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Ïîäîáðÿâàíåòî íà ñóõîóñòîé÷èâîñòòà çàåìà âñå ïî-âàæíî ìÿñòî â ñåëåêöèîííèòå
ïðîãðàìè ïðè æèòíèòå âèäîâå è â ðàéîíèòå íà óìåðåíèÿ êëèìàòè÷åí ïîÿñ, ïîðàäè
òåíäåíöèÿòà çà ïîêà÷âàíå íà òåìïåðàòóðèòå è íàìàëÿâàíåòî íà ïî÷âåíàòà è
àòìîñôåðíà âëàæíîñò. Ðåãóëàöèÿòà íà îñìîòè÷íîòî íàëÿãàíå å åäèí îò íàé-âàæíèòå
êëåòú÷íè àäàïòàöèîííè ìåõàíèçìè, íàñòúïâàù ïðè îáåçâîäíÿâàíå. Â îáçîðíèÿ äîêëàä
ñå ïðàâè ïðåãëåä íà: ìåòîäèòå çà ñêðèíèíã íà ãîëÿì áðîé ãåíîòèïîâå ïî îòíîøåíèå
íà ñïîñîáíîñòòà èì çà îñìîðåãóëàöèÿ, ñúùåñòâóâàùàòà äî ìîìåíòà èíôîðìàöèÿ çà
óíàñëåäÿâàíåòî íà ïðèçíàêà è íàëè÷èåòî íà âçàèìîâðúçêà ìåæäó âèñîêèÿ ïîòåíöèàë
çà îñìîðåãóëàöèÿ  è ñòàáèëíîñòòà íà äîáèâà â óñëîâèÿ íà âîäåí äåôèöèò ïðè ðàçëè÷íè
çúðíåíî-æèòíè êóëòóðè. Äîêëàäâàò ñå è íàé-ñúâðåìåííèòå ïîäõîäè è äîñòèæåíèÿ çà
ãåíåòè÷íî ïîäîáðÿâàíå íà ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ ÷ðåç ìîëåêóëÿðíî
êàðòèðàíå è èçîëèðàíå íà ãåíèòå, âêëþ÷åíè â òîçè ôèçèîëîãè÷åí ìåõàíèçúì.
Äèñêóòèðà ñå âúçìîæíîñòòà è ñå ïîñî÷âàò êîíêðåòíè ïðèìåðè îò ñúâðåìåííè
ñåëåêöèîííè ïðîãðàìè çà áúðç ñåëåêöèîíåí íàïðåäúê ïðè ïîäîáðÿâàíåòî íà
ñóõîóñòîé÷èâîñòòà  ÷ðåç îòáîð íà ãåíîòèïîâå ñ âèñîê ïîòåíöèàë çà îñìîðåãóëàöèÿ.

Êëþ÷îâè äóìè: îñìîòè÷íà ðåãóëàöèÿ, òîëåðàíòíîñò êúì çàñóøàâàíå,
óíàñëåäÿâàíå, ñòàáèëíîñò íà äîáèâà, ñåëåêöèÿ, ãåíåòè÷íî èíæåíåðñòâî

Abstract

Bozhanova, V., Dechev, D. and E. Todorovska, 2009, Utilization of genotype variation
in osmotic adjustment in drought resistance breeding

The drought resistance improvement began to take important role in cereals breeding
programs even in regions of the temperate climate zone because of the tendency of tem-
perature rise and decreasing of soil and atmospheric humidity. Îsmotic adjustment (OA)
is one of the most  important cellular adaptive mechanisms occurred during  dehydratation.
In the paper are reviewed:  commonly used methods for OA quantifying, information for
inheritance of the trait and for association between high rate of OA and yield stability under
water- limited conditions. The most promising strategies and achievements for genetic
improvement of osmotic adjustment in cereals through molecular gene mapping, isolation
and transformation with genes involved in this physiological mechanism are reported.  The
possibility to achieve rapid breeding advance in the creating of drought tolerant genotypes
through selections of genotypes with high potential for osmotic adjustment is discussed
and concrete examples are given.
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ÓÂÎÄ

Ñóøàòà å åäèí îò íàé-÷åñòî ïîâòàðÿùèòå ñå àáèîòè÷íè ñòðåñîâè âúçäåéñòâèÿ,
îêàçâàùà âëèÿíèå âúðõó ðàñòåæà è ðàçâèòèåòî íà ðàñòåíèÿòà ÷ðåç èçìåíåíèÿ â
ìåòàáîëèçìà è ãåííàòà åêñïðåñèÿ. Íåçàâèñèìî îò ìíîãîãîäèøíèòå èçñëåäâàíèÿ  íà
ôèçèîëîãè÷íî, ãåíåòè÷íî  à ïðåç ïîñëåäíèòå ãîäèíè è íà ìîëåêóëÿðíî íèâî, âñå îùå
ñúçäàâàíåòî íà òîëåðàíòíè íà çàñóøàâàíå ãåíîòèïîâå å ïðåäèçâèêàòåëñòâî çà
ñåëåêöèîíåðèòå, ïîðàäè ðàçíîîáðàçèåòî îò ôàêòîðè, õàðàêòåðèçèðàùè ñóøàòà è
ñâúðçàíàòà ñ òîâà ðàçëè÷íà ñòðàòåãèÿ çà òîëåðàíòíîñò, êîÿòî  ðàñòåíèÿòà ðàçâèâàò.
Î÷åðòàâùàòà ñå ïðåç ïîñëåäíèòå ãîäèíèè òåíäåíöèÿ çà ïîêà÷âàíå íà òåìïåðàòóðèòå
è íàìàëÿâàíåòî íà ïî÷âåíàòà è àòìîñôåðíà âëàæíîñò äîâåäå äî âêëþ÷âàíå íà çàäà÷è
ïî ñóõîóñòîé÷èâîñò â ñåëåêöèîííèòå ïðîãðàìè ïðè æèòíèòå âèäîâå äîðè è â ðàéîíèòå
íà óìåðåíèÿ êëèìàòè÷åí ïîÿñ.

Òîëåðàíòíîñòòà êúì çàñóøàâàíå  âêëþ÷âà ðàçëè÷íè ìåõàíèçìè, êîèòî íàé-îáùî
ñå êëàñèôèöèðàò â òðè îñíîâíè ãðóïè - ñïîñîáíîñò çà ïîäúðæàíå íà âèñîê âîäåí
ïîòåíöèàë â ëèñòàòà (ïðåäîòâðàòÿâàíå íà óâÿõâàíåòî), òîëåðàíòíîñò êúì  íèñúê âîäåí
ïîòåíöèàë (òîëåðàíòíîñò êúì çàñóøàâàíå) è èçáÿãâàíå íà ñóøàòà (Levitt 1980).
Ñóõîóñòîé÷èâîñòòà ïðè âèñîê âîäåí ïîòåíöèàë îòðàçÿâà ñïîñîáíîñòòà íà ðàñòåíèÿòà
äà ïîâèøàâàò àáñîðáöèÿòà íà âîäà èëè äà íàìàëÿâàò çàãóáèòå íà âîäà.
Ñóõîóñòîé÷èâîñòòà ïðè íèñúê âîäåí ïîòåíöèàë ñå îñíîâàâà íà ñïîñîáíîñòòà íà
ðàñòåíèÿòà äà ïîäúðæàò òóðãîðà è íÿêîè ìåòàáîëèòíè àêòèâíîñòè.

Ãîðåñïîìåíàòèòå àäàïòèâíè ìåõàíèçìè ïðîòè÷àò íà ìîðôîëîãè÷íî, àíàòîìè÷íî,
êëåòú÷íî è ìîëåêóëÿðíî íèâî. Ìîðôîëîãè÷íàòà àäàïòàöèÿ å âèäîâîñïåöèôè÷íà,
äîêàòî êëåòú÷íèòå ìåõàíèçìè ñà îáùîâàëèäíè ïðè âñè÷êè ðàñòèòåëíè âèäîâå (Zhu
et al., 1997). Îñìîòè÷íàòà ðåãóëàöèÿ (OA) å ïðèìåð çà îáùîâàëèäåí êëåòú÷åí
ìåõàíèçúì çà ïîäúðæàíå íà òîëåðàíòíîñòòà êúì çàñóøàâàíå ïðè íèñúê âîäåí
ïîòåíöèàë íà ëèñòàòà. Çà äà ñå ìèíèìèçèðà çàãóáàòà íà âîäà îò êëåòêèòå è çà äà ñå
ïîäúðæàò êëåòú÷íèòå ôóíêöèè ïðè âîäåí äåôèöèò â êëåòêèòå ñå íàòðóïâàò ðàçòâîðèìè
âåùåñòâà. ×ðåç òîçè îñíîâåí êëåòú÷åí îòãîâîð, âúçíèêâàù ïðè çàñóøàâàíå ñå èçáÿãâà
äåõèäðàòèðàíåòî íà êëåòêèòå è ïîíèæàâàíåòî íà äîáèâà (Blum 2005).

Ïðîòèâîðå÷èâèòå ðåçóëòàòè îò èçïîëçâàíåòî íà ìíîãîáðîéíè ôèçèîëîãè÷íè
ïîêàçàòåëè, îòðàçÿâàùè ðàçëè÷íèòå ìåõàíèçìè çà ñóõîóñòîé÷èâîñò (Blum 2004) è
çàòðóäíåíèÿòà ïðè èçïîëçâàíå íà êîíâåíöèîíàëíèÿ ñåëåêöèîíåí ìåòîä çà îòáîð íà
ñóõîóñòîé÷èâè ãåíîòèïîâå âúç îñíîâà íà äîáèâà â ðàçëè÷íè ñðåäè è ãîäèíè (Ceccarelli
et al., 1991) (äúëæàùè ñå íà ñëàáàòà óíàñëåäÿåìîñò íà òîçè ïðèçíàê â óñëîâèÿ íà
ñòðåñ è òèïè÷íîòî  âàðèðàíå íà ïðîäúëæèòåëíîñòòà è èíòåíçèâíîñòòà íà ñòðåñà)
îáóñëàâÿò íàðàñòâàùèÿ èíòåðåñ êúì èçïîëçâàíå íà ãåíîòèïíèòå ðàçëè÷èÿ â
ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ â èçñëåäâàíèÿòà çà ïîäîáðÿâàíå íà
ñóõîóñòîé÷èâîñòòà ïðè ãîëÿì áðîé ðàñòèòåëíè âèäîâå, â ò.÷. è ïðè ïøåíèöàòà.

Öåëòà íà íàñòîÿùèÿ îáçîðåí äîêëàä å äà ñå íàïðàâè ïðåãëåä íà: ìåòîäèòå çà
èçìåðâàíå íà ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ è íàëè÷íàòà â ëèòåðàòóðàòà
èíôîðìàöèÿ çà ãåíîòèïíîòî  âàðèðàíå ïî òîçè ïðèçíàê è óíàñëåäÿâàíåòî ìó,
ìîëåêóëÿðíîòî êàðòèðàíå è èçîëèðàíå íà ãåíèòå, âêëþ÷åíè â òîçè ôèçèîëîãè÷åí
ìåõàíèçúì ïðè ïøåíèöàòà. Ïîñòàâÿ ñå íà äèñêóñèÿ âúçìîæíîñòòà çà áúðç ñåëåêöèîíåí
íàïðåäúê ïðè ïîäîáðÿâàíåòî íà ñóõîóñòîé÷èâîñòòà  ÷ðåç îòáîð íà ãåíîòèïîâå ñ âèñîê
ïîòåíöèàë çà îñìîðåãóëàöèÿ.
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Çà äà ñå íàìàëè çàãóáàòà íà âîäà îò êëåòêèòå ïðè íàñòúïâàùî îáåçâîäíÿâàíå è
çà äà ñå ïîäúðæàò êëåòú÷íèòå ôóíêöèè â òÿõ ñå íàòðóïâàò ðàçòâîðèìè âåùåñòâà.
Èìåííî òîçè ïðîöåñ ñå íàðè÷à ðåãóëèðàíå íà îñìîòè÷íîòî íàëÿãàíå èëè
îñìîðåãóëàöèÿ, âîäåùî äî íàìàëÿâàíå íà îñìîòè÷íèÿ ïîòåíöèàë â êëåòêèòå (Acevedo
and Fereres, 1993; Blum 1988). Óâåëè÷àâàíåòî íà ñúäúðæàíèåòî íà ðàçòâîðèìè
âåùåñòâà âêëþ÷âà Ê+, çàõàðè è ðàçëè÷íè òèïîâå êëåòú÷íè îñìîëèòè (Morgan 1984;
Zhang et al., 1999)

Ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ ïîìàãà íà ðàñòåíèÿòà äà ôóíêöèîíèðàò ïî-äîáðå
ïî âðåìå íà ñóøà ïî îòíîøåíèå íà ðàñòåæà è ïðîäóêòèâíîñòòà ÷ðåç ïîäúðæàíå íà
òóðãîðà è ñíàáäÿâàíåòî ñ âîäà, êàòî ïî òîçè íà÷èí òå ïîäúðæàò ïî-âèñîêà
ôîòîñèíòåòè÷íà ñïîñîáíîñò è íàðàñòâàò ïî-äîáðå. (Blum et al., 1999; Ludlow & Muchow,
1990;.Morgan & Condon, 1986) Äîêëàäâàíî å, ÷å ÎÐ ïî âðåìå íà ðåïðîäóêòèâíàòà
ôàçà èãðàå âàæíà ðîëÿ ñðåùó àáîðòèðàíåòî íà öâåòîâåòå (Wright et al., 1983), êîåòî
âîäè äî ïîëó÷àâàíåòî íà ïîâå÷å çúðíà â óñëîâèÿ íà âîäåí äåôèöèò ( Leport et al.,
1999; Moinuddin & Chopra 2004). Ïî-äîáðàòà ñïîñîáíîñò çà îñìîðåãóëàöèÿ óëåñíÿâà
ïî-äîáðîòî òðàíñïîðòèðàíå íà âúãëåõèäðàòíèòå ðåçåðâè, íàòðóïàíè ïðåäè
èçêëàñÿâàíåòî êúì çúðíàòà âúâ ôàçàòà íà íàëèâàíåòî èì. (Morgan 1980; Subbarao et
al., 2000). Èìà ñúîáùåíèÿ, ÷å îñìîðåãóëàöèÿ ïîäîáðÿâà ñïîñîáíîñòòà íà ðàñòåíèÿòà
äà åêñòðàõèðàò  âëàãàòà îò ïî-äúëáîêèòå ïî÷âåíè ñëîåâå (Wright & Smith, 1983). Îñâåí
äîáðå óñòàíîâåíèÿ åôåêò âúðõó  õèäðàòàöèÿòà íà êëåòêèòå ñå ïðåäïîëàãà, ÷å
îñìîðåãóëàöèÿòà îêàçâà âëèÿíèå è ïî îòíîøåíèå íà ò.íàð “îñìîïðîòåêöèÿ” (Rontein
et al., 2002). Òàçè ðîëÿ ñå ñâúðçâà ñ ôóíêöèÿòà íà êëåòú÷íèòå îñìîëèòè çà
ïðåäîòâðàòÿâàíå íà èíàêòèâàöèÿòà íà åíçèìèòå ïðè âèñîêà òåìïåðàòóðà è å
ôîðìóëèðàíà îòäàâíà (Paleg et al., 1981), íî åäâà íàïîñëåäúê ñå ñúîáùàâà çà âðúçêàòà
ìåæäó îñìîðåãóëàöèÿòà è ñòàáèëíîñòòà íà êëåòú÷íèòå ìåìáðàíè  ïðè ñóøà. (Babu et
al., 2004; Riga & Vartanian, 1999).

ÌÅÒÎÄÈ ÇÀ ÈÇÌÅÐÂÀÍÅ ÍÈÂÎÒÎ ÍÀ ÎÑÌÎÐÅÃÓËÀÖÈß

Èçïîëçâàíåòî íà òîçè ïðèçíàê êàòî êðèòåðèé â ñåëåêöèÿòà ïî ñóõîóñòîé÷èâîñò äî
ñêîðî áåøå îãðàíè÷åíî ïîðàäè ëèïñàòà íà ïîäõîäÿùè áúðçè ìåòîäè çà ñêðèíèíã íà
ãîëÿì áðîé ãåíîòèïîâå, äúëæàùî ñå íà êîìïëèöèðàíîñòòà è íåîáõîäèìîñòòà îò
ñïåöèàëèçèðàíà àïàðàòóðà (îñìîìåòðè, ïñèõðîìåòðè) ïðè èçìåðâàíåòî íà
ôèçèîëîãè÷íèòå ïîêàçàòåëè, îòðàçÿâàùè îñìîðåãóëàöèÿòà è äîáðå êâàëèôèöèðàíè
òåõíè÷åñêè ïîìîùíèöè.

Îò ïðåãëåäà íà ïóáëèêàöèèòå, îòðàçÿâàùè ãåíîòèïíèòå ðàçëè÷èÿ â ñïîñîáíîñòòà
çà îñìîðåãóëàöèÿ ïðè ðàçëè÷íè êóëòóðè ñòàâà ÿñíî, ÷å ñà èçïîëçâàíè ðàçëè÷íè ìåòîäè
çà èçìåðâàíå, êîåòî ïðàâè ïî-òðóäíî ñúïîñòàâèìè äîêëàäâàíèòå ðåçóëòàòè. Íàé-îáùî
îáà÷å îïðåäåëÿíåòî íà ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ ñå îñíîâàâà íà
ôóíäàìåíòàëíàòà çàâèñèìîñò ìåæäó îáåìà íà êëåòêèòå è îñìîòè÷íèÿ ïîòåíöèàë.
Âúç îñíîâà íà òàçè çàâèñèìîñò ñà ðàçðàáîòåíè ðàçëè÷íè ìåòîäè, êàòî íàé-÷åñòî
èçïîëçâàíèòå ñà: ðåãðåñèîííèÿò ìåòîä íà Morgan (Morgan 1992, 1983),  ìåòîäúò íà
Ludlow çà îïðåäåëÿíå íà ïúëíèÿ òóðãóð (Ludlow et al., 1983) è ìåòîäúò íà ðåõèäðàòàöèÿ,
ïðåäëîæåí îò Blum (1989). Ðåãðåñèîííèÿò ìåòîä å ðàçðàáîòåí è ïúðâîíà÷àëíî å
èçïîëçâàí ïðè ïøåíèöàòà è ñå îñíîâàâà íà ëèíåéíàòà ðåãðåñèÿ ìåæäó îòíîñèòåëíîòî
âîäíî ñúäúðæàíèå  (RWC) è îñìîòè÷íèÿ ïîòåíöèàë (øs) (Morgan 1992). Èçìåðâàíèÿòà
òðÿáâà äà ñå èçâúðøâàò ìíîãîêðàòíî íà ðàâíîìåðíè èíòåðâàëè îò âðåìå îò íà÷àëîòî
íà ñòðåñà, äî óâÿõâàíåòî íà ðàñòåíèÿòà, ïîðàäè êîåòî å ïîäõîäÿù äà ñå èçïîëçâà
ïðè èçñëåäâàíå íà íåãîëÿì áðîé ãåíîòèïîâå è èçìåðâàíèÿòà ñå èçâúðøâàò ïî åäíî è
ñúùî âðåìå.
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Èçïîëçâàíå íà ãåíîòèïíèòå ðàçëè÷èÿ
â ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ â ñåëåêöèÿòà ïî ñóõîóñòîé÷èâîñò

Ïðè âòîðèÿ ìåòîä, îñìîòè÷íàòà ðåãóëàöèÿ (ÎÐ) ñå èç÷èñëÿâà êàòî ðàçëèêà â
îñìîòè÷íèÿ ïîòåíöèàë ïðè ïúëåí òóðãîð ìåæäó ñòðåñèðàíè è íåñòðåñèðàíè êîíòðîëíè
ðàñòåíèÿ (Ludlow et al., 1990).  Ïðè òðåòèÿ ìåòîä ÎÐ ñå îïðåäåëÿ êàòî ðàçëèêà ìåæäó
ñòîéíîñòèòå íà îñìîòè÷íèÿ ïîòåíöèàë ïðå ñòðåñèðàíè ðàñòåíèÿ, ðåõèäðàòèðàíè äî
ïúëåí òóðãóð è íåñòðåñèðàíè êîíòðîëíè ðàñòåíèÿ (Blum 1989).

Îïðîñòÿâàíåòî íà ìåòîäèòå çà èçìåðâàíå íà îñìîòè÷íàòà ðåãóëàöèÿ å ìíîãî
âàæíî, çàùîòî ãîðåèçáðîåíèòå ìåòîäè ñà äîñòà êîìïëèöèðàíè, îñìîòè÷è÷íèÿ
ïîòåíöèàë çàâèñè îò âðåìåòî, îò òúêàíèòå, à äîðè è îò èçïîëçâàíàòà àïàðàòóðà. Â
òàçè âðúçêà ñà ðàçðàáîòåíè è íÿêîëêî áúðçè êîñâåíè ìåòîäè, êîèòî ïðåç ïîñëåäíèòå
ãîäèíè ÷åñòî ñå èçïîëçâàò â ñåëåêöèîííèòå ïðîãðàìè ïðè ñêðèíèíãà íà ãîëÿì áðîé
ãåíîòèïîâå (Åivazi et al., 2007, Moud et al., 2008).

Ìåòîäúò çà èçìåðâàíå íàðàñòâàíåòî íà êîëåîïòèëà â óñëîâèÿ íà âîäåí äåôèöèò
å ðàçðàáîòåí îò Morgan (Morgan 1988) è ñå îñíîâàâà íà ôàêòà, ÷å ãåíîòèïîâåòå êîèòî
èìàò ïî-äîáúð ïîòåíöèàë çà îñìîðåãóëàöèÿ ñà â ñúñòîÿíèå äà ïîäúðæàò ïî-äîáúð
òóðãóð è ñâúðçàíèòå ñ òîâà ôèçèîëîãè÷íè ïðîöåñè êàòî ïîäúðæàíå íà ïî-èíòåíçèâíî
íàðàñòâàíå íà êëåòêèòå ïî âðåìå íà âîäåí äåôèöèò.   Óñòàíîâåíî å, ÷å ðàçëè÷èÿòà â
ðåãóëàöèÿòà íà îñìîòè÷íîòî íàëÿãàíå â ëèñòàòà íà ïøåíèöàòà ñå åêñïðåñèðàò è â
ïîëåíîâèòå çúðíà.  Âúç îñíîâà íà òàçè çàêîíîìåðíîñò å ðàçðàáîòåí ìåòîä çà
îïðåäåëÿíå ñïîñîáíîñòòà íà ãåíîòèïîâåòå çà ðåãóëèðàíå íà îñìîòè÷íîòî íàëÿãàíå
íà íèâî ïîëåí, êàòî çà èíäèêàòîð ñëóæè ïðîìÿíàòà âúâ ôîðìàòà è ïëîùòà íà
ïîëåíîâèòå çúðíà, ïîäëîæåíè íà âîäåí äåôèöèò ÷ðåç òðåòèðàíå íà çðåëèòå àíòåðè
çà ïåðèîä îò 48 ÷àñà ñ 30 è 50 % ðàçòâîð íà ÏÅÃ (Morgan 1999a).

Óñòàíîâåíè ñà è îùå íÿêîè êîñâåíè âðúçêè ìåæäó îñìîðåãóëàöèÿòà è ðàçëè÷íè
ïîêàçàòåëè, êîèòî ìîãàò äà ñå èçïîëçâàò â ñåëåêöèîííèòå ïðîãðàìè. Ïîðàäè ôàêòà,
÷å 87 % îò ðàçòâîðåíèòå â êëåòú÷íèÿ ñîê âåùåñòâà ñå ïàäàò íà êàëèÿ, èçìåðâàíåòî
íà íåãîâàòà êîíöåíòðàöèÿ ìîæå äà äàäå äîáðà èíôîðìàöèÿ çà íèâîòî íà
îñìîðåãóëàöèÿ (Morgan 1992). Ðàçòåãëèâîñòòà íà òåñòîòî å èçïîëçâàíà êàòî åôåêòèâåí
ìåòîä çà ðàçãðàíè÷àâàíå íà ñîðòîâå ïøåíèöà ñ ðàçëè÷íî íèâî íà îñìîðåãóëàöèÿ,
òúé êàòî ëîêóñúò Per-A4, îòãîâîðåí çà àêòèâíîñòòà íà ïåðîêñèäàçàòà è îêàçâàù
âëèÿíèå âúðõó  ðàçòåãëèâîñòòà íà òåñòîòî å ñêà÷åí ñ or-ëîêóñúò (Morgan 1999b).

Âñè÷êè òåçè ìåòîäè ñà èçïîëçâàíå çà èçìåðâàíå íà ñïîñîáíîñòòà çà
îñìîðåãóëàöèÿ ïðè ðàçëè÷íè ðàñòèòåëíè âèäîâå, íî ïóáëèêóâàíèòå äàííè çà
ñðàâíÿâàíå íà ðåçóëòàòèòå, ïîëó÷åíè îò èçïîëçâàíåòî íà ðàçëè÷íè ìåòîäè â ðàìêèòå
íà åäèí è ñúù åêñïåðèìåíò ñà ñðàâíèòåëíî ìàëêî. Babu et al. (1998) äîêëàäâàò, ÷å
ïî-áúðçèÿ è ïî-åâòèí  ìåòîä íà ðåõèäðàòàöèÿ ìîæå óñïåøíî äà çàìåíè  ðåãðåñèîííèÿ
ìåòîä íà Morgan (1992). Íàëèöå ñà ìàëúê áðîé ñúîáùåíèÿ çà íàëè÷èå íà ñúîòâåòñòâèå
ìåæäó ðåçóëòàòèòå çà îñìîðåãóëàöèÿòà ïîëó÷åíè ÷ðåç èçïîëçâàíè íà ôèçèîëîãè÷íèòå
ìåòîäè, îñíîâàâàùè ñå íà èçìåðâàíå íà îòíîñèòåëíîòî âîäíî ñúäúðæàíèå è
îñìîòè÷íèÿ ïîòåíöèàë è êîñâåíèòå ìåòîäè â åêñïåðèìåíòè ñ åäíè è ñúùè ãåíîòèïîâå
(Moud & Yamagishi, 2005). Íàøèòå èçñëåäâàíèÿ ïúê ïîêàçâàò ñúîòâåòñòâèå íà
ðåçóëòàòèòå ïðè ñðàâíÿâàíå íà êîñâåíèòå ìåòîäè çà èçìåðâàíå íà äúëæèíàòà íà
êîëåîïòèëà è ôîðìàòà è ïëîùòà íà ïîëåíîâèòå çúðíà  â óñëîâèÿ íà âîäåí äåôèöèò
ïðè äâà ñîðòà òâúðäà ïøåíèöà, ðàçëè÷àâàùè ñå ïî ñïîñîáíîññòà ñè çà îñìîðåãóëàöÿ
(Çàêëþ÷èòåëåí îò÷åò ïðîåêò ÑÑ-1515, ÌÎÍ). Ïðåç ïîñëåäíèòå ãîäèíè å ðàçðàáîòåí è
èíäåêñ, êîéòî ïîçâîëÿâà ñðàâíÿâàíå íà ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ ìåæäó
îòäåëíèòå âèäîâå è åêñïåðèìåíòè (Turner  2006).

Ðåãóëèðàíåòî íà îñìòè÷íîòî íàëÿãàíå (OA) çàâèñè äî ãîëÿìà ñòåïåí îò
èíòåíçèâíîñòòà íà ñòðåñà ò.å îò íèâîòî íà îáåçâîäíÿâàíå è îò âðåìåòî çà êîåòî
íàñòúïâà îáåçâîäíÿâàíåòî. Ïðè áúðçî íàñòúïâàùî îáåçâîäíÿâàíå ìåõàíèçìúò çà
îñìîðåãóëàöèÿ íå ñå âêëþ÷âà â ñòðåñîâèÿ îòãîâîð íà ðàñòåíèÿòà. Òeçè ñúîáðàæåíèÿ
òðÿáâà äà ñå èìàò ïðåäâèä  ïðè èçìåðâàíå íà îñìîðåãóëàöèÿòà è ñðàâíÿâàíåòî ìåæäó
ãåíîòèïîâåòå (Blum 1997).
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ÃÅÍÎÒÈÏÍÈ ÐÀÇËÈ×Èß Â ÑÏÎÑÎÁÍÎÑÒÒÀ ÇÀ ÎÑÌÎÐÅÃÓËÀÖÈß È
ÂÐÚÇÊÀ Ñ ÄÎÁÈÂÀ

Ãåíîòèïíè ðàçëè÷èÿ â ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ ñà äîêëàäâàíè äîñåãà ïðè
ðàçëè÷íè êóëòóðè. Ñúùåñòâåíî âàðèðàíå ïî òîçè ïðèçíàê å íàáëþäàâàíî ïðè
ïøåíèöàòà (Blum et al., 1999; Morgan 1983), ñëúí÷îãëåä (Jamaux et al., 1997), ñîðãî
(Ackerson et al., 1980), ïðîñî (Henson et al., 1982), îðèç (Babu et al., 1999; Lilley et al.,
1996) è å÷åìèê (Blum 1989). Íàøèòå èçñëåäâàíèÿ ïîêàçâàò íàëè÷èå íà ãåíîòèïíè
ðàçëè÷èÿ è ïðè òâúðäà ïøåíèöà è íÿêîè äðóãè êóëòóðíè è äèâè âèäîâå îò ñåì. Æèòíè
(Áîæàíîâà è äð., 2005, 2006). Â ïðîòèâîâåñ íà òîâà â íÿêîè ïî-ñòàðè èçñëåäâàíèÿ ïðè
îðèç (Culter et al., 1980) è ñîðãî (Turner et al., 1978) íå ñå óñòàíîâÿâà ñúùåñòâåíî
âàðèðàíå ìåæäó èçñëåäâàíèòå ñîðòîâå ïî òîçè ïðèçíàê. À â äðóãè ïóáëèêàöèè ïúê ñå
ïîñî÷âà, ÷å ôåíîòèïíàòà åêñïðåñèÿ íà îñìîðåãóëàöèÿòà íå å ñòàáèëíà è âàðèðà â
çàâèñèìîñò îò ãîäèíàòà (Turner et al., 2007). Ñïîðåä àâòîðèòå òîâà ïîêàçâà, ÷å
ðàçëè÷èÿòà â ÎÐ ñà ñâúðçàíè ñ ïàñèâíàòà ðàçëèêà ìåæäó ãåíîòèïîâåòå â ñïîñîáíîñòòà
äà àêîìóëèðàò è èçïîëçâàò ðàçòâîðèìèòå âåùåñòâà, îòêîëêîòî íà àêòèâíàòà èì
àêîìóëàöèÿ ïî âðåìå íà âîäåí äåôèöèò

Òåçè ïðîòèâîðå÷èâè ðåçóëòàòè íàé-âåðîÿòíî ñå äúëæàò íà îãðàíè÷åí áðîé
èçïîëçâàíè ãåíîòèïîâå èëè íåïîäõîäÿùè óñëîâèÿ çà ñèìóëèðàíå íà ñòðåñ â ïðåä âèä
ôàêòà, ÷å ïðè áúðçî íàñòúïâàùî îáåçâîäíÿâàíå ìåõàíèçìúò çà îñìîðåãóëàöèÿ íå ñå
âêëþ÷âà â ñòðåñîâèÿ îòãîâîð íà ðàñòåíèÿòà. Ñïîðåä íàñ íàëè÷èåòî íà çíà÷èòàëíî
âàðèðàíå ìåæäó ãåíîòèïîâåòå â ðàìêèòå íà åäèí è ñúùè âèä ïî îòíîøåíèå íà ïðèçíàêà
îñìîðåãóëàöèÿ ïîêàçâà ïðèãîäíîñòòà ìó çà èçïîëçâàíå êàòî ñåëåêöèîíåí êðèòåðèé â
ñåëåêöèîííèòå ïðîãðàìè ïî ñóõîóñòîé÷èâîñò, íåçàâèñèìî îò òîâà äàëè ðàçëè÷íîòî
íèâî íà îñìîðåãóëàöèÿ ñå äúëæè íà âå÷å íàòðóïàíèòå âåùåñòâà â êëåòú÷íèÿ ñîê èëè
àêîìóëèðàíåòî èì ïî âðåìå íà ñòðåñà.

Ïàðàäè ôàêòà, ÷å  ÷ðåç ðåãóëàöèÿòà íà îñìîòè÷íîòî íàëÿãàíå ñå ïîäúðæà òóðãóðà
è çàâèñèìèòå îò òóðãóðà ôèçèîëîãè÷íè ïðîöåñè â.ò.÷ è ðàñòåæà ñå ñ÷èòà, ÷å ïî-âèñîêèÿ
ïîòåíöèàë çà îñìîðåãóëàöèÿ å ñâúðçàí ñ ïî-âèñîê äîáèâ ïðè îòãëåæäàíå íà ðàñòåíèÿòà
â óñëîâèÿ íà âîäåí äåôèöèò (Ali et al., 1999; Blum 1989; Morgan 1992). Íàðàñòâàù
áðîé ïóáëèêàöèè ïîòâúðæäàâàò âðúçêàòà ìåæäó âèñîêî íèâî íà îñìîòè÷íàòà ðåãóëàöèÿ
è ñòàáèëåí äîáèâ èëè îáùà áèîìàñà â óñëîâèÿ íà çàñóøàâàíå ïðè ðàçëè÷íè ñîðòîâå
îò ðàçëè÷íè ñòîïàíñêè âàæíè âèäîâå. Ïðè ïøåíèöàòà ñå ñúîáùàâà, ÷å ãåíîòèïîâå ñ
ïî-âèñîêà îñìîðåãóëàöèÿ èìàò ñ 50 % ïî-âèñîê äîáèâ â óñëîâèÿ íà âîäåí äåôèöèò  â
ñðàâíåíèå ñ òåçè ñ ïî-íèñêà ñïîñîáíîñò çà îñìîðåãóëàöèÿ (Morgan & Condon, 1986).
Óñòàíîâåíà å è äîáðå äîêàçàíà êîðåëàöèÿ ìåæäó îñìîðåãóëàöèÿòà è èíäåêñà
÷óâñòâèòåëíîñò êúì ñóøà (DSI), ïîêàçâàùà âàæíàòà ðîëÿ íà îñìîðåãóëàöèÿòà çà
ñòàáèëíîñòòà íà äîáèâà â óñëîâèÿ íà âîäåí äåôèöèò (Moinuddin et al., 2005).
Santamaria et al. (1990) ñúîáùàâàò, ÷å ïðè ïðîñîòî  ïî-âèñîêèÿ äîáèâ ïðè ãåíîòèïîâå
ñ ïî-äîáðà îñìîðåãóëàöèÿ ïðè çàñóøàâàíå ïî âðåìå íà èçêëàñÿâàíå ñå å äúëæàë
íàé-âå÷å íà ïî-âèñîêèÿ æúòâåí èíäåêñ è ïî-ãîëåìèÿ áðîé çúðíà â åäèí êëàñ. Â íàøå
èçñëåäâàíå ñ òâúðäà ïøåíèöà óñòàíîâèõìå, ÷å â ãîäèíè ñúñ ñèëíî çàñóøàâàíå
ãåíîòèïîâå ñ ïî-äîáðà ñïîñîáíîñò çà ðåãóëèðàíå íà îñìîòè÷íîòî íàëÿãàíå, íàìàëÿâàò
â ïî-ìàëêà ñòåïåí ìàñàòà íà 1000 çúðíà â ñðàâíåíèå ñ ãåíîòèïîâåòå ñ ïî-ñëàáà
îñìîðåãóëàöèÿ (Áîæàíîâà è äð., 2005). Â èçñëåäâàíèÿ ñúñ ñëúí÷îãëåä (Chimenti et
al., 2002) å óñàíîâåíî, ÷å ðàñòåíèÿòà îò ãåíîòèïîâåòå ñ ïî-äîáðà îñìîðåãóëàöèÿ
åêñòðàõèðàò ïî-ãîëÿìî êîëè÷åñòâî âîäà ïî âðåìå íà îáåçâîäíÿâàíå (117 mm vs.
63 mm), èìàò ïî-ãîëÿìà áèîìàñà è æúòâåí èíäåêñ ïî âðåìå íà ôèçèîëîãè÷íàòà çðÿëîñò
è ñ îêîëî 30 % ïî-âèñîê äîáèâ íà ñåìåíà, äúëæàù ñå ïî-ñêîðî íà ïî-ãîëÿìàòà ìàñà
íà ñåìåíàòà, îòêîëêîòî íà ïî-ãîëåìèÿ áðîé. Ñúùåâðåìåííî â êîíòðîëíèÿ âàðèàíò,
ïðè êîéòî ðàñòåíèÿòà ñà áèëè íàïîÿâàíè íå å îòáåëÿçàíà ðàçëèêà â òåçè ïîêàçàòåëè
ìåæäó ãåíîòèïîâåòå ñ ðàçëè÷íà ñïîñîáíîñò çà îñìîðåãóëàöèÿ.  Òðÿáâà äà ñå èìà
ïðåäâèä, ÷å çàâèñèìîñòòà ìåæäó ÎÐ  è äîáèâà çàâèñè îò èíòåíçèâíîñòòà íà âîäíèÿ
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äåôèöèò (Moinuddin et al., 2005). Êîëêîòî ïî-èíòåíçèâåí å ñòðåñúò, òîëêîâà ïî-ñèëíà
å âðúçêàòà ìåæäó äâàòà ïðèçíàêà.

Ñïîðåä Blum (2005) îáà÷å, âúïðåêè íàòðóïàíèòå ôàêòè çà âçàèìîâðúçêà ìåæäó
ïî-äîáðàòà ñïîñîáíîñò çà îñìîðåãóëàöèÿ è ïî-âèñîêèÿ äîáèâ â óñëîâèÿ íà âîäåí
äåôèöèò, å òðóäíî äà áúäå îïðåäåëåíà êîëè÷åñòâåíî îñìîïðîòåêòèâíàòà ôóíêöèÿ
âúâ âðúçêà ñ ïðîäóêòèâíîñòòà  íà ðàñòåíèÿòà ïî âðåìå íà ñòðåñ. Íàëèöå ñà è
ïóáëèêàöèè çà ëèïñà íà êîðåëàöèÿ ìåæäó îñìîðåãóëàöèÿòà è äîáèâà (Leport et al.
1999, Serraj & Sinclair, 2002; Turner et al., 2007). Íÿêîè îò àâòîðèòå, äîðè èçêàçâàò
ñúìíåíèÿ ïî îòíîøåíèå íà âúçìîæíîñòòà äà ñå ñåëåêòèðàò ñóõîóñòîé÷èâè è ñ âèñîê
äîáèâ ñîðòîâå ïðè èçïîëçâàíå íà ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ êàòî ñåëåêöèîíåí
êðèòåðèé. Íåùî ïîâå÷å Serraj & Sinclair, 2002 ñ÷èòàò, ÷å âñè÷êè äîêëàäâàíè ðåçóëòàòè,
ïîêàçâàùè ïîëîæèòåëíà âðúçêà ìåæäó äâàòà ïðèçíàêà  ñà ïîëó÷åíè  â óñëîâèÿ íà
èçêëþ÷èòåëíî ãîëÿì âîäåí äåôèöèò, äîâåæäàù äî ìíîãî íèñúê äîáèâ èëè ïðè ïî-
ñïåöèàëíè ñöåíàðèè íà çàñóøàâàíå. Ïðè òàêèâà óñëîâèÿ ëèïñàòà íà âîäà çàñòðàøàâà
îöåëÿâàíåòî íà ðàñòåíèÿòà, à äîáèâèòå ñà òîëêîâà íèñêè, ÷å íÿìàò ñòîïàíñêî
çíà÷åíèå.

ÓÍÀÑËÅÄßÂÀÍÅ ÍÀ ÑÏÎÑÎÁÍÎÑÒÒÀ ÇÀ ÎÑÌÎÐÅÃÓËÀÖÈß È
ÌÎËÅÊÓËßÐÍÎ  ÊÀÐÒÈÐÀÍÅ

Âúïðåêè òåçè ïðîòèâîðå÷èÿ, âñå ïàê ïðåîáëàäàâàùîòî ìíåíèå çà âðúçêà ìåæäó
ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ è äîáèâíîñòòà â óñëîâèÿ íà âîäåí äåôèöèò å
îáóñëîâèëî èíòåðåñà êúì èçñëåäâàíèÿ çà óñòàíîâÿâàíå íà óíàñëåäÿâàíåòî íà òîçè
ïðèçíàê, ñ öåë ïî-íàòàòúøíîòî ïîäîáðÿâàíå ïî ãåíåòè÷åí ïúò. Èäåíòèôèöèðàíè ñà
ëîêóñè, êîíòðîëèðàùè îñìîòè÷íàòà ðåãóëàöèÿ ïðè ðàçëè÷íè ñòîïàíñêè âàæíè âèäîâå
Óñòàíîâåíî e, ÷å ñðàâíèòåëíî ìàëúê áðîé ëîêóñè îòãîâàðÿò çà ãîëÿìà ÷àñò îò
âàðèðàíåòî ïî òîçè ïðèçíàê (Lilley et al., 1996 ; Morgan, 1991; Teulat et al., 1998).
Èçñëåäâàíèÿòà â F2 ïîïóëàöèÿòà, ïîëó÷åíà îò êðúñòîñâàíåòî íà äâà ãåíîòèïà ïøåíèöà
ñ êîíòðàñòíà ñïîñîáíîñò çà îñìîðåãóëàöèÿ è îò ñåðèÿ îò çàìåñòåíè ëèíèè ñ öåë
õðîìîçîìíî ëîêàëèçèðàíå ñâèäåòåëñòâàò çà åäèíè÷åí ðåöåñèâåí ãåí or, îòãîâîðåí
çà äîáðà îñìîðåãóëàöèÿ ðàçïîëîæåí â 7A õðîìîçîìà (Morgan, 1983, Morgan, 1991).
Galiba et al. (1992) äîêëàäâàò, ÷å âåðîÿòíèòå ãåíè, îòãîâîðíè çà îñìîðåãóëàöèÿòà ïðè
ïøåíèöàòà ñà ëîêàëèçèðàíè â õðîìîçîìèòå 5À è 5D, îñíîâàâéêè ñå íà àêîìóëèðàíåòî
íà ñâîáîäíè àìèíîêèñåëèíè, â ðåçóëòàò íà îáåçâîäíÿâàíåòî â ñåðèÿ îò çàìåñòåíè
ëèíèè. Ñïîðåä  Zhang åt al. (1999), îáà÷å ðàçìèíàâàíåòî â èíôîðìàöèÿòà çà
ëîêàëèçàöèÿòà íà ãåíèòå çà îñìîðåãóëàöèÿòà ïðè ïøåíèöàòà ñå äúëæè íà ôàêòà, ÷å
äâåòå èçñëåäîâàòåëñêè ãðóïè ñà èäåíòèôèöèðàëè ðàçëè÷íè ãåíè, îòãîâîðíè çà
ðàçëè÷íè ïðîöåñè èìàùè îòíîøåíè êúì îñìîðåãóëàöèÿòà..

Ïðè îðèçà ñúùî å óñòàíîâåíî, ÷å åäèí îñíîâåí ëîêóñ å ñâúðçàí ñúñ ñïîñîáíîñòòà
çà îñìîðóãóëàöèÿ è ñå ïðåäïîëàãà, ÷å å õîìåîëîæåí íà åäèíè÷íèÿ ðåöèñèâåí ãåí or,
èäåíòèôèöèðàí ïðè ïøåíèöàòà. Ïðåäïîëàãàåìèÿò ëîêóñ, çàåäíî ñ îùå äâà îò
ëîêóñèòå, ñâúðçàíè ñ òîëåðàíòíîñòòà êúì îáåçâîäíÿâàíå ñå íàìèðàò áëèçî äî
õðîìîçîìíèòå ó÷àñòúöè, â êîèòî ñà óñòàíîâåíè ãåíè ñâúðçàíè ñ ìîðôîëîãèÿòà íà
êîðåíèòå (Lilley et al., 1996). Ïðè ïðîñîòî ñà èäåíòèôèöèðàíè äâà íåçàâèñèìè ãëàâíè
ãåíà âúâ âðúçêà ñúñ ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ. Ïðåäïîëàãà ñå, ÷å îùå íÿêîëêî
ãåíè ñ ìàëúê åôåêò îêàçâàò âëèÿíèå âúðõó åêñïðåñèÿòà íà îñìîðåãóëàöèÿòà, ïîðàäè
íàëè÷èåòî íà äâà ïðåäïîëàãàåìè ñåãðåãàíòà ñ ïî-âèñîêà îñìîðåãóëàöèÿ â ñðàâíåíèå
ñ ðîäèòåëèòå, ó÷àñòâàùè â êðúñòîñêàòà çà èçó÷àâàíå íà óíàñëåäÿâàíåòî íà òîçè
ïðèçíàê (Basnayake et al., 1995). Ïðè å÷åìèêà ñå äîêëàäâà çà ãåíè ñ ïëåéîòðîïåí
åôåêò âúðõó îñìîðåãóëàöèÿòà, êîèòî ñà ñâúðçàíè è ñúñ ñèíòåçà íà ãëèöèíáåòàíèí,
êîéòî å åäèí îò îñíîâíèòå ðàñòèòåëíè îñìîëèòè (Grumet & Hanson, 1986).

Âúçìîæíîñòòà äà áúäå ïîâèøåíà ïðîäóêòèâíîñòòà íà ðàñòåâíèÿòà ÷ðåç ãåíåòè÷íî
ïîäîáðÿâàíå íà ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ îáÿñíÿâà íàðàñòâàùèÿ èíòåðåñ äà
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áúäàò èäåíòèôèöèðàíè ÄÍÊ–ìàðêåðè, ñâúðçàíè ñ ïî-âèñîê ïîòåöèàë çà îñìîðãóëàöèÿ
ïðè ñòîïàíñêè âàæíè âèäîâå, â ò.÷ è ïðè ïøåíèöàòà. Ïúðâèòå ìîëåêóëÿðíè èçñëåäâàíèÿ
çà îïðåäåëÿíå íà ëîêóñè íà ãåíè (QTL) çà îñìîðåãóëàöèÿ çà ÎÐ ñà èçâúðøåíè ïðè
îðèçà â ðàçïàäàùà ïîïóëàöèÿ îò ðåêîìáèíàíòíî èìáðèäíè ëèíèè ñ ïîìîùòà íà  ãîëÿì
áðîé RFLP ìàðêåðè. Óñòàâíîâåí å åäèí îñíîâåí ëîêóñ â RG1 ó÷àñòúêà îò îñìà
õðîìîçîìà. Ïî-êúñíî Morgan & Tan (1996), áàçèðàéêè ñå íà ïðåäâàðèòåëíèÿ ñè îïèò
îò êîíâåíöèîíàëíèòå  ãåíåòè÷íè èçñëåäâàíèÿ íà òîçè ïðèçíàê è  RFLP ìàðêåðè,
îïðåäåëÿò  âåðîÿòíîòî ìÿñòî íà ãåíà çà îñìîðåãóëàöèÿ or âúðõó êúñîòî ðàìî íà 7À
õðîìîçîìà, îòñòîÿù íà 13 ñÌ îò öåíòðîìåðàòà íà RFLP ëîêóñà Xpsr119. Â íàøå
èçñëåäâàíå ñ ïîìîùòà íà ìèêðîñàòåëèòíè ìàðêåðè áåøå óñòàíîâåí îò÷åòëèâ
ïîëèìîðôèçúì â ëîêóñè íà 7A- õðîìîçîìàòà ìåæäó òðè ðàçëè÷íè ãðóïè ãåíîòèïîâå
òâúðäà ïøåíèöà, ó÷àñòâàùè â äèàëåëíà êðúñòîñêà, âêëþ÷âàùà ãðóïà ñ ìíîãî äîáðà
ñïîñîáíîñò çà îñìîðåãóëàöèÿ “À-233”, “Áåëîñëàâà”, ñúñ ñðåäíà – “Âúçõîä” è ñúñ
ñëàáà – “Ãåðãàíà” è “6189” (Çàêëþ÷èòåëåí îò÷åò ïðîåêò ÑÑ-1515, ÌÎÍ, 2009). Òåçè
äàííè ïîäêðåïÿò ãîðåïîñî÷åíàòà ïðè îáèêíîâåíàòà ïøåíèöà ëîêàëèçàöèÿ íà ãåíà çà
îñìîðåãóëàöèÿ, íî óñòàíîâåíèÿ ïîëèìîðôèçúì â ïîâå÷å îò åäèí ëîêóñ ïî-ñêîðî
ñâèäåòåëñòâà çà íåîáõîäèìîñò îò ïî- ïðåöèçíî êàðòèðàíå íà ãåíà/èòå çà ÎÐ  ñ ïîìîùòà
íà ìîëåêóëíè ìàðêåðè è ïîäõîäÿùè ñåãðåãèðàùè ïîïóëàöèè.

Teulat et al. (1998) óñòàíîâÿâàò íÿêîëêî ëîêóñà îòãîâîðíè çà ÎÐ è è ïðèçíàöè
ñâúðçàíè ñ ÎÐ ïðè å÷åìèêà. Íî ñïîðåä Zhang åt al., 1999 òîâà ïðîòèâîðå÷èå â áðîÿ
íà ëîêóñèòå è ëîêàëèçàöèÿòà èì â ìîëåêóëÿðíèòå èçñëåäâàíèÿ ïðè ðàçëè÷íè æèòíè
âèäîâå ñå äúëæè ïî-ñêîðî íà ìåòîäè÷íè íåòî÷íîñòè ïðè ïîäáîðà íà ðîäèòåëèòå, êîèòî
ó÷àñòâàò â ñåãðåãèðàùèòå ïîïóëàöè è ìåòîäèòå çà èçìåðâàíå íà ÎÐ.

Èçñëåäâàíèÿòà âúâ âðúçêà ñ èäíòèôèöèðàíåòî íà ãåíè, ñâúðçàíè ñ
îñìîðåãóëàöèÿòà å íåîáõîäèìî äà áúäàò çàäúëáî÷åíè ñ öåë ïîëó÷àâàíå íà ïî-
äåòàéëíà èíôîðìàöèÿ çà ëîêàëèçàöèÿòà íà ëîêóñèòå âúâ âå÷å äåôèíèðàíèòå ðåãèîíè,
êàòî ñå ïðåäëàãà è ñòðàòåãèÿ áàçèðàíà íà èçïîëçâàíå íà êàðòèðàùà ïîïóëàöèÿ,
ñúñòîÿùà ñå îò èçîãåííè ëèíèè, ïîëó÷åíè ÷ðåç áåêðîñèðàíå ñ ðåêóðåíòíèòå ðîäèòåëè
(Zhang åt al., 1999). Ñïîðåä àâòîðèòå, ïðåäëàãàùè òàçè ñòðàòåãèÿ ÷ðåç ñúçäàâàíåòî
íà áëèçêè èçîãåííè ëèíèè è âêëþ÷âàíåòî èì â êëàñè÷åñêè ãåíåòè÷íè è ìîëåêóëÿðíè
èçñëåäâàíèÿ ìîæå äà ñå óñòàíîâè äî êàêâà ñòåïåí ÎÐ îïðåäåëÿ ñóõîóñòîé÷èâîñòòà è
äîáèâà, òúé êàòî âñè÷êè ëèííè îò òåçè ïîïóëàöèè ùå ñà ñ åäíàêúâ ãåíîòèï, îñâåí ïî
ñïåöèôè÷íèòå ëîêóñè ñâúðçàíè ñ ÎÐ. Äî òîçè ìîìåíò, îáà÷å äîêëàäâàíè ðåëçóëòàòè
îò èçïîëçâàíåòî íà òàçè ñòðàòåãèÿ ñà ìàëêî (Robin, 2003).

ÃÅÍÅÒÈ×ÍÎ ÏÎÄÎÁÐßÂÀÍÅ

Íàòðóïàíàòà ïðåç ïîñëåäíèòå ãîäèíè èíôîðìàöèÿ çà îñìîðåãóëàöèÿòà êàòî
îñíîâåí êëåòú÷åí ìåõàíèçúì çà ïîäúðæàíå íà ðàñòåæà è ïðîäóêòèâíîñòòà íà
ðàñòåíèÿòà îáóñëàâÿ íàðàñòâàùèÿ èíòåðåñ êúì èçïîëçâàíå íà òîçè ïðèçíàê çà
ïîäîáðÿâàíå íà ñóõîóñòîé÷èâîñòòà ïðè ãîëÿì áðîé ðàñòèòåëíè âèäîâå, â ò.÷. è ïðè
ïøåíèöàòà. Ñúâðåìåííèòå ïîäõîäè çà ñúçäàâàíå íà òîëåðàíòè êúì çàñóøàâàíå
ãåíîòèïîâå ÷ðåç ìàíèïóëèðàíå íà ñïîñîáíîñòòà çà ÎÐ ñà ãåíåòè÷íîòî èíæåíåðñòâî è
êîíâåíöèîíàëíàòà  ñåëåêöèÿ.

Ãåíåòè÷íîòî èíæåíåðñòâî íà òîçè åòàï âêëþ÷âà ïîëó÷àâàíå íà òðàíñãåííè
ðàñòåíèÿ ÷ðåç âêëþ÷âàíå â ãåíîìà èì íà ãåíè, êîäèðàùè áèîñèíòåçà íà ðàçëè÷íè
îñìîëèòè – ïðîëèí, ãëèöèí áåòàíèí, ìàíèòîë è äð (Jinyou et al., 2004). Ìíîãîñòðàííèòå
ôóíêöèè íà îñìîïðîòåêòàíòèòå ãè ïðåâðúùàò â æåëàíî ñðåäñòâî çà ãåíåòè÷íîòî
èíæåíåðñòâî ïðè ïîäîáðàâàíå íà òîëåðàíòíîñòòà êúì çàñóøàâàíå. Î÷àêâà ñå
êîìáèíàòèâíèÿ ïîäõîä ïðè êîéòî ñå ìàíèïóëèðà ïîâå÷å îò åäèí îñìîïðîòåêòàíò è ñå
èçïîëçâàò ñòðåñîâî èíäóöèðàíè ïðîìîòîðè äà óâåëè÷è åôåêòèâíîñòòà íà ãåíåòè÷íîòî
èíæåíåðñòâî ïðè ïîäîáðÿâàíåòî íà îñìîðåãóëàöèÿòà (Cushman 2001).  Ïîëó÷åíè ñà
òðàíñãåííè ðàñòåíèÿ ïøåíèöà, ñúäúðæàùè ãåíà mt\D, îòãîâîðåí çà ñèíòåçà íà ìàíèòîë,
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êîèòî ñà ïî-òîëåðàíòíè êúì çàñóøàâàíå â ñðàâíåíèå ñ èçõîäíèÿ ñîðò è èìàò ïî-äîáðà
ñïîñîáíîñò çà îñìîðåãóëàöèÿ (Zhang åt al., 1999). Âúïðåêè ïîâèùàâàùàòà ñå àêòèâíîñò
çà ïîëó÷àâàíå íà òðàíñôîðìèðàíè ðàñòåíèÿ ñ íàðàñòâàíå íà áðîÿ íà
èäåíòèôèöèðàíèòå ãåíè, êîäèðàùè áèîñèíòåçà íà îñìîëèòè âñå îùå èçïîëçâàíåòî
íà òåçè ïîäõîäè å â íà÷àëîòî ñè è ñà íåîáõîäèìè çíà÷èòåëíè äîïúëíèòåëíè
èçñëåäâàíèÿ, ïðîó÷âàùè åêñïðåñèÿòà íà èíêîðïîðèðàíèòå ãåíè ïðè ïîëñêè óñëîâèÿ
çà ïðåöåíêà íà ðåàëíèÿ èì ïðèíîñ ïî îòíîøåíèå íà òîëåðàíòíîñòòà  êúì çàñóøàâàíå.

È äîêàòî áèîòåõíîëîãè÷íèÿ ïîäõîä çà ïîäîáðÿâàíå íà ñïîñîáíîñòòà çà
îñìîðåãóëàöèÿ å âñå îùå â íà÷àëíèÿ ñè åòàï, òî ÷ðåç ïðèëàãàíå íà êîíâåíöèîíàëåí
ïîäõîä çà îòáîð íà ãåíîòèïîâå ñ ïî-äîáðà ñïîñîáíîñò çà îñìîðåãóëàöèÿ âå÷å å
ïîñòèãíàò áúðç ñåëåêöèîíåí íàïðåäúê ïðè ïîäîáðÿâàíåòî íà ñóõîóñòîé÷èâîñòòà ïðè
îáèêíîâåíàòà ïøåíèöà. Íà áàçàòà íà èäåíòèôèöèðàíèÿ îò Morgan (1991) or-ãåí çà
äîáðà îñìîðåãóëàöèÿ è êîñâåíèÿ ìåòîä çà áúðçà îöåíêà íà ãåíîòèïîâåòå ïî îòíîøåíèå
íà ÎÐ íà íèâî ïîëåí (Morgan 1999) å ðàçðàáîòåíà ò.íàð. “îñìîðåãóëàöèîííà ãåííà
òåõíîëîãèÿ” (Farguharson et al., 2004), ñ ïîìîùòà íà êîÿòî ðåöåñèâíèÿò ãåí or ñâúðçàí
ñ àêîìóëèðàíåòî íà êàëèé ñå ïðåõâúðëÿ â ñåëåêöèîííè ëèíèè ñ öåííè àãðîíîìè÷åñêè
ïðèçâàöè. Â îñåìãîäèøíè ïîëñêè îïèòè ïðîâåäåíè â 39 ïóíêòà íà Àâñòðàëèÿ ñ áåêðîñíè
ëèíèè (èäåíòèôèöèðàíå íà îñìîðåãóëàöèÿòà íà íèâî ïîëåí) è ñ ïî-íàïðåäíàëè
ñåëåêöèîííè ëèíèè (èäåíòèôèöèðàíå íà îñìîðåãóëàöèÿòà ÷ðåç ïîêàçàòåëèòå
îòíîñèòåëíî âîäíî ñúäúðæàíèå è îñìîòè÷åí ïîòåíöèàë â ëèñòàòà) ñ èëè áåç or-ãåíà å
óñòàíîâåíî, ÷å ïî-âèñîê äîáèâ ñà ïîêàçâàëè ëèíèèòå, íîñèòåëè íà ãåíà çà
îñìîðåãóëàöèÿ â ïî-ñóõè ãîäèíè è óñëîâèÿ  (Morgan 2000). Ïîòâúðäåíâà å è
åôåêòèâíîñòòà íà êîñâåíèÿ ìåòîä çà îòáîð íà íèâî ïîëåí íà ãåíîòèïîâå ñ äîáðà
îñìîðåãóëàöèÿ. Íàëèöå å îáà÷å íåãàòèâíà êîðåëàöèÿ ìåæäó or-ãåíà è ãåíà çà
ïåðîêñèäàçíà àêòèâíîñò â åíäîñïåðìà, ðåäóöèðàù ðàçòåãëèâîñòòà íà òåñòîòî è òðÿáâà
äà ñå èìà ïðåäâèä, ÷å âêëþ÷âàíåòî ìó â ñåëåêöèîííèòå ïðîãðàìè ìîæå äî âëîøè
õëåáîïåêàðíèòå êà÷åñòâà íà ãåíîòèïîâåòå (Morgan 1999). Â ðåçóëòàò íà ïðèëàãàíå íà
ãîðåñïîìåíàòàòà òåõíîëîãèÿ â Àâñòðàëèÿ ïðåç 2000 ã. å ïðèçíàò è ðåãèñòðèðàí ñîðòà
îáèêíîâåíà ïøåíèöà “Mulgara”, íîñèòåë íà or-ãåíà (Richards, 2004).

Ïðåç ïîñëåäíèòå ãîäèíè ñå ïîÿâèõà îùå ïóáëèêàöèè, â êîèòî ñå îòáåëÿçâà, ÷å â
óñëîâèÿ íà ñòðåñ èäåíòèôèöèðàíåòî íà or àëåëà è îòáîðà ïî íåãî âúç îçñíîâà íà
êîñâåíèòå ìåòîäè ìîæå äà ñå èçïîëçâà óñïåøíî â ñåëåêöèîííèòå ïðîãðàìè ïî
ñóõîóñòîé÷èâîñò ïðè ïøåíèöàòà (Moud and Yamagishi, 2005, Eivazi et al., 2007, Moud
and Maghsoudi, 2008).

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Îáùîâàëèäíîñòòà íà îñìîòè÷íàòà ðåãóëàöèÿ êàòî îñíîâåí ìåõàíèçúì çà
ïîäúðæàíå íà ðàñòåæà è ïðîäóêòèâíîñòòà, ñúçäàâàíåòî íà êîñâåíè ìåòîäè çà áúðç
ñêðèíèíã íà ãîëÿì áðîé ãåíîòèïîâå, èäåíòèôèöèðàíåòî íà åäèí îò ãåíèòå or, îòãîâîðåí
çà âèñîêî íèâî íà ÎÐ è íåêîìïëèöèðàíèÿ íà÷èí íà óíàñëåäÿâàíåòî ìó ñà
îáíàäåæäàâàùè çà ïðèëîæèìîñòòà íà òîçè ïðèçíàê â ñåëåêöèîííèòå ïðîãðàìè ïî
ñóõîóñòîé÷èâîñò. Òîâà ñå îòíàñÿ â íàé-ãîëÿìà ñòåïåí çà ïøåíèöàòà, ïðè êîÿòî ñà
íàëèöå íàðàñòâàù áðîé ïóáëèêàöèè äîêëàäâàùè âðúçêàòà ìåæäó âèñîêî íèâî íà
îñìîòè÷íàòà ðåãóëàöèÿ  è ñòàáèëåí äîáèâ  â óñëîâèÿ íà çàñóøàâàíå. Ïðèåìàéêè, ÷å
îñìîòè÷íàòà ðåãóëàöèÿ å ñàìî ÷àñò îò àäàïòèâíàòà ñòðàòåãèÿ íà ðàñòåíèÿòà è íÿêîè
ñúîáùåíèÿ çà ëèïñà íà êîðåëàöèÿ ìåæäó îñìîðåãóëàöèÿòà è äîáèâà, å íåîáõîäèìî
äà ñå óñòàíîâè  äàëè ïðè ñöåíàðèèòå íà çàñóøàâàíå â Áúëãàðèÿ, ãåíîòèïîâåòå ñ ïî-
äîáðà îñìîðåãóëàöèÿ ñà è ïî-âèñîêîäîáèâíè.   BY Water limitation

×àñò îò ïîñî÷åíèòå â îáçîðà èçñëåäâàíèÿ íà àâòîðèòå ñà  ôèíàíñèðàíè îò
ÌÎÍ - Íàöèîíàëåí ôîíä “Íàó÷íè èçñëåäâàíèÿ” ïî ïðîåêò ÑÑ-1515.



29

Âèîëåòà Áîæàíîâà, Äå÷êî Äå÷åâ, Åëåíà Òîäîðîâñêà

ËÈÒÅÐÀÒÓÐÀ

Áîæàíîâà, Â., Ä. Äå÷åâ, Ø. ßíåâ. 2005. Òîëåðàíòíîñò êúì îñìîòè÷åí ñòðåñ íà
ãåíîòèïîâå òâúðäà ïøåíèöà, Field Crops Studies,  Vol.II, ¹ 1, 31-37

Áîæàíîâà, Â., Ä. Äå÷åâ, Ø. ßíåâ, 2006. Èçñëåäâàíèÿ âúðõó ñóõîóñòîé÷èâîñòòà ïðè
òâúðäàòà ïøåíèöà, Ïî÷âîçíàíèå, Àãðîõèìèà è Åêîëîãèÿ, ¹ 4, 40-46

Çàêëþ÷èòåëåí îò÷åò,  2009, ïðîåêò ÑÑ-1515, ÌÎÍ
Ackerson, R.C., Krieg, D.R., Sung, F.J., 1980. Leaf conductance and osmoregulation of

field grown sorghum genotypes. Crop Sci. 2:10–14.
Acevedo, E. and Fereres, E., 1993. Resistance to abiotic stress. In M.D.    Hayward, N.O.

Bosemark and I. Romagoza, eds. Plant breeding principles and prospects, p. 406-
421. London, Chapman & Hall.

Ali M, Jensen CR, Mogensen VO, Andersen MN, Henson IE. 1999, Root signalling and
osmotic adjustment during intermittent soil drying sustain grain yield of field grown
wheat.Field Crops Research, 62, 35–52.

Babu, R.C., Pathan M.S., Blum A., Nguyen T.N., 1998. Comparison of measerment meth-
ods of osmotic adjustment in different rice cultivars, Crop Science, 39, 150-158

Babu R, Zhang JX, Blum A, Ho D., Wu R, Nguyen HT, 2004. HVA1, aLEAgene from
barley confers dehydration tolerance in transgenic rice (Oryza sativa L.) via cell mem-
brane protection.Plant Science 166, 855–862.

Basnayake J. , M. Cooper, M. M. Ludlow, R. G. Henzell and P. J. Snell, 1995. Inherit-
ance of osmotic adjustment to water stress in three grain sorghum crosses, Theoreti-
cal and Applied Genetics, Vol. 90, N 5, 675-682

Blum, A. 1988. Plant breeding for stress environments. Boca Raton, FL, USA, CRC Press.
223 pp.

Blum, A., 1989.  Osmotic adjustment and growth of barley genotypes under drought stress,
Crop Science 29, 230 – 233

Blum, A., 1997. Crop responses to drought and the interpretation of adaptation. In: Drought
Tolerance in Higher Plants, Belhassen, E. (ed.). Kluwer Academic Publishers, Dordrecht,
pp. 57-70.

Blum, A., Zhang, J. and H.T.Nguyen, 1999. Consistent differences among wheat culti-
vars in osmotic adjustment and their relationship to plant production, Field Crop. Res.,
64, 287-291

Blum, A. 2004. The physiological foundation of crop breeding for stress environments. In
Proc. World Rice Research Conf., Tsukuba, Japan, November 2004, pp. 456–458.
Manila, The Philippines: International Rice Research Institute.

Blum, A. 2005. Drought resistance, water-use efficiency, and yield potential—are they
compatible, dissonant, or mutually exclusive?, Australian Journal of Agricultural Re-
search, 56, 1159–1168

Ceccarelli, S., Acevedo, E. and Grando, S., 1991. Breeding for yield stability in
unpredicatable environments: Single traits, interaction between traits, and architec-
ture of genotypes. Euphytica, 56: 169-185

Climenti, CA, Pearson J, Hall AJ, 2002. Osmotic adjustment and yield maintenance un-
der drought in sunflower. Field Crops Research 75, 235–246. doi: 10.1016/S0378-
4290(02)00029-1

Cushman, J., 2001.  Osmoregulation in Plants: Implications for Agriculture, American
Zoologist,  41(4):758-769

Cutler, J.M., K.W. Shahan, and P.L. Steponkus. 1980. Dynamics of osmotic adjustment
in rice, Crop Sci.,  20:310–314.

 Eivazi, A., Talat, F., Saeed, A., H. Ranjii, 2007. Selection for osmoregulation  gene to
improve grain yield of wheat genotypes under omotic stresses, Pak.  Journal of Biol.
Sciences, 10, 3703-3707



30

Èçïîëçâàíå íà ãåíîòèïíèòå ðàçëè÷èÿ
â ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ â ñåëåêöèÿòà ïî ñóõîóñòîé÷èâîñò

Galiba, G., L. Simon-Sarkadi, G. Kocsy, A. Salgo and J. Sutka, 1992. Possible chromo-
somal location of genes determining the osmoregulation of wheat, Theoretical and
Applied Genetics, Volume 85, Number 4, 415-418

Grumet, R., and A.D. Hanson, 1986. Genetic evidence for an osmoregulatory function of
glycinebetaine accumulation in barley. Aust. J. Plant Physiol. 13:353–364.

Henson, IE., 1982. Osmotic adjustment to water stress in pearl millet (Pennisetum
americanum (L.) Leeke) in a controlled environment. Journal of Experimental Botany
33, 78-87.

Jamaux I, Steinmetz A, Belhassen E, 1997. Looking for molecular and physiological
markers of osmotic adjustment in sunflower, New Phytol, 137, 117–127

Jinyou, D., Xiaoyang C. , Wei L., Qiong G., 2004. Osmoregulation mechanism of drought
stress and genetic engineering strategies for improving drought resistance in plants,
Forestry Studies in China, Volume 6, Number 2, June 2004, 56-62

Leport, L., N.C. Turner, R.J. French, M.D. Barr, R. Duda, S.L. Davies, D. Tennant, and
K.H.M. Siddique, 1999. Physiological response of chickpea genotypes to terminal
drought in a Mediterranean type environment. Eur. J. Agron. 11:279–291

Levitt, J., 1980. Responses of plant to environmental stresses. London: Academic Press.
297 p.

Lilley J.M. and M.M. Ludlow, 1996. Expression of osmotic adjustment and dehydration
tolerance in diverse rice lines,  Field Crops Research, Volume 48, Issues 2-3, Pages
185-197

Lilley J.M., M.M. Ludlow, S.R. McCouch and J.C. O’Toole, 1996. Locating QTL for os-
motic adjustment and dehydration tolerance in rice, Journal of Experimental Botany,
Vol. 47, No. 302, pp. 1427

Ludlow M.M., Chu A., Clements, R., Kerslake R., 1983. Adaptation of species of
Centrosema to water stress, Australian Journal of Plant Physiology, 10, 119-130

Ludlow, M.M., and R.C. Muchow, 1990. A critical evaluation of the traits for improving
crop yield in water limited environments. Adv. Agron. 43:107–153.

Moinuddin, and Renu Khanna-Chopra. 2004. Osmotic adjustment in chickpea in rela-
tion to seed yield and yield parameters. Crop Sci. 44:449–455.

Moinuddin, R. A. Fischer, K. D. Sayre and M. P. Reynolds, 2005. Osmotic Adjustment in
Wheat in Relation to Grain Yield under Water Deficit Environments, Agron J 97:1062-
1071

Morgan, J.M., 1980. Osmotic adjustment in the spikes and leaves of wheat. J. Exp. Bot.
31:655–665.

Morgan, J.M., 1983. Osmoregulation as a selection criterion for drought tolerance in wheat,
Australian Journal of Agricultural Research, 34, 607-614

Morgan, J.M., 1984. Osmoregulation and water stress in higher plants. Annu Rev Plant
Physiol 35: 299–319

Morgan, J.M. and A.G. Condon, 1986. Water use, grain yield and osmoregulation in
wheat. Aust. J. Plant Physiol. 13:523–532.

Morgan, J.M., 1988. The use of coleoptile responses to water stress to differentiate wheat
genotypes for osmoregulation, growth and yield. Ann. Bot., 62: 193–8

Morgan, J.M., 1991. A gene controlling differences in osmoregulation in wheat. Australian
Journal of Plant Physiology 18, 249-57

Morgan, J.M., 1992. Osmotic components and properties associated with genotypic dif-
ferences in osmoregulation in wheat. Australian J. Pl.Physiol., 19: 67–76

Morgan, J.M., 1995. Growth and yield of wheat lines with differing osmoregulative capac-
ity at high soil water deficit in seasons of varying evaporative demand, Field Crops
Research, Volume 40, Issue 3, March 1995, Pages 143-152

Morgan, J.M. and Tan M.K., 1996. Chromosomal location of a wheat osmoregulation
gene using RFLP analysis. of Plant Physiology 23, 803-806.

Morgan, J.M., 1988. The use of coleoptile responses to water stress to differentiate wheat



31

Âèîëåòà Áîæàíîâà, Äå÷êî Äå÷åâ, Åëåíà Òîäîðîâñêà

genotypes for osmoregulation, growth and yield. Ann. Bot., 62: 193–8
Morgan, J.M., 1991. A gene controlling differences in osmoregulation in wheat. Australian

Journal of Plant Physiology 18, 249-57
Morgan, J.M., 1992. Osmotic components and properties associated with genotypic dif-

ferences in osmoregulation in wheat. Australian J. Pl.Physiol., 19: 67–76
Morgan, J.M., 1995. Growth and yield of wheat lines with differing osmoregulative capac-

ity at high soil water deficit in seasons of varying evaporative demand, Field Crops
Research, Volume 40, Issue 3, March 1995, Pages 143-152

Morgan, J.M., 1999à. Pollen grain expression of a gene controlling differences in osmo-
regulation in wheat leaves: a simple breeding method. Australian J. Agric. Res., 50:
953–62

Morgan, J.M., 1999b. Changes in rheological properties and endosperm peroxidase ac-
tivity associated with breeding for an osmoregulation gene in bread wheat. Australian
Journal of Agricultural Research 50, 963-968.

Morgan, J.M., 2000. Increases in grain yield of wheat by breeding for an osmoregulation
gene: Relationship to water supply and evaporative demand. Australian Journal of
Agricultural Research 51, 971-978.

Moud, A. and K. Maghsoudi, 2008. Application of coleoptile growth response method to
differentiate osmoregulation capability of wheat cultivars, Research Journal of
Agronomy, 2, 36-43

Moud, A. and T. Yamagishi, 2005. Application of Projected Pollen Area Response to
Drought Stress to Determine Osmoregulation Capability of Different Wheat (Triticum
aestivum L.) cultivars, Int. J. Agri. Biol., Vol. 7, No. 4, 604-805

Paleg LG, Douglas TJ, Van Daal A, Keech DB, 1981. Proline and betaine protect en-
zymes against heat inactivation. Austr.Journal of Plant Physiology 8, 107–114.

Richards, R.A., 2004. Physiological traits used in the breeding of new cultivars for water-
scarce environments, Proceedings of the 4th International Crop Science Congress,
Brisbane, Australia, 26 Sep – 1 Oct 2004, 1-12,  www.cropscience.org.au

Riga,  P. and Vartanian, N., 1999. Sequential expression of adaptive echanisms is re-
sponsible for drought resistance in tobacco.Australian Journal of Plant Physiology 26,
211–220.

Robin, S., Pathan M.S., Courtois B., Lafitte R.H., Carandang S., Lanceras S., Amante
M., Nguyen H.T., Li Z.K.. 2003. Mapping osmotic adjustment in an   advanced back-
cross inbred population of rice, Theoretical and applied genetics, 107: 1288-1296.

Rontein D, Basset G, Hanson AD, 2002. Metabolic engineering of osmoprotectant ac-
cumulation in plants. Metab Eng 4: 49–56

Sánchez, E. F. de Andrés, J. L. Tenorio and L. Ayerbe, 2004. Growth of epicotyls, turgor
maintenance and osmotic adjustment in pea plants (Pisum sativum L.) subjected to
water stress, Field Crops Research, Volume 86, Issue 1, Pages 81-90

Santamaria, J.M., M.M. Ludlow, and S. Fukai, 1990. Contribution of osmotic adjustment
to grain yield in Sorghum bicolor under water limited conditions I. Water stress before
anthesis, Aust. J. Agric. Res. 41:51–65

Serraj, R and Sinclair TR., 2002. Osmolyte accumulation: can it really help increase crop
yield under drought conditions? Plant, Cell and Environment 25, 333–341.

Subbarao, G.V., N.H. Nam, Y.S. Chauhan, and C. Johansen, 2000. Osmotic adjustment,
water relations and carbohydrate remobilization in pigeonpea under water deficits. J.
Plant Physiol. 157:651–659.

Teulat B, This D, Khairallah M, Borries C, Ragot C, Sourdille P, Leroy P, Monneveux P,
Charrier A., 1998.  Several QTLs involved in osmotic-adjustment trait variation in
barley (Hordeum vulgare L.). Theor Appl Genet 96: 688–698.

Turner N.C, Begg J.E., and Tonnett M.L., 1978. Osmotic adjustment of sorghum and
sunflower crops in response to water deficits and its influence on the water potential at
which stomata close. Aust. J. Plant Physiol. 5: 597-608.



32

Èçïîëçâàíå íà ãåíîòèïíèòå ðàçëè÷èÿ
â ñïîñîáíîñòòà çà îñìîðåãóëàöèÿ â ñåëåêöèÿòà ïî ñóõîóñòîé÷èâîñò

Turner, D., 2006. An index of osmotic adjustment that allows comparison of its magnitude
across species and experiments, Physiologia Plantarum, Vol.127, 3, 478-482

Turner, N., Shahal A., Berger, J., Chaturvedi, S., French, R., Ludwig, C., Mannur, D.,
Singh S., Yadava, H., 2007. Osmotic adjustment in chickpea (Cicer arietinum L.)
results in no yield benefit under terminal drought, Journal of Experimental Botany, Vol.
58, No. 2, pp. 187–194,

Wright GC, Smith RCG, 1983. Differences between two sorghum genotypes in adapta-
tion to drought stress. II. Root water uptake and water use. Australian Journal of Agri-
cultural Research 34, 627–636.

Zhang J, Nguyen HT, Blum A, 1999. Genetic analysis of osmotic adjustment in crop
plants. J Exp Bot 50: 292–302.

Zhang, H. G. Zheng, A. Aarti, G. Pantuwan, T. T. Nguyen, J. N. Tripathy, A. K. Sarial,
S. Robin, R. C. Babu, Bay D. Nguyen, S. Sarkarung, A. Blum and H. T. Nguyen,
2001. Locating genomic regions associated with components of drought resistance in
rice: comparative mapping within and across species, Theoretical and Applied Genet-
ics, Volume 103, Number 1, 19-29

Zhu, J.K., Hasegawa, P.M., and Bressan, R.A., 1997. Molecular aspects of osmotic stress
in plants. CRC Crit. Rev. Plant Sci. 16, 253–277.


