. Однако антоцианы способствовали сохранению жизнеспособно-
сти зерен в неблагоприятных кратковременных условиях повышения температуры до 48 °С и 100 % влажности. 
Тест на индуцированное старение не позволил предсказать ухудшение прорастания после длительного хране-
ния семян. Результаты исследования показали нейтральную роль антоцианов в сохранении прорастания семян 
в течение 6–9 лет в естественных условиях хранения при 20 ± 2 °С. Небольшое статистически достоверное по-
вышение всхожести зерен при естественном старении было связано с наличием рекомбинантного участка в 
хромосоме 7D пшеницы, содержащего ген Pp-D1.
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Abstract. One of promising areas of wheat breeding is the creation of varieties with a high concentration of anthocya-
nins in the grain for the production of functional food products. Nonetheless, the question of how these compounds 
affect seed viability after long-term storage has remained unexplored. A comparative study on seed viability was con-
ducted using a set of near-isogenic lines on the background of spring wheat variety Saratovskaya 29. These sister 
lines carry different combinations of recombinant DNA regions (on chromosomes 2A and 7D) containing dominant 
and recessive alleles at loci Pp3 and Pp-D1 (Pp: Purple pericarp), which determine the anthocyanin color of coleoptiles 
and of the pericarp. Seeds were germinated on two layers of water-moistened filter paper in a climatic chamber at a 
constant temperature of 20 °C on a 12-hour daylight cycle. During long-term natural storage of the seeds for up to 
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9 years in a dry ventilated room in Kraft bags at 20 ± 2 °C, the tested wheat samples experienced a loss of seed ger-
mination capacity of ~50 %; anthocyanins were found to not participate in the preservation of germination capacity. 
Nonetheless, anthocyanins contributed to the preservation of seed viability under unfavorable short-term conditions 
of a temperature rise to 48 °C at 100 % humidity. The accelerated aging test did not predict poor germination capacity 
after long-term seed storage. The results showed a neutral role of anthocyanins in the maintenance of seed germina-
tion capacity for 6–9 years under natural storage conditions at 20 ± 2 °C. A small statistically significant increase in grain 
germination capacity during natural aging was associated with the presence of a recombinant region containing the 
Pp-D1 gene on wheat chromosome 7D.
Key words: wheat; anthocyanin; natural aging; seed germination.
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Введение
Мягкая пшеница – одна из важнейших зерновых культур, 
обеспечивающих продовольственную безопасность стра-
ны. В настоящее время растет интерес к выращиванию 
пшеницы с высоким содержанием антоцианов в оболоч­
ках зерна не только как ресурса стрессоустойчивости и 
адаптируемости растений (Kaur et al., 2023), но и как ис­
точника полезного для здоровья человека функциональ-
ного питания и возможного терапевтического средства 
(Юдина и др., 2021; Liu et al., 2021; Loskutov, Khlestkina, 
2021; Garg et al., 2022).

Антоцианы – растительные пигменты, относящиеся к 
классу флавоноидных соединений (Patra et al., 2022). Они 
принимают участие в защите растений от избыточного 
ультрафиолетового излучения, от патогенов, играют роль 
аттрактантов в привлечении насекомых и животных для 
опыления цветков и распространения семян (Corso et al., 
2020). Являясь биологически активными вторичными 
метаболитами, антоцианы обладают антиоксидантными 
свойствами и способны нейтрализовать повреждающие 
клетки активные формы кислорода (АФК), которые нака-
пливаются во время нормального метаболизма или стрес-
са (Shen et al., 2022). Несмотря на выведение селекцио-
нерами сортов пшеницы, накапливающих антоциановые 
пигменты в зерновках, остается неизученной связь между 
биосинтезом этих соединений и их защитно-приспособи­
тельными экологическими функциями, механизмами под­
держания жизнеспособности семян, т. е. способностью 
давать нормальные проростки при благоприятных усло-
виях после длительного хранения.

Пшеница, как и большинство покрытосеменных расте-
ний, распространенных в регионах с умеренным климатом 
со значительными сезонными колебаниями температуры, 
имеет ортодоксальные, толерантные к высыханию, со-
зревшие семена. Содержание влаги в них опускается ниже 
10 %, что снижает клеточную активность (подвижность 
молекул) внутри семян до минимального уровня и по-
зволяет поддерживать жизнеспособные покоящиеся  за­
родыши в состоянии анабиоза в течение длительного пе­
риода времени (Гурьева и др., 2021). Такое состояние ми- 
нимальной клеточной активности представляет собой 
весьма успешную стратегию выживания растений в не-
благоприятных условиях окружающей среды, тем самым 
продлевая их долголетие.

Долговечность семян – полигенный признак, регули­
руемый сложным взаимодействием изменяющихся фак­

торов окружающей среды (таких как температура, отно-
сительная влажность, парциальное давление кислорода) 
с эндогенными, генетически контролируемыми фактора- 
ми растений. К последним относятся структура семенной 
оболочки, концентрация АФК, целостность фосфолипид-
ных оболочек, белков, нуклеиновых кислот и связанных с 
ними систем репарации, энергетических запасов сахаров 
в эндосперме, баланс фитогормонов покоя и прорастания 
семян (Zhou W. et al., 2020).

Молекулярные механизмы, лежащие в основе процес­
сов жизнеспособности и долговечности семян, интенсив­
но изучаются в настоящее время (Li et al., 2022; Stegner 
et al., 2022). Известно, что стадию покоя семян контро-
лирует фитогормон абсцизовая кислота и, напротив, в 
прорастании семян участвуют фитогормоны гибберел-
лины, антагонисты абсцизовой кислоты (Longo et al., 
2020). Растительные гормоны вместе с АФК, такими как 
супероксид-анион, перекись водорода, гидроксильные и 
пероксильные радикалы, являются частью регуляторной 
сигнальной системы восприятия и адаптации к стрессу 
метаболизма растений, участвуют в контроле процессов 
роста и развития, а также в защите от патогенов (Kurek 
et al., 2019; Considine, Foyer, 2021). Например, перекись 
водорода вызывает катаболизм абсцизовой кислоты и 
стимулирует биосинтез гиббереллинов, тем самым спо-
собствуя выходу из состояния покоя и запуская процесс 
прорастания семян (Chen et al., 2018). Регуляция накопле-
ния АФК должна находиться под строгим контролем анти-
оксидантов. При нарушении баланса между про- и анти-
оксидантными процессами запускается окислительный 
стресс, вызывающий модификации белков, перекисное 
окисление липидов, повреждение мембран с повышен-
ной утечкой электролитов и деградацией митохондрий, 
повреждение ДНК и РНК, что ведет к гибели клеток и в 
конечном итоге к потере жизнеспособности семян (Kurek 
et al., 2019; Li et al., 2022).

Для поддержания гомеостаза и подавления избыточного 
уровня АФК растения активируют внутренние системы 
защиты, включающие ферментативные и неферментатив-
ные антиоксиданты (Kumar et al., 2020). К ферментатив-
ным антиоксидантам относятся супероксиддисмутаза, 
каталаза, ферменты глутатион-аскорбатного цикла, актив-
ность которых резко снижается в сухих семенах из-за вяз-
кости цитоплазмы. Неферментативная антиоксидантная 
система представлена молекулами аскорбиновой кислоты, 
глутатионом, липофильными токоферолами (витамин Е), 
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каротиноидами и большой группой фенольных соедине-
ний (Dogra, Kim, 2020; Kumar et al., 2020; Dumanović et 
al., 2021).

Жизнеспособность семян тесно связана с морфологи-
ческим строением семенной оболочки и концентрацией в 
ней фенольных соединений (Sano et al., 2016). Семенная 
оболочка играет роль физического барьера от внешних 
неблагоприятных воздействий, ограничивая поглощение 
воды, поражение грибами и микробами (Rathod et al., 2017; 
Zhou W. et al., 2020). У мутантных растений Arabidopsis 
thaliana дефекты флавоноидной пигментации снижали 
проницаемость семенной оболочки и, как следствие, 
влияли на сохранность семян (Sano et al., 2016). Так, при 
изучении мутантов tt2, tt10 и tt12 была выявлена связь 
между снижением концентрации пигментированных по-
лимерных флавоноидов проантоцианидинов, находящих-
ся в эндотелии семенной оболочки и в клетках халазы, и 
укорочением продолжительности жизни семян (Debeaujon 
et al., 2001). Мутанты tt10 демонстрировали фенотип за-
медленного побурения семенной оболочки, связанного с 
образованием конденсированных танинов под действием 
продукта гена TRANSPARENT TESTA 10 (TT10), кодирую-
щего лакказоподобную 15-флавоноидоксидазу (AtLAC15), 
и сопутствующее снижение покоя и продолжительности 
жизни семян (Pourcel et al., 2007).

Синтез флавонолов и проантоцианидинов, являющих­
ся предшественниками высокополимеризованных не-
растворимых пигментов, в семенной оболочке зерновок 
краснозерной пшеницы влияет на усиление покоя и ус- 
тойчивость к прорастанию перед сбором урожая в срав-
нении с белозерными формами (Kohyama et al., 2017; 
Mares, Himi, 2021). Полифенолы имеют положительную 
связь с контролем покоя семян благодаря их влиянию на 
транскрипцию генов, связанных с выработкой фитогор-
монов абсцизовой, салициловой и жасмоновой кислот, 
гиббереллинов и полиэтилена, а также удалением АФК 
(Shah et al., 2018; Zhou G. et al., 2023). Было показано, 
что водорастворимые фенольные соединения в оболочке 
зерновок пшеницы действуют как эндогенные ингибиторы 

на процессы прорастания, частично подавляя активацию 
пероксидазы (Kong et al., 2008).

При повышении температуры хранения и высокой 
влажности процессы окисления жиров, белков и нару-
шение целостности нуклеиновых кислот ускоряются, а 
долговечность семян заметно снижается (Zhou W. et al., 
2020). Таким образом, можно имитировать естественное 
старение семян. Это явление было использовано для раз­
работки метода «ускоренного индуцированного старе-
ния» (accelerated ageing test, AA-тест) (Rehman Arif et al., 
2012; Hay et al., 2019). Тесты на энергию прорастания и 
жизнеспособность семян были проверены и включены в 
Правила тестирования семян Международной ассоциации 
тестирования семян (ISTA) (International Rules…, 2004). 

Цель представленной работы – сравнительное исследо-
вание жизнеспособности семян почти изогенных линий 
пшеницы, отличающихся наличием рекомбинантных 
участков в хромосомах 2А и 7D, которые несут гены Pp 
(Purple pericarp), регулирующие биосинтез антоцианов в 
перикарпе зерновки, после естественного длительного хра-
нения и искусственно индуцированного старения семян. 
Это позволит ответить на вопрос, влияет ли накопление 
в перикарпе зерновок пшеницы антоцианов, обладающих 
антиоксидантными свойствами, на долговечность семян.

Материалы и методы
Растительный материал. Всхожесть семян оценивали у 
семи сестринских почти изогенных линий пшеницы (near 
isogenic lines, NIL), созданных на основе ярового сорта 
мягкой пшеницы Саратовская 29 (С29/S29) путем скре­
щиваний с донорами доминантных аллелей генов  Pp, 
сортами Purple (P) и Purple Feed (PF), и отбором фиоле-
товозерных гибридных растений в поколении BC8–9F2 
(Arbuzova et al., 1998; Gordeeva et al., 2015). Данные 
линии характеризуются наличием в хромосомах 2А и 7D 
рекомбинантных участков ДНК, унаследованных от линий 
доноров, содержащих гены Pp3 и Pp-D1 (Tereshchenko et 
al., 2012; Gordeeva et al., 2015). Краткое описание линий 
приведено в табл. 1 и на рис. 1.

Таблица 1. Образцы пшеницы, используемые в данной работе 

Номер  
сорта/линии 

Сорт/линия
(полное название)

Сокращенное 
название

Краткое описание

1 Саратовская 29/ 
cv. Saratovskaya 29
S29pp3pp-D1

С29/S29 Краснозерный яровой сорт 

2 i:S29Pp3Ppp-D1 С29Pp3P Краснозерная изогенная линия С29 с рекомбинантным участком в хромосоме 2А,  
несущим доминантный аллель гена Pp3 от сорта Purple

3 i:S29pp3Pp-D1P С29Pp-D1P Краснозерная изогенная линия С29 с рекомбинантным участком в хромосоме 7D,  
несущим доминантный аллель гена Pp-D1 от сорта Purple

4 i:S29Pp3PPp-D1P С29Pp3Pp-D1P Фиолетовозерная изогенная линия С29 с двумя рекомбинантными участками в хро-
мосомах 2А и 7D, несущими доминантные аллели генов Pp3 и Pp-D1 от сорта Purple

5 i:S29Pp3PFpp-D1 С29Pp3PF Краснозерная изогенная линия С29 с рекомбинантным участком в хромосоме 2А,  
несущим доминантный аллель гена Pp3 от сорта Purple Feed

6 i:S29pp3Pp-D1PF С29Pp-D1PF Краснозерная изогенная линия С29 с рекомбинантным участком в хромосоме 7D,  
несущим доминантный аллель гена Pp-D1 от сорта Purple Feed

7 i:S29Pp3PFPp-D1PF С29Pp3Pp-D1PF Фиолетовозерная изогенная линия С29 с двумя рекомбинантными участками в хро-
мосомах 2А и 7D, несущими доминантные аллели генов Pp от сорта Purple Feed
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При подборе условий ускоренного индуцированного 
старения (АА-тест) использовались семена краснозерно­
го озимого сорта Мироновская 808, белозерного ярового 
сорта Новосибирская 67 и краснозерных яровых сортов 
Саратовская 29 и Chinese Spring из коллекции ГенАгро 
(ИЦиГ СО РАН, Новосибирск).

Метод ускоренного старения семян. Для индуциро-
ванного старения семян был применен AA-тест, разрабо-
танный международной организацией по тестированию 
семян ISTA, с модификациями. Семена сортов Миронов­
ская  808, Новосибирская  67, Саратовская  29, Chinese 
Spring, выращенные при одинаковых условиях одной ве- 
гетации в гидропонной теплице, использовались для под-
бора температурных условий АА-теста.

Пятьдесят семян каждого генотипа в трех повторностях 
было помещено на нержавеющие металлические сетки, 
расположенные над дистиллированной водой в закрытых 
водонепроницаемой пленкой пластиковых стаканах. Ста-
каны выдержали при температуре 42, 44, 46 и 48 °С либо 
при 20 °С (контроль) и влажности 100 % в течение 72 ч в 
климатической камере Rubarth Apparate (RUMED GmbH, 
Германия). Затем семена переносили в квадратные чаш-
ки Петри размером 24×24 см на двухслойную влажную 
фильтровальную бумагу и помещали в климатическую 
камеру при 20 °С с 12-часовым режимом освещения для 
прорастания. Энергию прорастания семян (в процентах) 
определяли как отношение количества семян, проросших 
за 72 ч (на третий день), к общему количеству анализи-
руемых семян в трех повторах. Жизнеспособность семян 
(в  процентах) определяли как количество проросших 
семян через семь дней к общему числу анализируемых 
семян в трех повторах. Учитывались только здоровые и 
зеленые саженцы с нормальной корневой системой, без 
аномалий (ГОСТ 12038-84) (рис. 2). 

Индекс прорастания (жизнеспособности) после искус-
ственного старения рассчитывали по формуле:

Индекс прорастания, % = 

Кол-во жизнеспособных  
зерен после обработки 48 °С

Кол-во жизнеспособных  
зерен в контроле при 20 °С

 × 100 %. 

По результатам оценки была выбрана температура для 
проведения АА-теста на изучаемых почти изогенных 
линиях сорта Саратовская 29. Семена этих линий были 
собраны в 2012  г. после весенней вегетации в теплице 
либо на экспериментальном участке селекционно-гене-
тического комплекса ИЦиГ СО РАН . До начала экспери-
мента семена хранились два месяца в крафт-пакетах при 
температуре 20 ± 2  °С. АА-тест проводили аналогично 
эксперименту по подбору условий, за исключением того, 
что вместо пятидесяти брали сто семян каждого геноти­
па. Достоверность различий между родительским сортом 
C29 и сестринскими почти изогенными линиями прове-
ряли, используя три биологических повтора и критерий 
Манна–Уитни (U-тест). При p < 0.05 различия считали 
достоверными.

Естественное старение зерен. Для тестирования всхо­
жести в условиях естественного старения семена изучае­
мых линий собирали с растений, выращиваемых в теплице 
ИЦиГ СО РАН с 2014 по 2017 г. и в 2021 г. (для контроля). 

Рис. 1. Зерна и схематическое изображение хромосом 2A и 7D, несущих рекомбинантные участки, содержащие 
регуляторные гены биосинтеза антоцианов, у сестринских линий пшеницы, используемых в тестах естественного 
старения.

Рис.  2.  Характеристики проростков после стандартного теста на 
всхожесть.
Х – аномальное прорастание, N – нормальная всхожесть. 
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Семена хранили в пакетах из крафт-бумаги при темпе-
ратуре 20 ± 2 °С. Всхожесть тестировали в 2023 г., после 
6–9 лет хранения. В качестве контроля использовали се­
мена после двухлетнего хранения.

Сто семян каждой почти изогенной линии в трех по-
вторностях проращивали в квадратных чашках Петри 
размером 24×24 см на двух слоях увлажненной фильтро-
вальной бумаги. Чашки Петри помещали в климатическую 
камеру Rubarth Apparate, выдерживали 24 ч при темпе-
ратуре 4 °С в темноте для синхронизации прорастания, 
а затем проращивали при постоянной температуре 20 °С 
с 12-часовым циклом дневного и ночного освещения. 
Энергию прорастания и жизнеспособность семян оцени-
вали соответственно через три и семь дней после начала 
прорастания. Энергию прорастания семян (в процентах) 
вычисляли как отношение количества семян, проросших 
за 72 ч (на третий день), к общему количеству анализируе­
мых семян в трех повторах. Жизнеспособность семян (в 
процентах) определяли как количество проросших семян 
через семь дней к общему числу анализируемых семян 
в трех повторах. Достоверность различий между роди-
тельским сортом Саратовская 29 и сестринскими почти 
изогенными линиями проверяли, используя три биологи-
ческих повтора и критерий Манна–Уитни (U-тест). При 
p < 0.05 различия считали достоверными.

Результаты

Прорастание семян после индуцированного старения 
Для подбора условий АА-теста была протестирована 
всхожесть у четырех сортов мягкой пшеницы после тем­
пературной обработки семян при 42, 44, 46 и 48  °С и 

повышенной влажности воздуха в течение 72 ч (табл. 2). 
Сорта Саратовская 29 и Chinese Spring сохраняли всхо-
жесть 100  % при повышении температуры вплоть до 
46  °С, тогда как всхожесть сортов Мироновская  808 и 
Новосибирская 69 при этой же температуре снижалась 
до 78 и 96 % соответственно. При дальнейшем повыше-
нии температуры на два градуса у всех сортов отмечено 
снижение всхожести. Так, всхожесть зерновок красно-
зерного озимого сорта Мироновская 808 составила 52 %, 
белозерного ярового сорта Новосибирская  67  – 64  %. 
У яровых краснозерных сортов Саратовская 29 и Chinese 
Spring после такой температурной обработки всхожесть 
составила 87 и 86 % соответственно. Поскольку именно 
после температурной обработки при 48 °С все сорта про­
демонстрировали снижение всхожести и различия по это­
му параметру, дальнейшее сравнительное исследование 
всхожести в АА-тесте у почти изогенных линий, разли-
чающихся наличием антоциановой пигментации зерна, 
проводили при данной температуре.

Результаты АА-теста сорта Саратовская 29 и двух по­
чти изогенных линий с антоциановыми пигментами в пе­
рикарпе С29Pp3Pp-D1P и С29Pp3Pp-D1PF представлены 
в табл. 3. После искусственного старения всхожесть зер­
новок сорта Саратовская 29 упала на 19 %, тогда как у 
фиолетовозерных линий данный показатель снизился на 
4 %. Индексы прорастания зерна почти изогенных линий 
пшеницы были в 1.2 раза выше, чем индекс прорастания 
неокрашенных антоцианами семян сорта Саратовская 29.

Одновременно была протестирована всхожесть зерен, 
собранных с растений изучаемых линий пшеницы, выра­
щенных в поле. После АА-теста жизнеспособность по­
левых зерновок была ниже в два раза по сравнению с се­

Таблица 2. Число жизнеспособных зерен пшеницы, хранившихся 2 года при 20 ± 2 °С, после искусственного старения 

Сорт Тип вегетации Всхожесть 3×50 семян через 7 дней, %

Контроль После температурной обработки и 100 % влажности в течение 72 ч

20 °C 42 °C 44 °C 46 °C 48 °C

Саратовская 29 (С29) Яровая краснозерная 100 ± 0 100 ± 0 100 ± 0 100 ± 0b 87 ± 1b

Новосибирская 67 Яровая белозерная 100 ± 0    99 ± 1    99 ± 1    96 ± 4b 64 ± 2a

Chinese Spring Яровая краснозерная 100 ± 0 100 ± 0 100 ± 0 100 ± 0b 86 ± 2b

Мироновская 808 Озимая краснозерная 100 ± 0 100 ± 0 100 ± 0    78 ± 7a 52 ± 13a

a, b Разными буквами отмечены статистически значимые различия между линиями при p < 0.05 (U-тест).

Таблица 3. Энергия прорастания через 3 дня (72 ч) и всхожесть зерновок пшеницы через 7 дней после искусственного старения

Номер Сорта и линии Температура  
обработки, °С 

Энергия прорастания (%)
через 3 дня

Всхожесть (%)
через 7 дней

Индекс
прорастания, %*

1 С29/S29 20    94 ± 6 100 ± 0

48    41 ± 9a    81 ± 8а 80.7

4 С29Pp3Pp-D1P 20 100 ± 0    99 ± 1

48    69 ± 5b    96 ± 3b 97.6

7 С29Pp3Pp-D1PF 20    96 ± 1    98 ± 1

48    70 ± 13b    96 ± 2b 98.3

* Процентное содержание жизнеспособных семян после 48 °C в сравнении с контрольными при 20 °C. 
a, b Разными буквами отмечены статистически значимые различия между линиями при p < 0.05 (U-тест).
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менами тепличной вегетации. Так, энергия прорастания 
семян сорта Саратовская 29 составила всего около 20 %, 
а количество жизнеспособных семян – 35 %, тогда как у 
зерен линии С29Pp3Pp-D1P с антоциановым перикарпом – 
36 и 42 % соответственно. Таким образом, несмотря на 
порчу семян почвенными микроорганизмами, полученные 
результаты свидетельствуют об устойчивости пигменти­
рованных антоцианами зерновок мягкой пшеницы к по­
вышенной температуре и высокой влажности воздуха. 

Прорастание семян  
после длительного естественного хранения
Все испытанные образцы пшеницы дружно проросли 
после двух лет хранения при 20 ± 2 °С в благоприятных 
условиях в сухом проветриваемом помещении. Всхожесть 
семян составила 100 % (табл. 4 и 5).

Энергия прорастания семян снизилась до 30–39 % через 
6 лет и до 21–28 % после 9 лет длительного естественного 
хранения (см. табл. 4). При сравнении энергии прораста-
ния почти изогенных линий с родительским сортом Сара-
товская 29 семена линии С29Pp3PF (№ 5) с рекомбинант-
ным участком ДНК в хромосоме 2А от сорта Purple Feed 
показали достоверное снижение по данному показателю 
через 6 лет, 7 лет и 8 лет и 10 мес. хранения (см. табл. 4). 
У семян линии С29Pp-D1P (№ 3), несущих рекомбинант-
ный фрагмент ДНК от сорта Purple в хромосоме 7D, энер- 
гия прорастания была достоверно самой высокой через 
7 лет хранения. Через 8 лет и 10 мес. энергия прораста­

ния семян линии С29Pp-D1PF (№ 6) с рекомбинантным 
фрагментом в хромосоме  7D достоверно превышала 
энергию прорастания семян сорта Саратовская 29. Через 
9 лет и 2 мес. достоверных отличий между линиями по 
энергии прорастания зерен обнаружено не было.

Самое низкое значение всхожести через 7 дней после 
посева зерновок пшеницы, хранившихся 8 лет и 10 мес., 
обнаружено у линии С29Pp3PF  (№ 5), а у хранившихся 
9 лет и 2 мес. – у линии С29Pp3P (№ 2) с рекомбинантными 
участками ДНК в хромосомах 2А от сортов Purple Feed и 
Purple соответственно (см. табл. 5).

Всхожесть фиолетовых зерновок линий С29Pp3Pp-D1P 
(№ 4) и С29Pp3Pp-D1PF (№ 7), несущих рекомбинантные 
фрагменты от сортов Purple и Purple Feed одновременно 
в хромосомах 2А и 7D, была достоверно снижена через 
8 лет и 10 мес. хранения (45 и 44 % против 52 % у сорта 
Саратовская 29). И далее, спустя четыре месяца, после 
9 лет и 2 мес. хранения, жизнеспособность семян умень-
шилась и достоверно не отличалась от сорта Саратов-
ская 29 (см. табл. 5). 

Линия С29Pp-D1P (№ 3) с рекомбинантным фрагмен-
том только в хромосоме 7D от сорта Purple имела самую 
высокую всхожесть через 7 дней после посева зерновок, 
хранившихся 6 и 7 лет при температуре 20 ± 2 °С, срав-
нимую с контрольными зернами, хранившимися 2 года 
(всхожесть 95–100 %). Через 8 лет и 10 мес. хранения жиз-
неспособность зерновок линии С29Pp-D1P (№ 3) и линии 
С29Pp-D1PF (№ 6) с рекомбинантными фрагментами ДНК 

Таблица 4. Энергия прорастания (%) зерновок пшеницы, хранившихся в течение 2 и 6–9 лет при 20 ± 2 °С,  
через 3 дня после посева 

Номер Линия 2 года 6 лет 7 лет 8 лет 8 лет 10 мес. 9 лет 2 мес.

1 С29/S29 100 ± 1 39 ± 3 40 ± 2 25 ± 4 28 ± 5 28 ± 7

2 С29Pp3P 100 ± 0 37 ± 1 35 ± 5 30 ± 1 32 ± 4 26 ± 6

3 С29Pp-D1P 100 ± 0 35 ± 6 62 ± 4* 28 ± 5 29 ± 3 22 ± 4

4 С29Pp3Pp-D1P 100 ± 1 39 ± 2 40 ± 4 34 ± 2 25 ± 6 23 ± 2

5 С29Pp3PF 100 ± 0 30 ± 5* 32 ± 3* 31 ± 2 21 ± 1* 28 ± 2

6 С29Pp-D1PF 100 ± 0 36 ± 3 34 ± 6 33 ± 2 37 ± 4* 27 ± 5

7 С29Pp3Pp-D1PF 100 ± 0 32 ± 8 39 ± 3 30 ± 3 29 ± 2 21 ± 7

* Различия достоверны по сравнению с контролем, p < 0.05 (U-тест).

Таблица 5. Жизнеспособность (%) зерновок пшеницы, хранившихся в течение 2 и 6–9 лет при 20 ± 2 °С,  
через 7 дней после посева 

Номер Линия 2 года 6 лет 7 лет 8 лет 8 лет 10 мес. 9 лет 2 мес.

1 С29/S29 100 ± 1 93 ± 2 79 ± 5 52 ± 1 52 ± 2 46 ± 7

2 С29Pp3P 100 ± 0 89 ± 3 77 ± 4 66 ± 3* 55 ± 4 40 ± 6

3 С29Pp-D1P 100 ± 0 95 ± 3 95 ± 5* 57 ± 7 58 ± 3* 43 ± 3

4 С29Pp3Pp-D1P 100 ± 1 83 ± 4* 76 ± 4 55 ± 3 45 ± 2* 42 ± 2

5 С29Pp3PF 100 ± 0 85 ± 3* 66 ± 6* 57 ± 5 38 ± 1* 46 ± 6

6 С29Pp-D1PF 100 ± 0 89 ± 4 74 ± 8 54 ± 6 58 ± 4* 48 ± 9

7 С29Pp3Pp-D1PF 100 ± 0 86 ± 6* 83 ± 3 46 ± 2* 44 ± 1* 41 ± 1

* Различия достоверны по сравнению с контролем, p < 0.05 (U-тест).
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в хромосомах 7D была достоверно выше родительского 
сорта Саратовская 29 (58 против 52 %).

После длительного хранения при 20 ± 2 °С, через 9 лет 
и 2 мес., средние значения всхожести зерновок у всех ли­
ний были ниже 50 %, достоверно не отличаясь от сорта 
Саратовская 29 (рис. 3, значение р50). Зависимость всхо-
жести семян от времени их хранения хорошо описывается 
линейной регрессионной моделью (коэффициенты  де­
терминации R2 значимы и варьируют у разных линий от 
0.592 до 0.844). Для всех линий наблюдались отрицатель-
ные зависимости от времени хранения зерновок (табл. 6, 
см. рис. 3).

Самые высокие коэффициенты детерминации  R2 за-
висимости всхожести изучаемых образцов семян по 
отношению ко времени хранения были у линий № 4–6 
(см. табл. 6). Самый низкий коэффициент детерминации 
R2 = 0.592 и слабую зависимость всхожести семян от вре­
мени хранения показала линия № 3, имеющая единичный 
рекомбинационный участок в коротком плече у пары хро­
мосом 7D. Низкие значения детерминации указывают на 
невысокое качество построенной модели, что подразуме-
вает влияние на всхожесть семян, помимо срока хранения, 
дополнительных факторов, которые не были учтены при 
построении регрессионной модели.

При анализе уравнений линейной регрессии установ-
лено, что стартовая всхожесть зерновок (коэффициент b0) 
была схожа. Коэффициент b1 характеризует угол наклона 
линии регрессии: чем выше значение b1, тем чувстви-

тельнее линии к хранению зерновок. Наибольшие зна-
чения b1 были выявлены для линий № 7 С29Pp3Pp- D1PF 
(b1  =  –8.674), №  4 С29Pp3Pp-D1P (b1 = –8.527) и №  5 
С29Pp3PF (b1 = –8.806), несущих рекомбинантные участки 
в хромосоме 2А от доноров. Тогда как наименьшие значе-
ния b1 получены для линий № 6 С29Pp-D1PF (b1 = –7.302) 
и № 3 С29Pp-D1P (b1 = –7.594), характеризующихся нали-
чием рекомбинантного участка от донора в хромосоме 7D.

В отличие от положительного влияния антоцианов на 
всхожесть семян после ускоренного индуцированного ста­
рения, их роль в поддержании жизнеспособности семян 
мягкой пшеницы в условиях длительного хранения не 
выявлена, однако установлено влияние рекомбинантного 
фрагмента на хромосоме 7D.

Обсуждение

Индуцированное старение семян и жизнеспособность
Общепризнано, что на фоне высокой влажности при по-
вышении температуры хранения происходит ускоренная 
потеря жизнеспособности семян. Метод «ускоренного 
индуцированного старения» (АА-тест) как процедура 
контролируемой порчи имитирует естественное старение 
семян и позволяет оценить их жизнеспособность. 

Нами протестированы хранившиеся менее года после 
сбора урожая зерновки нескольких яровых и озимых сор­
тов мягкой пшеницы, выращенных в однотипных контро-
лируемых условиях в теплице, и подобраны условия для 
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Таблица 6. Результаты регрессионного анализа изменчивости всхожести зерновок изогенных линий пшеницы во времени

Номер Линия Уравнение линейной регрессии (y = b0 + b1·x) R p

1 С29/S29 y = 125.415 – 7.944x –0.876 0.0000

2 С29Pp3P y = 124.454 – 7.677x –0.888 0.0000

3 С29Pp-D1P y = 127.712 – 7.594x –0.769 0.0002

4 С29Pp3Pp-D1P y = 125.342 – 8.527x –0.919 0.0000

5 С29Pp3PF y = 125.718 – 8.806x –0.932 0.0000

6 С29Pp-D1PF y = 121.357 – 7.302x –0.903 0.0000

7 С29Pp3Pp-D1PF y = 126.469 – 8.674x –0.878 0.0000

Рис. 3. Изменчивость всхожести зерновок после многолетнего хранения семян при 20 ± 2 °С. 
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АА-теста: предпосевная температура обработки семян 
48 °C с повышенной влажностью воздуха в течение 72 ч. 
Только после повышения температуры предобработки до 
48 °C всхожесть семян краснозерных сортов яровой пше-
ницы Саратовская 29 и Chinese Spring снизилась до 87 и 
86 % соответственно. Всхожесть сибирского белозерного 
сорта Новосибирская 67 снизилась до 64 %. Интересно, 
что самые низкие показатели всхожести были у зерновок 
озимого сорта Мироновская 808 – всего 52 %.

По литературным данным, в Институте генетики рас-
тений и исследований сельскохозяйственных культур (IPK 
Gatersleben, Германия) коллекцию зерновок пшеницы ози­
мых сортов и синтетиков подвергали искусственному ста­
рению, выдерживая в течение 72 ч при 43 °C и высокой 
(около 100 %) влажности (Landjeva et al., 2010; Rehman 
Arif et al., 2012; Agacka-Mołdoch et al., 2016; Arif et al., 
2017). При изучении засухоустойчивой краснозерной ди-
гаплоидной популяции пшеницы в Сельскохозяйственном 
университете Шаньси (Китай) зерновки выдерживали в 
течение 0, 24, 36, 48, 60 и 72 ч при более высокой темпера-
туре, 48 °C (Shi et al., 2020). Данный факт свидетельствует 
о том, что семена яровых краснозерных сортов пшени­
цы более устойчивы к непродолжительному повышению 
температуры и влажности. 

Ранее было показано, что на длинном плече хромо-
сомы  3А мутация функционального аллеля гена  R1 
(Tamyb10-A1), представляющего собой транскрипцион­
ный фактор типа R2R3-MYB и регулирующего путь био­
синтеза флавоноидов, привела к появлению белой оболоч-
ки зерна пшеницы, а также к уменьшению периода покоя 
(Mares, Himi, 2021). Авторы предположили, что красный 
цвет семенной оболочки сам по себе не является абсолют-
но необходимым для покоя. Он имел кумулятивный эф-
фект в сочетании с другими локусами, контролирующими 
покой, не связанными с цветом зерна, поскольку выход 
из состояния покоя происходил раньше у изолированных 
эмбрионов по сравнению с интактными, покрытыми обо-
лочками зерновками. Таким образом, функциональный 
аллель R1 усиливал экспрессию генов, контролирующих 
состояние покоя в зерновках пшеницы, и удлинял время 
выхода из спячки (Mares, Himi, 2021).

Даже несмотря на то, что краснозерный сорт пшеницы 
Саратовская 29 более жизнеспособен в сравнении с бело-
зерными и озимыми сортами, у почти изогенных линий с 
антоциановой окраской зерна, выведенных на его основе, 
индекс прорастания был достоверно выше на ~20 % после 
искусственного старения относительно исходного сорта 
(см. табл.  3). Повышенная жизнеспособность зерновок 
изогенных линий с антоциановым перикарпом в сравне-
нии с краснозерным родительским сортом наблюдалась 
и у семян полевого урожая, зараженных патогенами и 
грибками. Такое действие антоцианов можно объяснить 
их антиоксидантными свойствами и участием в процессе 
нейтрализации АФК, образующихся в условиях повыше-
ния температуры и влажности. Таким образом, установле-
на положительная связь между содержанием антоциано-
вых пигментов в околоплоднике яровой мягкой пшеницы 
Саратовская 29 и сохранением жизнеспособности семян, 
находящихся в состоянии покоя, при непродолжительном 
повышении температуры окружающей среды до 48 °С и 

100 % влажности воздуха. Это можно объяснить действи-
ем генов Рр, которые запускают биосинтез антоцианов, 
обладающих антиоксидантным потенциалом, в перикарпе 
зерновки пшеницы после непродолжительного повыше-
ния температуры и влажности.

На хромосомах 2АL и 7DS, где были картированы 
гены транскрипционных факторов, регулирующих био-
синтез антоцианов в перикарпе зерновок, также были 
картированы локусы количественных признаков (QTL), 
контролирующие долговечность семян пшеницы после 
индуцированного старения. Среди них, например, QTL, 
локализованные в районах 2AS5-0.78–1.00 и 2AL1-0.85– 
1.00, содержащих гены, влияющие на выработку и уровень 
ферментов, таких как НАДН-дегидрогеназа, пируват­
декарбоксилаза, пероксидаза, супероксиддисмутаза. Гены 
Per2 (пероксидаза  2), Sod (супероксиддисмутаза), Wip 
(гены ингибиторов протеаз) и другие гены защитной реак-
ции растений были описаны на всех трех гомеологичных 
хромосомах группы 2 (Li et al., 1999). Ген Сbp2 (белок, 
связывающий хитиназу) картирован на длинном плече 
хромосомы 2A (Arif et al., 2017). QTL, контролирующий 
долговечность семян, также картирован на хромосоме 2H 
ячменя, где был локализован маркер bPb6688_2H, гомо-
логичный гену, кодирующему рибонуклеазу Н (RNaseH), 
которая участвует в репликации, репарации, рекомбина­
ции и транскрипции ДНК при восстановлении повреж-
дений во время созревания и хранения семян (Nagel et 
al., 2015). Пять DArT-маркеров, сцепленных с QTL, конт­
ролирующими долговечность семян пшеницы, были кар­
тированы в хромосомах группы 7 в районах 7AS1-0.89– 
1.00, 7BS1-27-1.00, 7BL10-0.78–1.00 и 7DS4-0.61–1.00 (Arif  
et al., 2017). На ортологичной хромосоме ячменя 7H кар­
тирован маркер bPb5747_7H, соответствующий гену, ко­
дирующему белок из суперсемейства ERF/APETALA2, 
которое участвует в реакции растений на многочислен­
ные стрессы, приводящие к повышению антиоксидантной 
активности (Nagel et al., 2015).

Естественное хранение семян и жизнеспособность
Среди сельскохозяйственных культур мягкую пшеницу 
относят к группе мезобиотиков, семена которых при бла­
гоприятных условиях хранения не теряют всхожесть в 
течение 5–10 лет (Гурьева и др., 2021). Считается, что 
долговечность зерновок пшеницы составляет до 14 лет в 
условиях окружающей среды (20 °С, относительная влаж­
ность до 50 %) со значением р50 (период жизнеспособ-
ности 50 %) около семи лет (Nagel, Börner, 2010). 

В нашей работе после естественного старения при хра­
нении семян в сухом проветриваемом помещении при 
20 ± 2 °С после двух, шести, семи, восьми и девяти лет 
хранения потеря 50 % жизнеспособности зерновок почти 
изогенных линий, созданных на основе сорта Саратов-
ская  29, наблюдалась после девяти лет хранения (см. 
табл. 5), что соответствует биологической долговечности 
семян до 18 лет хранения.

В настоящем эксперименте после двух лет хранения при 
20 °С все испытанные образцы пшеницы были здоровы-
ми, имели всхожесть и энергию прорастания 100 % (см. 
табл. 4 и 5). И только после шести лет хранения всхожесть 
трех линий, С29Pp3Pp-D1P, С29Pp3PF, С29Pp3Pp-D1PF  
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(№ 4, 5, 7), была достоверно снижена в сравнении с сор­
том Саратовская 29 (№ 1 = 93 %), составляя 83, 85 и 86 % 
соответственно. По ГОСТ Р 52325-2005, всхожесть семен-
ного материала в качестве репродукции для производства 
товарной продукции должна быть не менее 87 % (Гурьева 
и др., 2021). Надо отметить, что сам сорт Саратовская 29 
принадлежит к краснозерной разновидности пшеницы 
и содержит полимерные проантоцианидины, которые 
синтезируются в семенной оболочке, усиливая покой и 
долговечность семян (Mares, Himi, 2021). Можно предпо­
ложить, что в линиях с рекомбинантными участками в 
хромосомы 2АL от сортов-доноров Purple и Purple Feed 
был привнесен аллель локуса Q.Lng.ipk.2A.1(SW) (Arif et 
al., 2022), негативно влияющий на продолжительность 
жизни семян.

По правилам тестирования семян Международной ас-
социации тестирования семян (ISTA), снижение скорости 
прорастания после старения, измеряемое по среднему 
времени прорастания (средняя задержка до появления ко­
решков), интерпретируется как время, необходимое для ме-
таболического восстановления вредных последствий ста- 
рения, прежде чем прорастание сможет начаться (Powell, 
Matthews, 2012). После семи лет хранения самыми друж-
ными по скорости прорастания и всхожести оказались се-
мена линии С29Pp-D1P (№ 3) с рекомбинантным участком 
в хромосоме 7D от сорта-донора Purple (см. табл. 5). Зна-
чимо повышенную скорость прорастания после девяти лет 
хранения показали проростки из зерен изогенных линий 
С29Pp-D1P и С29Pp-D1PF (№ 3 и 6) с рекомбинантными 
участками в хромосоме 7D от сортов Purple и Purple Feed 
соответственно. По результатам регрессионного анализа 
наименьшие значения коэффициента угла наклона b1, а 
следовательно, и влияние времени хранения на всхожесть 
зерновок были выявлены для изогенных линий С29Pp-D1P 
и С29Pp-D1PF (№ 3 и 6), несущих рекомбинантный участок 
от сорта-донора в хромосоме 7D (см. табл. 6, рис. 3). По-
видимому, это связано с генами положительной регуляции 
долговечности семян, находящимися в данных участках 
хромосомы 7DS.

Как показано ранее при изучении признаков долговеч-
ности семян у рекомбинантных линий пшеницы Aegilops 
tauschii, область хромосомы 7DS, где локализуется ми­
кросателлитный маркёр Xgwm1002, сцепленный с геном 
Pp-D1, содержит локусы, контролирующие развитие нор­
мальных проростков (Landjeva et al., 2010). В то же вре­
мя самая низкая всхожесть и высокая чувствительность к 
хранению зерновок наблюдались у линий с одиночными 
рекомбинантными участками в хромосоме 2АL, что, как 
мы предполагаем, связано с отрицательной регуляцией 
аллеля локуса Q.Lng.ipk.2A.1(SW), находящегося в данном 
участке хромосомы 2АL (Arif et al., 2022).

Всхожесть семян линий С29Pp3Pp-D1P и С29Pp3Pp-
D1PF (№ 4 и 7) с антоциановыми пигментами в околоплод-
нике, несущими рекомбинантные фрагменты от сортов 
Purple Feed и Purple в хромосомах 2А и 7D, была тоже 
снижена. Полученные результаты показали нейтральную, 
а в некоторых случаях даже отрицательную роль антоциа­
нов в перикарпе зерновки при длительном хранении, что 
отличается от результатов тестирования зерновок после 
искусственного индуцированного старения с повышенной 

температурой (48 °С) и 100 % влажностью в течение 72 ч, 
где при общем падении всхожести семян индекс прорас-
тания окрашенных антоцианами зерен был на 20 % выше, 
чем у линий без антоцианового пигмента (см. табл. 3).

Результаты лабораторных методов искусственного уско­
ренного старения, используемых для оценки долговечно-
сти в условиях хранения семян, подвергаются сомнению 
из-за неэффективной имитации фактического старения 
семян и, как следствие, значительных отличий в резуль-
татах (Schwember, Bradford, 2010; Roach et al., 2018; Gia- 
nella et al., 2022). Например, была показана низкая корре-
ляция между жизнеспособностью зерна после естествен-
ного хранения при 0 °C и относительной влажности 10 % 
в течение 12–14  лет и жизнеспособностью зерна, под-
вергнутого искусственному старению (Agacka-Mołdoch et 
al., 2016). При этом были выявлены локусы Q.Lng.ipk-4A 
и -7B, контролирующие жизнеспособность семян в усло-
виях длительного хранения и искусственного старения 
(Agacka-Mołdoch et al., 2016). У ячменя в хромосомах 2H, 
5H и 7H были картированы QTL, отвечающие за долго-
вечность зерна (Nagel et al., 2015). Предполагается, что 
один из выявленных локусов контролирует биосинтез 
глутатиона, наиболее древнего окислительно-восстанови­
тельного буфера (Швачко, Хлесткина, 2020).

Считается, что снижение активности антиоксидантных 
систем способствует накоплению АФК, что является ос-
новной причиной повреждения ДНК и ухудшения состоя-
ния клеток в состарившихся семенах и, как следствие, их 
пониженной всхожести (Швачко, Хлесткина, 2020). В со- 
зревших сухих зерновках с пониженным содержанием 
влаги при длительном хранении идет постепенное накоп­
ление мутаций нуклеотидов и деградация макромолекул 
в результате внутренних деструктивных эндогенных про­
цессов, связанных с замедлением механизмов репарации 
и развитием интоксикации побочными продуктами мета-
болизма. Об этом свидетельствует накопление в семенах 
большого количества АФК, окисленных липидов и альде-
гидов (Wiebach et al., 2020; Zhang et al., 2022). Потеря жиз-
неспособности семян проявляется в снижении скорости 
и равномерности прорастания семян из-за длительного 
периода предростовой репарации ДНК, начинающейся 
на самых ранних стадиях пропитки семян водой, до на-
чала роста и выхода корешка через семенную оболочку. 
Процесс активации клеточного цикла регулируется про-
теинкиназами контрольных точек (check points), которые 
замедляют прорастание при наличии повреждений ДНК, 
что в итоге влияет на достоверность передачи генетиче-
ской информации и качество семян (Waterworth et al., 2016; 
Considine, Foyer, 2021). Необходимость длительного вос-
становления накопленных повреждений лежит в основе 
задержки прорастания и в конечном счете приводит к 
истощению и гибели семян (Waterworth et al., 2019).

Удаление избыточного количества АФК играет ключе-
вую роль в регуляции долговечности семян (Zhou W. et al., 
2020). Однако водорастворимые антоцианы в перикарпе 
зерновок присутствуют в высушенном состоянии и начи-
нают работать только во время увлажнения и набухания 
семян. По-видимому, защита сухих семян с высокой вяз-
костью цитоплазмы и низкой клеточной подвижностью 
во время длительного хранения осуществляется другими 
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антиоксидантными системами, вероятно глутатионом, 
который был выявлен в высокой концентрации в сухих 
семенах, либо жирорастворимыми антиоксидантами. 
В том числе такую функцию можно предположить для 
антоцианов, находящихся в алейроновом слое зерновки, 
содержащем большое количество жирных кислот. Воз-
можно, выявленное положительное влияние локуса на 
хромосоме  7DS на жизнеспособность семян пшеницы 
после длительного хранения связано именно с действием 
этого мощного антиоксиданта, а не антоцианов, синтез 
которых контролируется двумя локусами, один из которых 
(на хромосоме 2А) оказывает отрицательное влияние на 
жизнеспособность после длительного старения.

Заключение
В результате проведенного исследования впервые пока­
зано, что антоцианы, накапливающиеся в зерновках пше-
ницы, оказывают положительное влияние на всхожесть 
семян после искусственного старения, индуцированно­
го повышенной до 48 °C температурой в течение 72 ч. 
В условиях длительного естественного хранения поло-
жительного влияния антоцианов на поддержание жизне-
способности семян выявлено не было. Однако наличие 
рекомбинантного участка на хромосоме  7D повышало 
жизнеспособность семян после длительного хранения, 
что может быть связано с наличием в этой хромосоме 
сцепленных с геном Pp-D1 локусов, контролирующих 
долговечность семян пшеницы.
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