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ЗАКОНОМІРНОСТІ ПОЛІМОРФІЗМУ МАРКЕРІВ 
ГЕНІВ СТІЙКОСТІ ПРОТИ НЕКРОТРОФНИХ 
ФІТОПАТОГЕНІВ У ЯРИХ СОРТІВ ПШЕНИЦІ 
М’ЯКОЇ УКРАЇНСЬКОЇ СЕЛЕКЦІЇ

За допомогою молекулярних маркерів генів, пов’язаних зі стійкістю 
проти некротрофних фітопатогенів, досліджено вибірку сортів пшениці 
ярої м’якої української селекції (всього — 94 сорти). Встановлено низ-
ку закономірностей розподілу алелів генів чутливості (нечутливості) до 
токсинів некротрофних грибів, що може вказувати на специфіку їх вза-
ємного відбору в процесі селекції. Окремі українські сорти пшениці ярої 
можуть слугувати джерелами комплексної стійкості (нечутливості) до 
некротрофних фітопатогенів.

молекулярні маркери, некротрофні фітопатогени, гени стійкості, 
гени чутливості

Шляхи захисту пшениці від некротрофних грибних фітопатогенів 
можна розподілити на дві умовні групи. Перша — це здатність уника-
ти дії токсинів, які впливають на фізіологічні процеси і стимулюють 
запуск механізмів клітинної смерті; друга — це способи уникнути клі-
тинної смерті, індукованої токсинами некротрофів, на рівні ключових 
етапів її запуску шляхом додаткової регуляції, декомпозиція клітинної 
стінки та інші зміни, подібні до базальної захисної відповіді проти 
біотрофних фітопатогенів. Зазвичай, для рослин із задовільним рівнем 
польової стійкості властиві поєднання цих шляхів відповіді [14].

Одним із прикладів механізмів, які забезпечують стійкість першої 
групи, є нечутливість до дії токсинів важливого некротрофного фіто-
патогена Pyrenophora tritici-repentis (Died.) Drechs. [13]. Вважають, що 
здатність рослин протистояти цьому фітопатогену досить сильно під-
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вищують гени нечутливості до його токсинів А та Б [10]. Також одним 
із токсинів, які продукують деякі особливо шкідливі раси S. nodorum, є 
токсин А, чутливість до якого забезпечується тим самим локусом, що 
й до токсину А P. tritici-repentis [8, 21]. Взаємодія Ptr ToxA (скорочено 
від «toxin А P. tritici-repentis») із клітинами є достатньо добре вивче-
ною: відомо, що визначені консервативні ділянки, що складаються 
з аргініну, гліцину та аспарагінової кислоти, індукують некротичну 
реакцію [18] й можуть брати участь у зв’язуванні з трансмембранним 
рецептором, аналогом інтегрину у тварин [19], проте для запуску не-
крозу необхідний функціональний продукт єдиного гена пшениці з 
умовним позначенням Tsn1 [6, 8, 17, 21]. Ген Tsn 1 картували на 
довгому плечі хромосоми 5B [6, 17]. У подальшому було секвеновано 
ген-кандидат Tsn 1 [4]. Виявилось, що він кодує білок, який містить 
елементи, характерні для продуктів генів расоспецифічної стійкості 
[4, 14]. На основі отриманого сиквенсу було запропоновано маркер 
Xfcp623, локалізований у 5 інтроні локусу для діагностики алельних 
станів гена [1, 4].

За чутливість до токсину Ptr ToxB (скорочено від «toxin B P. tritici-
repentis») також відповідає єдиний ген, локалізований на короткому 
плечі хромосоми 2В й названий Tsc2 [9]. Було досліджено успадку-
вання цього гена та створено набір популяцій для його картування 
[20]. Також, у результаті детального дослідження дистальної ділянки 
короткого плеча хромосоми 2В серед різних молекулярних маркерів 
було визначено ті, які фланкують ген Tsc2, та модифіковано RLFP 
маркер XBE444541 до STS; наразі вважається, що цей маркер косе-
грегує з Tsc2 [12].

Вважають, що стійкість пшениці проти збудників фузаріозу колоса 
здебільшого забезпечується механізмами другої групи [14]. Залежно 
від особливостей експресії та груп залучених генів типи стійкості про-
ти грибів роду Fusarium класифікують наступним чином: тип I (стій-
кість проти первинної інфекції), тип II (стійкість проти поширення 
симптомів у колосі), тип III (стійкість проти інфікування насінин), 
тип IV (толерантність) і тип V (стійкість проти токсинів шляхом їх 
розкладання) [15]. 

Важливе значення у регулюванні шляхів взаємодії з патогенами у 
рослин має ген «відсутності експресії пов’язаних із патогенезом про-
теїнів групи 1» (nonexpressor of pathogenesis-related proteins 1, NPR1) 
[16, 11]. Для помірно стійких проти фузаріозу колоса європейських ге-
нотипів пшениці Capo та SVP72017 було досліджено взаємодію рослин 
із грибами видів F. graminearum та F. culmorum на рівні експресії [5]. 
Визначили зв’язок алельних станів двох подібних до NPR1 гомеологіч-
них генів TDF_076_2D і TDF_076_2A на хромосомах 2D і 2A пшениці 
зі стійкістю за типом II на рівні 14,2% та 3% відповідно, та алельні 
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стани цих генів, що відповідають стійкості й чутливості до збудників 
фузаріозу колоса. Локалізували молекулярні маркери, характерні для 
цих алельних станів [5].

Отже, метою нашої роботи було визначення особливостей полі-
морфізму генів, асоційованих зі стійкістю проти некротрофних фіто-
патогенів, у сортів пшениці ярої м’якої української селекції, пошук 
можливих закономірностей розподілу алелів та порівняння результатів 
із раніше отриманими для сортів пшениці озимої української селекції. 

Матеріали та методи. Досліджено 94 сорти пшениці ярої м’якої, 
створених у різних кліматичних зонах України (табл.). В якості конт
ролів для генів Tsn1 та Tsc2 використовували сорти Chinese Spring (алелі 
нечутливості генів) та Katepwa (алелі чутливості генів) [1, 4, 12]. Для гена 
TDF_076_2D використовували сорт Chinese Spring (алель нестійкості) 
та сорт Миронівська 808 (алель стійкості) [5]. Сорти та лінії-контролі 
були люб’язно надані Національним центром генетичних ресурсів рос-
лин України НААН (м. Харків). Для виділення ДНК використовували 
набір на основі силікату Diatom™ DNA Prep100 [7]. Для досліджень 
були обрані молекулярні маркери, які косегрегують із генами інтересу. 
Для визначення алельного стану гена Tsn1 використовували маркер 
fcp623, фланкований праймерами Xfcp623-F (5’ctattcgtaatcgtgccttccg3’) 
і Xfcp623-R (5’ccttctctctcaccgctatctcatc3’) [4]. Для визначення алельного 
стану гена Tsc2 використовували маркер BE444541, що косегрегує з 
геном та фланкований праймерами XBE444541-F (5’tggaccagtatgaga3’) 
і XBE444541-R (5’ttctggaggatgttgagcac3’) [14]. Для визначення алель-
ного стану гена TDF_076_2D використовували локалізований у пер-
шому інтроні маркер INDEL1, фланкований праймерами INDEL1-F 
(5’tcatgcagtgttgcttgatct3’) та INDEL1-R (5’ccattcacttgagcaacttcc3’); умо-
ви ПЛР та кінцеві концентрації праймерів відповідали літературним 
даним [12]. У результаті ПЛР із праймерами, що фланкують маркер 
fcp623, у випадку алельного стану, асоційованого з чутливістю до ток-
синів, отримували фрагменти довжиною 379 п.н. (далі — алель Ts), 
у випадку алеля нечутливості — не отримували фрагментів (далі — 
алель tr) [4]. У результаті ПЛР із праймерами, що фланкують маркер 
BE444541, у випадку алеля чутливості до Ptr ToxB отримували фраг-
менти довжиною 340 п.н. (далі — алель Tss), у випадку алеля нечутли-
вості — фрагменти довжиною 509 п.н. (далі — алель tsr, на агарозному 
гелі ці фрагменти маскувались неспецифічними продуктами реакції) 
[12]. Для праймерів, що фланкують маркер INDEL1 у випадку алеля 
стійкості (далі — алель R) отримували фрагменти довжиною 212 п.н., 
у випадку алеля нестійкості (далі — алель S) — фрагменти довжиною 
212 і 221 п.н. [5]. Отримані в результаті ПЛР фрагменти розділяли в 
2,5% агарозному або 10% поліакриламідному гелях та візуалізували 
шляхом фарбування бромистим етидієм або нітратом срібла, відпо-
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відно [2]. Для фотографування та збереження результатів використо-
вували систему для гель-документації VISION Gel. Чисельну обробку 
результатів проводили за допомогою статистичних методів з викорис-
танням програми Microsoft Exel 2003. Можливі закономірності розпо-
ділу алельних станів генів оцінювали за критерієм χ2 [22]. 

Результати та обговорення. За допомогою маркерів fcp623, 
XBE444541 та INDEL1 генів Tsn1, Tsc2 та TDF_076_2D дослідили 94 
сорти пшениці м’якої ярої (табл.). Частка сортів пшениці, у яких було 
визначено алель tr, відносно загальної кількості проаналізованих для 
ярої пшениці — 75,5%, або 71 сорт з 94 (рис. 1).

Визначили зв’язок між алельним станом гена Tsn1 та типом розвитку 
(χ2 = 32,81; p = 0,000001%), порівнюючи з даними, отриманими раніше 
[1]. Частка сортів із алелем нечутливості до токсину А для вибірки ярої 
пшениці суттєво вище, ніж для озимої. Виявлені закономірності можуть 
свідчити про те, що пшениця яра дещо більше підпадає під селективний 
тиск з боку рас P. tritici-repentis та (або) S. nodorum, що є продуцентами 
токсину А [3]. Можливо також, що при створенні сортів пшениці ярої 
м’якої більше використовувались джерела алеля нечутливості до токсину 
А. Частота алеля tsr для сортів пшениці ярої м’якої — 47,9% або 45 з 
94 проаналізованого (рис. 1, табл.). Суттєвої відмінності між частотами 
алелів гена у ярих та озимих сортів пшениці виявлено не було.

Частка ярих сортів із алелем INDEL1 гена TDF_076_2D стійкості 
проти фузаріозу колоса вища ніж така, отримана раніше для озимих 
сортів одеської селекції [3], і становить 83,3% (рис. 1, в). Такі зако-
номірності можуть пояснюватись більш високим селективним тиском 
з боку грибів роду Fusarium на ярі сорти за умов різних кліматичних 
зон України, причинами чого, в свою чергу, можуть бути особливості 
їх дозрівання або насіннєвим матеріалом, що використовувався для їх 
створення. Сорти Аншлаг, Героїня, Етюд, Кардинал, Кворум, Клара, 

Рис. 1. Частоти сортів із різними алельними станами  
генів (а) Tsn1 (б) Tsc2 (в) TDF_076_2D у досліджених сортів пшениці ярої 

м’якої української селекції

а б в
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Сорт
Алель гена

Сорт
Алель гена

Tsn1 Tsc2 TDF Tsn1 Tsc2 TDF

Ажурная Ts tsr S Одесская 13 Ts tsr S

Аншлаг tr tsr R Особлива tr Tss R

Артемовка tr Tss S Остинка Ts tsr R

Безостая 4 tr Tss S Отечественная tr Tss S

Буковинка Ts Tss S Отрада Ts tsr S

Веселоподолянская 12 tr Tss S Панянка tr tsr R

Вишиванка tr Tss R Печерянка tr tsr R

Вітка tr Tss R Подарунок tr Tss R

Волинська яра Ts tsr R Провінціалка tr Tss R

Героїня tr tsr R Рання 93 tr Tss S

Гординя tr Tss R Ранняя 73 tr tsr R

Днепрянка tr Tss S Ровенская 60 tr Tss S

Дублянка 4 tr Tss S Рубін tr tsr R

Елегія миронівська Ts tsr R Світанок Ts tsr S

Етюд tr tsr R Сімкода 
миронівська tr tsr R

Євдокія tr Tss R Скороспілка 82 tr tsr S

Журавка Ts Tss S Скороспілка 95 tr tsr S

Ивановская 61 Ts tsr S Скороспілка 98 tr tsr R

Кардинал tr tsr R Скороспілка 99 Ts Tss R

Кворум tr tsr R Сперанца Ts tsr R

Київська 77 Ts Tss S Сріблянка Ts tsr R

Клара tr tsr R Стависька tr Tss R

Колективна 1 tr Tss R Струна 
миронівська tr tsr R

Колективна 2 tr tsr S Сюїта tr tsr R

Колективна 5 tr Tss R Тайна tr Tss R

Коллективная tr Tss S Торчинська Ts tsr R

Комсомольская 29 Ts tsr S Улюблена tr Tss R

Краса Полісся Ts tsr R Фонтан Ts tsr S

Результати ПЛР із праймерами, що фланкують маркери  
генів стійкості проти грибних фітопатогенів у досліджених сортів  

пшениці м’якої ярої
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Сорт
Алель гена

Сорт
Алель гена

Tsn1 Tsc2 TDF Tsn1 Tsc2 TDF

Куйбишевська 2 Ts Tss S Харківська 10 tr Tss S

Луганская 3 Ts tsr S Харківська 12 tr Tss S

Луганская 4 tr tsr S Харківська 14 tr Tss S

Луганская 5 tr tsr S Харківська 16 tr Tss S

Луганская 6 tr tsr S Харківська 18 tr Tss S

Лютесценс 28 Ts tsr S Харківська 2 tr Tss S

Лютесценс 491 tr Tss S Харківська 22 tr Tss S

Мажор tr tsr R Харківська 24 tr Tss R

Мельниківка tr tsr R Харківська 26 tr Tss R

Мильтурум 162 tr Tss S Харківська 28 tr Tss R

Мироновская 3 tr tsr S Харківська 30 tr Tss R

Мироновская 4 tr tsr S Харківська 4 tr Tss S

Мироновская 5 tr Tss S Харківська 6 tr Tss S

Мироновская 
крупнозернистая tr Tss S Харківська 75 

ярова Ts tsr S

Мироновская ранняя Ts tsr S Харківська 93 tr Tss S

Мироновская яровая tr Tss S Херсонская 183 tr tsr S

Мирославна tr tsr R Черемшина tr Tss R

Мільтрум tr Tss S Юбилейная tr tsr S

Недра tr Tss R Юбилейная яровая Ts Tss S

Закінчення табл.

Мажор, Мельниківна, Мирославна, Панянка, Печерянка, Ранняя 73, 
Рубін, Сімкода миронівська, Струна миронівська, Сюїта можуть бути 
використані в подальшому при підборі пар для схрещення як комп-
лексні джерела помірної стійкості (нечутливості) до некротрофних 
фітопатогенів.

За допомогою аналізу за критерієм χ2 даних за трьома молекуляр-
ними маркерами для ярих сортів різних кліматичних зон України (роз-
мір вибірки N = 94) виявили зв’язок між частками сортів з різними 
алелями генів Tsn1 та Tsc2 (χ2 = 11,69; p = 0,0628369%). У найбільшої 
частки ярих сортів, а саме 46,34% (рис. 2), виявили алель чутливості 
гена Tsn1 і нечутливості — гена Tsc2, що може бути доказом їх орієн-
тації на стійкість до рас 5 та, можливо, 6 P. tritici-repentis [10]. У 28,05% 
сортів виявлено комбінації алелів нечутливості обох генів, що вказує 
на селективний тиск при відборі цих сортів також раси 7 і, можли-
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во, 8 [10]. У 20,73% сортів 
виявили алель нечутливос-
ті гена Tsn1, та чутливос-
ті — гена Tsc2, очевидно, ці 
сорти створювались за умов 
переваги раси 2 цього фіто-
патогена [10]. Частки сор-
тів з різними алелями генів 
нечутливості до токсинів А 
та Б не корелюють із роком 
районування, тож ярі сор-
ти, створені до й після 1995 
року, вірогідно, вражались 
одними й тими ж расами 
P. tritici-repentis. 
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Карелов А.В., Козуб Н.А., Созинов И.А., Созинов А.А. Созинова О.И. 
Закономерности полиморфизма маркеров генов устойчивости против 
некротрофных фитопатогенов у яровых сортов пшеницы мягкой 
украинской селекции

При помощи молекулярних маркеров генов, связанных с устойчивос-
тью против некротрофных фитопатогенов, исследована выборка сортов 
пшеницы яровой мягкой (всего — 94 сорта). Выявлен ряд закономернос-
тей распределения аллелей генов чувстительности (нечувствительности) 
к токсинам некротрофных грибов, что может указывать на специфику 
их взаимного отбора в процессе селекции. Некоторые украинские сорта 
пшеницы яровой могут служить источниками комплексной устойчивости 
(нечувствительности) против некротрофных фитопатогенов.

Karelov A.V., Kozub N.A., Sozinov I.A., Sozinov A.A., Sozinova O.I. 
Regularities of polymorphism of the markers of genes conferring resistance 
against necrotrophic phytopathogens in spring cultivars of common wheat  
of Ukrainian breading

With use of the molecular markers of the genes, related to resistance 
against necrotrophic phytopathogens a sample of cultivars of common spring 
wheat (94 in total) were studied. A number of correlations for the distribution 
of alleles of susceptibility (insusceptibility) to the toxins of necrotrophic fungi 
were revealed that might be evidence of specificity of their mutual selection 
during breeding process. Some of the Ukrainian cultivars might be source of 
complex resistance (insusceptibility) to necrotrophic fungi.


