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ВЛИЯНИЕ АЛЛЕЛЬНЫХ ВАРИАНТОВ АРОМАТИЧЕСКОЙ 
АЛКОГОЛЬДЕГИДРОГЕНАЗЫ CADim 

НА МИКРОМОРФОЛОГИЧЕСКИЕ И ХИМИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ 
ТКАНЕЙ У ЯРОВОЙ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ Triticum aestivum L.
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В работе изучали наследование аллельных вариантов ароматической алкогольдегидрогеназы CADim

(CAD intermediate) и их влияние на выраженность признаков растений яровой мягкой пшеницы:
флуоресценцию срезов проростков, микроморфологию и химический состав тканей. Растения с
контрастными генотипами CADim (гомозиготы +/+ и –/–) использовали для изучения автофлуо-
ресценции тканей, микроморфологии и химического состава. Толщина стенок соломины у геноти-
па CADim– выше, чем у генотипа CADim+, что может влиять на устойчивость растений пшеницы к
полеганию. Наблюдали различия по содержанию хлорофилла и, особенно, по соотношению хлоро-
филлов A и B, что вероятно влияет на фотосинтез. Обнаружено повышенное содержание карбо-
нильных групп у генотипа CADim+, а так же различия по коричным мономерам лигнина. Из полу-
ченных результатов следует, что аллельные варианты CADim+ и CADim– оказывают существенное
влияние на ряд признаков растения, и, следовательно, полиморфизм по локусу CADim является
функциональным, что позволяет использовать его в селекции и биотехнологии.
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Полиморфизм по ферментным локусам у рас-
тений влияет на многие признаки, связанные с
ростом и развитием и может приводить к суще-
ственным изменениям микроморфологии тканей
и их химического состава [1]. Изучение таких раз-
личий способствует лучшему пониманию меха-
низмов формирования признаков растения и
свойств растительного сырья, и может иметь при-
кладное значение для селекции и в биотехноло-
гии [2].

Фенилпропаноидный путь метаболизма, при-
сутствующий у всех сосудистых растений, приво-
дит к синтезу лигнина и формированию склерен-
химы, ткани, выполняющей механические и за-
щитные функции [3]. Кроме лигнина, продуктами

фенилпропаноидного пути являются лигнаны и
ароматические гликозиды [4], также обладающие
защитными функциями.

Терминальная реакция фенилпропаноидного
пути – восстановление коричных альдегидов до
спиртов, таких как п-кумаровый, кониферило-
вый и синаповый, – контролируется семейством
ферментов CAD (Cinnamyl alcohol dehydrogenase –
дегидрогеназа коричного спирта; КФ 1.1.1.195) [3, 5].
Полиморфизм по генам, кодирующим CAD об-
наружен у многих видов растений, и во многих
случаях это приводит к существенным изменени-
ям свойств и признаков растений [2]. Наличие
или отсутствие одного из изоферментов CAD в
тканях растения вызывает изменения в спектре
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метаболитов, образующихся в данном участке об-
мена веществ, что в свою очередь может привести
к изменениям других признаков, таких как устой-
чивость к полеганию [6–10].

У мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.) опи-
саны два набора гомеологических генов: НАДФ-
зависимая CAD, гены которой локализованы в
длинных плечах хромосом 5-й гомеологической
группы, и неспецифическая НАД(Ф)-зависимая
CAD, гены которой локализованы в хромосомах
6-й гомеологической группы [11–13]. Ранее было
установлено, что полиморфизм CAD у пшеницы
влияет на механическую прочность соломины [14],
и на устойчивость к листовым инфекциям – муч-
нистой росе и листовой (бурой) ржавчине [15].

У сорта яровой мягкой пшеницы Новосибир-
ская 29 в промежутке между спектрами НАДФ-
CAD и НАД(Ф)-CAD присутствует дополнитель-
ный изофермент CAD (intermediate, CADim). Бы-
ло установлено, что наличие или отсутствие этого
изофермента влияет на устойчивости к грибным
инфекциям [15].

Цель работы – изучение влияния изофермента
CADim на микроморфометрические характери-
стики и химический состав тканей пшеницы.

МЕТОДИКА
Для исследования были использованы образ-

цы мягкой яровой пшеницы Triticum aestivum L.,
контрастные по спектрам САD: сорт Новосибир-
ская 29 селекции СибНИИРС, у которой присут-
ствует изофермент САDim+ (intermediate) с по-
движностью, промежуточной между НАДФ-CAD
и НАД(Ф)-CAD, и сортобразец Яровая-9 (селек-
ционер Е.П. Размахнин), у которых этот изофер-
мент отсутствовал.

Гибриды первого поколения имели фенотип
CADim+, т.е. признак CADim+ являлся доминант-
ным. Во втором поколении наблюдалось расщеп-
ление в соотношении 3 : 1 CADim+ к CADim– (образ-
цы, не содержащие изофермент). Скрещивание и
последующее выделение потомства F3 (третьего
поколения) позволило выровнять генетический
фон, поскольку исходные образцы могли разли-
чаться по другим генам. Среди растений F3 были
отобраны гомозиготные потомства с контрастны-
ми фенотипами CADim+ и CADim–, ставшие объ-
ектами данного исследования.

Изоферментные спектры CAD определяли ме-
тодом гель-электрофореза, с последующей окрас-
кой на CAD-активность тетразолиевым методом,
с использованием НАДФ в качестве кофактора и
коричного спирта в качестве субстрата [11].

Автофлуоресценцию изучали на поперечных
срезах недельных проростков. Срезы толщиной
30 мкм получали на замораживающем микротоме

Криостат HM 550 (“Termo Scientific”, Финляндия),
препараты просматривали на флуоресцентном
микроскопе AxioImager Z1 с приставкой ApoTome
и программой AxioVision (“Carl Zeiss”, Германия),
при возбуждении флюоресценции излучением с
длинами волн 365, 470 и 546 нм. Микроморфологи-
ческие показатели стеблей зрелых растений опре-
деляли с помощью сканирующего электронного
микроскопа (СЭМ) TM-1000 (“Hitachi”, Япония).
Параметры работы СЭМ – ускоряющее напряже-
ние 15 кэВ, режим низкого вакуума. Образцы попе-
речных срезов стеблей без предварительной обра-
ботки фиксировались на предметном столике с
помощью токопроводящего скотча.

Термогравиметрический анализ (ТГА) прово-
дили на приборе NETZSCH STA 409 (Германия).
Содержание золы определяли как остаток после
нагревания при 600°С.

Высушенные на воздухе стебли пшеницы из-
мельчали и экстрагировали смесью толуол/эта-
нол (2 : 1 по объему) в аппарате Сокслета в тече-
ние 8 ч. Содержание целлюлозы и лигнина Кома-
рова определяли по стандартной методике [16].
Раствор после отделения лигнина Комарова ис-
пользовался для спектрофотометрического опре-
деления содержания кислоторастворимого лиг-
нина [17]. Соотношение гидроксифенильных,
гваяцильных и сирингильных звеньев в структуре
лигнина определяли методом нитробензольного
окисления (НБО), как в предыдущей работе [14].

Для определения содержания флавоноидов на-
веску спирто-толуольного экстракта стеблей расте-
ний растворяли в этаноле в ультразвуковой ванне
(УЗВ), раствор центрифугировали, аликвоту рас-
твора смешивали с раствором хлорида алюминия в
этаноле, фотометрировали на спектрофотометре
Cary-5000 (“Varian”, США), в 1 см кювете. Содер-
жание флавоноидов определяли по калибровочно-
му графику в эквиваленте кверцетина на г сырья
(мгQE/г).

Содержание остаточных хлорофиллов в зре-
лых растениях (в мг/г сухого сырья) определяли
двумя способами. В первом случае навеску спир-
то-толуольного экстракта растворяли в ацетоне в
УЗВ, раствор центрифугировали и фотометриро-
вали в 1 см кювете. Во втором варианте навеску
исходного сухого сырья экстрагировали ацето-
ном в УЗВ в течение часа, раствор фильтровали и
фотометрировали в 1 см кювете. Содержание хло-
рофиллов рассчитывали по поглощению при 662
и 644 нм [18]. Для растворов пигментов в нераз-
бавленном ацетоне использовали следующие
уравнения:

где СА и СВ – содержание соответственно хлоро-
филла А и В (в мг/л); Е662 и Е644 – величина опти-

=
=

662 644

644 662

9.784 – 0.990 ;
21.426 – 4.650 ,

А

В

С Е Е
С Е Е
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ческой плотности суммарной вытяжки пигмен-
тов при двух длинах волн, соответствующих мак-
симумам пигментов в данном растворителе.

Выделение образцов диоксанлигнинов и их ана-
лиз ЯМР-спектроскопией проводили как описано
ранее [9]. Отнесение сигналов протонного магнит-
ного резонанса (ПМР) и магнитного резонанса по
13С проводили согласно [19]. Отнесение кросс-сиг-
налов 1Н/13С в HSQC-спектрах (heteronuclear single
quantum coherence) диоксанлигнинов проводилось
по [20, 21]. Относительное содержание основных
типов связей в макромолекуле лигнина, конце-
вых групп, молярное соотношение мономерных
звеньев (H : G : S), содержание кумаратов и ферула-
тов определяли согласно [21]. ИК-спектры экстрак-
тов и образцов диоксанлигнина регистрировали на
ИК-Фурье спектрометре Tensor 27 (“Bruker”, Гер-
мания) в диапазоне 4000–400 см–1, с разрешением
4 см–1 по 32 сканирования.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Изофермент CADim на зимограмме распола-
гался между спектрами НАДФ-CAD (в “быст-
рой” зоне) и НАД(Ф)-CAD (в “медленной” зо-
не) (рис. 1). Аллельные варианты выглядят как
присутствие или отсутствие окрашенной зоны,
соответственно, аллельные варианты были обо-
значены как CADim+ (наличие изофермента) и
CADim– (отсутствие изофермента), генотипы со-
ответственно +/+ или –/–.

Во втором поколении расщепление в потом-
ствах соответствовало моногенному соотноше-
нию 3 : 1, как у прямых, так и обратных гибридов,
то есть реципрокные различия отсутствовали

(табл. 1). Из этого следовало, что фермент CADim

контролируется одним ядерным геном с аллеля-
ми CADim+ и CADim–. Аллель CADim+ является
функциональным, аллель CADim– относится к так
называемым нулевым аллелям, лишённым специ-
фической активности. Растения, гомозиготные
по функциональному и нулевому аллелю фер-
мента, могли различаться по набору метаболитов и
другим показателям. В следующем поколении F3
(третье поколение гибридов) были выделены го-
мозиготные потомства (потомства, где все расте-
ния имели генотип +/+ или –/–, и соответствую-
щий фенотип: наличие или отсутствие изофер-
мента CADim), которые были использованы для
изучения свойств тканей.

На срезах недельных проростков изучаемых
генотипов обнаружены различия по автофлуорес-
ценции тканей (рис. 2). Генотип CADim– сильнее
флуоресцирует в красной и зелёной областях, гено-
тип CADim+ в синей, коротковолновой области.

Генотипы CADim+ и CADim– различались по
морфологии клеток в тканях стебля (табл. 2, рис. 3).
Толщина стенок у клеток генотипа CADim– выше,
чем у генотипа CADim+, при этом толщина скле-

Рис. 1. Зимограмма CAD проростков пшеницы: 1–6 и 15–20 : CADim–; 7–14: CADim+.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20

НАД(Ф)-CAD

CADim

НАДФ-CAD

Таблица 1. Расщепление в реципрокных потомствах
F2 (второе поколение гибридов) яровой мягкой пше-
ницы

Потомство CADim + CADim– χ2

(Я-9 × Н29) 132 49 0.41
(Н29 × Я-9) 168 69 2.13
Всего 300 118 2.32
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ренхимного слоя и толщина стенки соломины не
различались.

Анализ химического состава тканей стеблей рас-
тений показал, что содержание полимерных ком-
понентов в образцах довольно близко (табл. 3). Раз-
личия наблюдались в зольности, соотношении
гваяцильных и сирингильных мономеров в струк-
туре лигнинов, а также в соотношении пигментов.
Соотношение хлорофиллов A и B менялось в зави-
симости от способа экстракции, однако в обоих
случаях обнаружено аномально высокое содер-
жание хлорофилла B у генотипа CADim–, содер-
жание флавоноидов также выше у растений это-
го генотипа.

На рис. 4 приведены ИК-спектры спирто-то-
луольных экстрактов стеблей растений сравнива-

емых генотипов (спектры нормированы по поло-
се 1597 см–1 – поглощение ароматических колец).
Большая интенсивность полосы 1737 см–1 в спектре
генотипа CADim– подтверждает данные о повышен-
ном содержании остаточных хлорофиллов в этих
растениях. Небольшое различие в интенсивности
полосы 1656 см–1 указывало на меньшее содержа-
нии флавоноидов в стеблях генотипа CADim+. В то
же время интенсивность полосы 1100–1000 см–1 вы-
ше в спектре экстракта стеблей генотипа CADim+,
что могло быть связано с большим содержанием в
них углеводов. Интенсивность полосы 1713 см–1

(поглощение карбонильных и карбоксильных
групп) выше в спектре экстракта CADim–, что свя-
зано с большим содержанием в нем альдегидов и
кислот.

Рис. 2. Автофлуоресценция тканей на срезах проростков.

CADim+CADim–

546 нм

470 нм

365 нм

Возбуждающее
излучение

Основание проростка с генотипом:

Таблица 2. Морфология тканей на срезах стеблей пшеницы

Показатель
Генотип

CADim+ CADim–

Толщина стенки клетки эпидермиса, мкм 1.5 ± 0.1 2.8 ± 0.2
Толщина стенки склеренхимных клеток, мкм 2.5 ± 0.3 3.6 ± 0.1
Толщина склеренхимного слоя, мкм 60 ± 10 60 ± 10
Толщина стенки стебля, мкм 400 ± 20 415 ± 20
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Метод термогравиметрии использовался для
оценки содержания лигнина и целлюлозы без их
выделения из тканей растений с помощью хими-
ческих методов. Анализ основан на том, что лиг-
нин и целлюлоза разлагаются в разных темпера-
турных диапазонах. Целлюлоза разлагается при
более низкой температуре по сравнению с лигни-
ном. На рис. 5 приведены термограммы разложе-
ния образцов с CADim+ и CADim–. Потери массы
для них на первой и второй ступенях разложения
одинаковы, что указывает на отсутствие различий
в содержании целлюлозы и лигнина. Этот резуль-
тат согласуется с данными табл. 3.

Различия в структуре лигнинов сравниваемых
генотипов изучались методами ИК- и ЯМР-спек-
троскопии на препаратах диоксанлигнинов, выде-
ленных из стеблей растений. По данным ИК-спек-
троскопии (рис. 6), в препарате диоксанлигнина из
пшеницы генотипа CADim+ выше содержание кар-
бонильных групп (полоса 1707 см–1), в препарате
диоксанлигнина из пшеницы генотипа CADim–

выше содержание алифатических гидроксиль-
ных групп (полоса 1031 см–1).

Спектры ПМР препаратов диоксанлигнинов
показывают несколько большее содержание аль-

Рис. 3. СЭМ изображения срезов соломины пшениц генотипов CADim+ (а) и CADim– (б) (увеличение ×200).

500 um×200 500 um×200

(a) (б)

Таблица 3. Химический анализ состава стеблей генотипов CADim + и CADim–

Генотип CADim+ CADim–

Зольность 600°C, % 5.20 6.12

Экстрактивные вещества, % 4.59 4.13

Лигнин, % 21.60 21.53

Кислоторастворимый лигнин, % 1.50 1.51

H : G : S 0 : 1 : 0.97 0 : 1 : 1.10

Целлюлоза, % 47.48 49.17

Хлорофиллы (1 способ):

ChlА, мг/г 0.101 ± 0.005 0.106 ± 0.006

ChlB, мг/г 0.029 ± 0.001 0.123 ± 0.005

ChlA/ChlB 3.48 0.86

Хлорофиллы (2 способ):

ChlА, мг/г 0.013 0.013

ChlB, мг/г 0.007 0.011

ChlA/ChlB 1.86 1.18

Содержание флавоноидов 0.65 ± 0.01 0.72 ± 0.02
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дегидных групп в препарате диоксанлигнина из
стеблей пшеницы генотипа CADim+ (табл. 4).

Содержание структурных фрагментов (рис. 7, 8)
в препаратах диоксанлигнинов, оценивалось по
спектрам 13С-ЯМР (табл. 5) и 2Д-ЯМР (табл. 6).

До недавнего времени солома злаков (стебли и
листья), а также отходы обмолота (мякина) счита-
лись малоценным продуктом растениеводства и
использовались нерационально. В настоящее вре-
мя активно разрабатываются химические и микро-
биологические методы рационального использова-
ния возобновляемого растительного сырья [22, 23].
Основное влияние на свойства растительных тка-
ней оказывают генотипы растений по генам, кон-

тролирующим соответствующие участки метабо-
лизма.

Влияние генотипов CAD на микроморфоло-
гию тканей стебля было обнаружено ранее в рабо-
те на диплоидной пшенице [14]. В данном иссле-
довании отсутствие изофермента CADim сказыва-
лось на толщине клеточных стенок растения, при
этом общая толщина стенок соломины остава-
лась неизменной. Можно предположить, что та-
кой полиморфизм может влиять на механиче-
скую прочность соломины, как это было на ди-
плоидной пшенице, что, в свою очередь, влияет
на такой важный производственный показатель
как полегаемость посевов. Влияние гена пшени-
цы TaCAD1 на полегание пшеницы (lodging) об-

Рис. 4. ИК-спектры спирто-толуольных экстрактов стеблей растений генотипов CADim+ (1) и CADim– (2).
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Рис. 5. ТГ и dТГ диаграммы для соломы генотипов CADim+ (1, 1') и CADim– (2, 2').
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наружено в работе [24], однако соответствует ли
ген TaCAD1 гену CADim, пока не установлено. В
настоящее время селекция на устойчивость к поле-
ганию основана в основном на генах короткосте-
бельности [25], использование полиморфизма CAD
может быть дополнительным фактором устойчи-
вости.

Флуоресцентные методы исследования хотя и
не позволяют идентифицировать конкретный
метаболит, но дают общую картину содержания и
локализации флуоресцирующих веществ в тканях
и широко используются при изучении микромор-

фологии растений [26]. Обнаруженная несколько
более сильная флуоресценция в красной области
у генотипа CADim– могла быть вызвана избытком
хлорофилла B (табл. 3). Хлорофилл B флуоресци-
рует в более дальней (более “красной”) области,
чем хлорофилл A. Более сильная флуоресценция
генотипа CADim– в зеленой области, по-видимому,
вызвана повышенным содержанием флавоноидов
(табл. 3), дающих максимум флуоресценции в диа-
пазоне 530–560 нм. Более сильная флуоресценция
генотипа CADim+ в “синей” коротковолновой об-
ласти (рис. 1) могла быть связана с несколько по-

Рис. 6. ИК-спектры препаратов диоксанлигнинов стеблей растений генотипов CADim+ (1) и CADim– (2).
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Таблица 4. Относительное содержание структурных фрагментов препаратов диоксанлигнинов по данным ПМР
(qx = Ix/Iобщ)

Диапазон хим. сдвигов 
1Н (м.д.)

Фрагменты
и группы Отнесение CADim + CADim–

14.0–12.0 Н(С=О)ОН ОН карбоксильных групп 0.008 0.007

9.7–9.0 Н(С=О)Н Н альдегидных групп 0.014 0.010

12.4–9.3 НОНфен(1) ОН при С-4 в гваяцильных фрагментах (G) 0.009 0.007

9.3–8.4 НОНфен(1)
ОН при С-4 в сирингильных звеньях (S), гва-
яцильных звеньях с 5-5 (C) и β-5 (B) связями 0.016 0.013

8.4–6.3 Нар Атомы водорода ароматических колец 0.201 0.189

6.3–2.9 НО-ал

СН=СН-, СНО-, СН2О-, СН3О-группы в α, 
β, γ-положениях к ароматическому кольцу, 
СНО углеводов

0.721 0.737

2.3–0.3 Нα,β,γ
СН-, СН2-, СН3-группы в α, β, γ-положениях 
к ароматическому кольцу, СНО углеводов

0.040 0.039
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вышенным содержанием экстрактивных веществ,
среди которых присутствовали ароматические кис-
лоты, которые флуоресцируют в этой области. По-
кровные ткани флуоресцируют преимущественно
синим, тогда как зеленым и красным – ткани па-
ренхимы. Вероятно, фенольные соединения, кото-
рые флуоресцируют в более коротковолновой обла-
сти, локализуются во внешних слоях, в паренхиме
локализованы хлорофиллы, и, возможно, флаво-
ноидные пигменты, флуоресценция которых сдви-
нута в длинноволновую область [26, 27].

Химический анализ стеблей растений (табл. 3)
и ТГА (рис. 4) не выявил различий по содержа-
нию полимерных компонентов клеточной стенки
в сравниваемых генотипах. Различия наблюда-

лись в содержании экстрактивных веществ, осо-
бенно хлорофиллов.

У растений с полным набором хлорофиллов со-
отношение ChlA/ChlB варьирует у разных видов
растений от 1.7 до 5–6, т.е. концентрация хлоро-
филла B не превышает 60% от хлорофилла A, обыч-
но 15–25% от общего содержания хлорофиллов [28].
У трансгенного арабидопсиса со сверхэкспрессией
хлорофиллид-а-оксигеназы, при которой синтези-
руется повышенное количество хлорофилла B, со-
отношение составляло 0.92–1.13 в зависимости от
световых условий [29], но у обычных нетрансген-
ных растений такое соотношение не описано.
Следует подчеркнуть, что в данной работе изуче-
но содержание остаточных хлорофиллов в сухом

Рис. 7. Структурные фрагменты макромолекулы лигнина: G – гваяцил, S – сирингил, А/А' – β-О-4' арилэфир, B – фе-
нилкумаран, C – резинол, E – α-O-4′ арилэфир, F –спиродиенон, I – концевые группы коричного спирта, J – конце-
вые группы коричного альдегида, PCA – п-кумараты, FA – ферулаты, Т – трицин.
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материале, которое различается в зависимости от
метода выделения. Полученные генотипы в даль-
нейшем могут быть использованы для изучения
прижизненных показателей содержания фото-
синтетических пигментов, и их влияния на про-
дуктивность.

Несмотря на то, что содержание лигнина в
стеблях обоих генотипов практически одинаково,
соотношение мономерных единиц, определенное
методом нитробензольного окисления, показало
различия в содержании сирингильных звеньев.
Полное отсутствие п-гидроксифенилпропановых

Рис. 8. Области HSQC-спектров препаратов диоксанлигнинов стеблей растений генотипов CADim+ (а, в) и CADim– (б, г):
области 50–90 ppm (a, б), области 90–155 ppm (в, г).
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звеньев в лигнинах указывало на то, что в обоих ге-
нотипах не накапливался п-кумаральдегид, т.е. ак-
тивность HCT (Hydroxycinnamoyl-CoA: shikimate
hydroxycinnamoyl transferase) и/или С3Н (4-couma-
rate 3-hydroxylase) выше активности CCR (Cinnam-
oyl-CoA reductase) [30]. Пониженное соотноше-
ние сирингил/гваяцил в лигнине стеблей генотипа
CADim+ может быть связано с повышенной актив-
ностью CAD над CAld5H (Coniferaldehyde 5-hydrox-
ylase или F5H) в этих растениях [31].

По данным спектроскопии ЯМР содержание
кето-, альдегидных и карбоксильных групп на од-
но ароматическое кольцо выше в лигнине пшени-

цы генотипа CADim+ (почти в два раза для карбо-
нильных групп, табл. 4). Эти данные подтверждают
ИК-спектры препаратов диоксанлигнинов. От-
носительное содержание атомов водорода аро-
матических колец по данным ПМР выше в диок-
санлигнине генотипа CADim+, что согласовывалось
с данными НБО по содержанию гваяцильных/си-
рингильных фрагментов в структурах.

Двойные связи в лигнине однодольных расте-
ний в основном содержат концевые группы кони-
фериловых и синаповых спиртов и альдегидов.
Часто в структуру лигнина внедряются концевые
группы коричного спирта (I), коричного альдеги-

Таблица 5. Содержание структурных элементов на одно ароматическое кольцо nx в препаратах диоксанлигнинов
по данным 13С-ЯМР

Диапазон Отнесение CADim+ CADim–

220–190 С=О кетонов 0.515 0.268

210–185 (С=О)Н альдегидов 0.556 0.279

185–163.5 С=О(О) карбоксильные и сложноэфирные 0.391 0.285

156–120 СН=СН в связях Ar-CH=CH-R 3.331 3.212

156–150 С-3, С-5 в сирингильных звеньях (S), С-4 в гваяцильных (G)
(в том числе при кето-группе в α-положении к АК) 0.455 0.744

150–141 С-3/С-4 в гваяцильных звеньях (G), С-3/С-5 в незамещенных 
сирингильных звеньях (S) 1.145 0.852

141–123 С-1 в гваяцильных (G) и сирингильных (S) звеньях 1.552 1.433

138.8–133.3 С-4 в сирингильных звеньях (S) 0.482 0.580

124.5–117 С-6 в гваяцильных звеньях (G) 0.522 0.556

117–112.8 С-5 в гваяцильных звеньях (G) 0.700 0.750

112.8–95 С-1/С-3 в окисленных β-О-4 структурах (А') 1.731 1.596

112.8–108 С-2 в гваяцильных звеньях (G) 0.530 0.472

108–104 С-2/С-6 в сирингильных звеньях (S) (в том числе при кето-группе в 
α-положении к АК) 0.651 0.789

104–102.5 С-2/С-6 в сирингильных звеньях (S) 0.372 0.259

104–95 С-5 β-О-4 структур (А и А') 0.551 0.334

90–78 Сα,β в (A) и фенилкумарановых (В) структурах 0.504 0.920

80–67 Сα,β-ОН 0.626 1.116

74–64 Сγ в СН2-О-R, СН2-ОН 0.562 0.935

64–58 Ar-OCH3 β-О-4 структурах А' 0.552 0.869

58–54 метоксильные группы 2.038 2.342

54–52 Сβ в структуре резинола (С) 0.115 0.116

54–50 Сβ в фенилкумарановых структурах (В) 0.135 0.126

35–5 СН, СН2, СН3 алифатические 0.131 0.405

102.6–95 Углеводы 0.184 0.077



412

ПРИКЛАДНАЯ БИОХИМИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ  том 57  № 4  2021

КОНОВАЛОВ и др.

да (J), а также п-кумараты (PCA) и ферулаты (FA),
образующие сложноэфирные связи с гидрокси-
лом при Сγ [32]. Содержание концевых групп оце-
нивали по 2D-ЯМР-спектрам выделенных препа-
ратов диоксанлигнинов. На рис. 8 в соответствии с
цветом структурных фрагментов из рис. 7 показаны
кросс-сигналы 1Н–13С в HSQC-спектрах. Эти спек-
тры показывают, какие фрагменты и в каком коли-
честве присутствуют в выделенных препаратах лиг-
нина каждого генотипа. В препаратах диоксанлиг-
нинов обоих изучаемых генотипов отсутствуют
концевые группы коричных альдегида и спирта (пу-
стые области спектров Jα, Jβ, Iα, Iβ) (рис. 8).

Как показывают 2D-ЯМР спектры основным
типом связывания структурных единиц лигнина в
растениях обоих генотипов является β-О-4′ ари-
ловый эфир (структурные фрагменты А). Содер-
жание окисленных структур β-О-4′ арилэфира
выше в лигнине растений генотипа CADim+. Ко-
личество резинольных структур (С) и α-O-4′ свя-
зей арилэфира (Е) примерно одинаково в лигни-
нах обоих генотипов. Содержание фенилкумара-
новых структур (В) и спиродиенонов (F) выше в
лигнине растений генотипа CADim+, так же как и
содержание п-кумаратов (pCA) и ферулатов (FA).
Трицин (T) присутствует в лигнинах растений
обоих генотипов в одинаковом количестве.

Полученные данные по строению лигнина по-
казали, что наличие дополнительного варианта
CAD способствует накоплению карбонильных
групп в структуре лигнина.

Ранее было установлено влияние полимор-
физма CAD на многие признаки, не связанные
напрямую с фенилпропаноидным путем метабо-

лизма, в частности, на хлорофилл-связывающий
белок хлоропластов (chlorophyll a/b binding pro-
tein) [33–35]. К тому же фенилпропаноидный
путь метаболизма является продолжением шики-
матного пути, который локализован в хлоропла-
стах [3]. В дальнейших исследованиях предстоит
выяснить, есть ли функциональная связь между
синтезом хлорофилла и фенилпропаноидным ме-
таболизмом или это случайное совпадение.

Из полученных результатов следует, что аллель-
ные варианты CADim+ и CADim– оказывают суще-
ственное влияние на ряд признаков растения, и,
следовательно, полиморфизм по локусу CADim яв-
ляется функциональным. Изученные в данном ис-
следовании генотипы дают возможность оценить
вклад данного полиморфизма в селекционно зна-
чимые признаки у сортообразцов яровой мягкой
пшеницы. Кроме того, результаты могут быть ис-
пользованы при разработке технологических ме-
тодов рационального использования соломы.

Автофлуоресценцию изучали на поперечных
срезах недельных проростков в ЦКП микроско-
пического анализа биологических объектов СО
РАН. Спектральные и аналитические измерения
проведены в Химическом исследовательском цен-
тре коллективного пользования СО РАН.

Работа поддержана бюджетными проектами
№ 0259-2021-0012 (ИЦИГ СО РАН) и 0302-2020-
0005 (НИОХ СО РАН), а также региональным
проектом РФФИ 19-44-540003 р_а.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта ин-
тересов.

Таблица 6. Структурные характеристики препаратов диоксанлигнинов по данным 2D-ЯМР

Структурный фрагмент CADim+ CADim–

β-О-4’ арилэфир (А/ А') 74.2 77.3

В том числе окисленный в α-положении β-О-4′ арилэфир 1.3 1.0

Фенилкумараны (B) 14.3 11.6

Резинолы (C) 10.9 10.7

α-O-4′ арилэфир (E) 0.2 0.1

Спиродиеноны (F) 0.4 0.3

Концевые группы

Концевые группы коричного спирта (I) – –

Концевые группы коричного альдегида (J) – –

п-кумараты (pCA) 3.7 3.3

Ферулаты (FA) 5.8 5.2

Трицин (Т) 0.08 0.08
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Inheritance and Properties of Allelic Variants of CADim

(Aromatic Alcohol Dehydrogenase) in Spring Bread Wheat Triticum aestivum L.

A. A. Konovalova, *, E. V. Karpovab, I. K. Shundrinab, E. P. Razmakhninc,
I. V. Eltsovd, and N. P. Goncharova, e
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In this study, we determined the inheritance of allelic variants of CADim (CAD intermediate) and their influ-
ence on expressiveness of spring bread wheat plants traits: f luorescence of seedlings slices, micromorphology
and the chemical composition of tissues. Plants with contrast CADim genotypes (homozygotes +/+ and –/–)
were used to study tissue autofluorescence, micromorphology and chemical composition. The thickness of
the straw walls in CADim– genotype cells is higher than in CADim+ genotype, which can affect the resistance
of wheat plants to lodging. There are differences in the content of chlorophyll and, especially, in the ratio of
chlorophylls A and B, which probably affects photosynthesis. An increased content of carbonyl groups was
found in the CADim+ genotype, as well as differences in the cinnamon monomers of lignin. From the ob-
tained data, it follows that the allelic variants CADim+ and CADim– have a significant effect on a number of
plant traits, and, therefore, the polymorphism on the CADim locus is functional. This allows the use of this
polymorphism in plant breeding and biotechnology.

Keywords: bread wheat, сinnamyl alcohol dehydrogenase, autofluorescence, micromorphology, chemical
composition, lignin
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