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Інформація про генетичний контроль розвитку ос
тей на колосі пшениці м ’якої на сьогодні обмежена 
ідентифікацією трьох генів — інгібіторів розвитку 
остей — Hd, ВІ та В2, а генів-промоторів остистос
ті досі не знайдено. На іншому злаку, Oryza sativa, 
встановлено наявність десятка генів, що беруть участь 
у  морфогенезі остей. У  статті наведено результати 
аналізу сиквенсу пшеничного геному для пошуку генів, 
ортологічних відомим регуляторам розвитку остей у  
рису — ТОВІ, ЕТТ2 і DL. За допомогою біоінформа- 
тичних методів у  геномі пшениці м ’якої ідентифіко
вані гени ТаТОВІ, ТаЕТТ2 і TaDL, встановлено їх
ню хромосомну локалізацію у  геномі пшениці, це, від
повідно, хромосоми 2-ої, 3-ої та 4-ої груп всіх трьох 
субгеномів. Описано поліморфізми гомеоалелів вка
заних генів за довжинами екзонів і інтронів у  субге- 
номах А, В та D пшениці м ’якої. Поліморфізм включає 
варіювання за довжиною екзонів та інтронів у  всіх 
трьох генах, варіювання за кількістю екзонів та 
інтронів для гена ТаЕТТ2 та інверсію гомеоалеля 
TaDL-B у  порівнянні з  двома іншими та гомеоалелів 
ТаЕТТ2-В та TaETT2-D у  порівнянні з  ТаЕТТ2-А. 
[з використанням ПЛР з праймерами, створеними 
за послідовністю гена ТаТОВІ, гомеоалелі цього гена 
ідентифіковано в геномах Аи, Аь, В, G, D, Ssh, М, U, 
Т у  диплоїдних, тетраплоїдних та гексаплоїдних ви
дів пшеницевих. Показано маркерний потенціал двох 
пар праймерів до гена ТаТОВІ щодо вивчення геном- 
ної структури інтрогресивних ліній пшениці стосовно 
цього гена.
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Вступ. Наявність остей, стрільчастих видовжень 
на зовнішній квітковій лусці злакових рослин,
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є морфологічною ознакою, яка серед кількох 
інших використовується для диференціації 
різновидів пшениці м’якої ( Triticum aestivum L.): 
серед 14-ти різновидів шість мають безостий 
колос, вісім — остистий [1]. У пшениці твер
дої (Т. durum Desf.) природного поліморфіз
му за остистістю немає, всі дев’ять її різно
видів мають остистий колос. Сучасні сорти 
пшениці твердої без добре розвинених остей, 
мають у родоводі пшеницю м’яку, від якої і 
отримали гени-інгібітори розвитку остей. Ге
нетичний контроль остистості у пшениці ви
вчається давно [2] і не в останню чергу через 
явний маркерний потенціал цієї ознаки, перш 
за все при роботі з інтрогресивними геноти
пами пшениці [3, 4]. Досі наявність остей у 
пшениці м’якої пов’язують з відсутністю у ге
нотипі хоча б двох з трьох відомих домінант
них інгібіторів остистості -  Hd (4AS), B1 (5AL) 
та В2 (6BL) [5—7]. Ості є структурами детер
мінованими, вважаються видозміненими лист
ками, отже в контролі їхнього розвитку серед 
інших мають брати участь гомеотичні гени. 
Утворюються ості за рахунок поділу клітин у 
площині, перпендикулярній до напрямку апі
кально-базальної осі [8]. Поліморфізм за оз
накою виявляється від повної їхньої відсутності 
до розвитку повноцінних остей. Немає сум
ніву, що в контролі цієї ознаки беруть участь 
чимало генів, серед яких обов’язково мають 
бути промотори поділів клітин, активність 
яких призводить до утворення стрільчастих 
подовжень. У рису посівного, відомо близько 
десяти локусів кількісних ознак, залучених до 
формування ості [9]. Серед ідентифікованих
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генів більшість кодують транскрипційні фак
тори і тому мають плейотропну дію: ген Ап-1 
кодує транскрипційний фактор із родини 
bHLH, гени DL та ТОБІ — транскрипційні 
фактори із родини YABBY, а ген OsETT2 — 
транскрипційний фактор із родини ARF [9~ 
11]. Інші гени рису, що впливають на мор- 
фогенез остей, -  SHL2, SHOl, SH02 та WAF1 -  
кодують ферменти шляху біосинтезу малих 
інтерферуючих РНК транс-дії, отже також ма
ють регуляторну функцію [12—15]. Імовірно, 
що всі відомі гени рису складають мережу, 
яка регулює розвиток ості, проте про молеку
лярні механізми дії та взаємодії їхніх продук
тів в межах такої мережі відомостей поки не
має. Встановлено лише, що між DL та OsETT2 
існує взаємодія за типом активації (оскільки 
мутанти dІ не експресують OsETTZ), а маті 
РНК транс-дії, синтезовані за участю згаданих 
генів SHL2, SHOl, SH02 та WAF1, пригнічу
ють експресію OsETT2 [9, 15]. Щодо пше
ниць, гени-промотори розвитку остей не вхо
дять до сучасного каталогу генів [5]. Справді, 
з геном Eld пов’язують розвиток остеподіб- 
них відростків [6], показано, що у диплоїдних 
та теграплоїдних пшениць остистість може до
мінувати над безостістю [16], ген — промотор 
остистості локалізований на хромосомі 6В пше
ниці твердої [17] та хромосомах 6U та 6Ssh 
Aegilops umbellulata L. Ae. sharonensis Eig., від
повідно [3, 4].

Відомо, що молекулярні механізми регуля
ції процесів онтогенезу гомологічних органів, 
зокрема листків, у споріднених груп рослин є 
консервативними [18, 19]. Оскільки ості є го- 
меотичною трансформацію листків [10], ціл
ком природно припустити, що і розвиток ос
тей у пшеницевих та у рису регулюється по
дібними мережами, тобто пшеницеві мають 
гени, ортологічні генам, які регулюють розви
ток остей у рису. Тому інформацію про іден
тифіковані для рису гени, що беруть участь в 
розвитку остей, можна використати для пошу
ку in silico у сиквенсах геномів пшениці м’якої 
послідовностей, гомеологічних послідовнос
тям генів рису, ідентифікованих як такі, що 
беруть участь у розвитку остей. У статті наве
дено результати дослідження, метою якого був 
пошук у геномі пшениці in silico генів пшениці 
м’якої TaDL, ТаТОВІ та ТаЕТТ2, ортологіч-

них відповідним регуляторам розвитку остей у 
рису. Для гена ТаТОВІ отриману інформацію 
було верифіковано через порівняльне вивчен
ня спектрів ампліфікації ДНК генотипів пше
ницевих, різних за геномним складом, отри
маних з праймерами, розробленими за нук- 
леотидними послідовностями, знайденими у 
геномному сиквенсі пшениці м’якої.

Матеріали та методи. Біоінформатичний 
пошук ортологічних послідовностей у геномі 
пшениці м’якої здійснювали через викорис
тання інструменту BLAST у базах даних 
Gen Bank та Plant Transcription Factor Database 
[20, 21]. Пошук здійснювали із використан
ням послідовностей генів рису DL (АВ106553), 
ТОБІ (АК070205) та OsETT2 (AB071291). Від
повідні кодуючі послідовності для двох орто- 
логів TaDL (АВ470269) та ТаЕТТ2 (AY376129) 
було знайдено у Gen Bank, а ТаТОВІ (Traes_ 
2BL8BEA9CE1B) — у Plant Transcription Factor 
Database.

Для встановлення хромосомної локалізації 
генів кодуючі послідовності знайдених пше
ничних генів піддавали пошуку у сиквенсі ге
ному пшениці м’якої на ресурсі проекту «Сек- 
венування геному Aegilops tauschii» [22]. Аналіз 
екзонно-інтронної структури послідовностей 
генів здійснювали через зіставлення нуклео- 
тидних позицій сиквенсу геному, до яких ви
рівнювалися відомі кодуючі послідовності. Дов
жину екзонів визначали через розміри ви
рівняних фрагментів кДНК, а довжину інтро- 
нів — як різницю між позицією нуклеотиду, 
що є стартом наступного екзона, і позицією 
нуклеотиду, який є кінцем попереднього ек
зона у сиквенсі геному.

Спираючись на знайдену у сиквенсі струк
туру гена, праймери до гена ТаТОВІ створю
вали з використанням сервісу Primer-BLAST 
[23] таким чином, аби кожен праймер із пари 
був розташований в різних екзонах і амплі- 
фіковані ділянки включали один або декілька 
інтронів. Чотири створених пари праймерів 
було названо за назвою гена та порядковими 
номерами ТаТОВ1-1, ТаТОВ1-2, ТаТОВ1-3 і 
ТаТОВІ-4. Послідовності праймерів надають
ся за запитом.

Для ідентифікації наявності гена ТаТОВІ у 
геномі пшеницевих методом ПЛР для виділен
ня ДНК було використано такий рослинний



матеріал: генотипи пшениці м’якої (2и = 6х = 
= 42, AUAUBBDD) сортів ‘Тіра’, ‘Ніконія’, 
‘Одеська 267’, ‘Ювілейна’ (остисті), ‘Аврора’, 
‘Либідь’ (безості); генотипи пшениці твердої 
(2п = 4х = 28, AUAUBB) сортів ‘Черномор’, ‘Ле- 
укурум’ (остисті), ‘Кандіканс’, ‘Рубрум’ (осте- 
подібні відростки); види Aegilops (2л = 2х = 
= 14) — Ае. mutica (ТТ, безостий), Ае. sharonensis 
(SShSSh з остеподібними відростками), Ае. со- 
mosa (MM, остистий), Ае. umbellulata (UU, 
остистий), а також гексаплоїдний синтетичний 
вид T. migushovae (2л = 6х = 42, AhAbGGDD, 
остиста) [24]. Геномну ДНК виділяли із па
ростків рослин методом із використанням 
ЦТАБ [25]. Полімеразну ланцюгову реакцію 
проводили за методом touchdown із викорис
танням температур гібридизації праймерів від 
60 °С зі спаданням на 0,5 °С кожен цикл до 
55 °С протягом 10 циклів [26]. Склад реакцій
ної суміші: ДНК 50 нг, дНТФ (Thermo Scientific, 
USA) 0,2 мМ кожного, MgCl2 1,5 мМ, прайме- 
ри 250 нМ кожного, Taq ДНК полімераза (So
lis Biodyne, Estonia) 1 U. Продукти ампліфіка
ції розділяли у 1,5%-ному агарозному гелі на 
SB буфері та у 6%-ному денатуруючому ПААГ 
із 6М сечовини [25].

Результати та обговорення. Біоінформатична 
ідентифікація тиеницевих генів, ортологічних ре
гуляторам розвитку остей ТОБІ, DL та OsETT2 
у рису. Для трьох відомих генів-регуляторів 
розвитку остей рису ТОБІ, DL та OsETTl у 
сиквенсі геному пшениці м’якої було знайде
но ортологи TaTOBl, TaDL та ТаЕТТ2, для 
кожного з яких на трьох субгеномах було ло
калізовано гомеоалелі.

Ген ТаТОВІ було знайдено на 2 хромосомі 
у всіх трьох субгеномах пшениці м’якої. В 
структурі гену наявні 6 екзонів і 5 інтронів, де
які є поліморфними за довжиною у гомеоале- 
лів (таблиця). Поліморфізм довжин було знай
дено для екзонів 1, 2 та 5, і всіх інтронів. Різ
ниця у довжині екзонів не перевищувала 5 п.о., 
а для інтронів відмінності були більш мас
штабними — перший та третій інтрони гена 
TaTOBl-Б є більшими на 20 п.о., ніж у двох 
гомеологів, а останній, п’ятий, інтрон TaTOBl-D 
є коротшим на 25 п.о., ніж у гомеологів.

Ген TaDL пшениці м’якої був локалізова
ний у трьох субгеномах на 4 хромосомі і має в 
своїй структурі 6 екзонів та 5 інтронів (таблиця).

Послідовність гена, розташованого в субге- 
номі В, є інвертованою відносно генів, роз
ташованих в інших субгеномах. Однонуклео- 
тидні поліморфізми довжин між гомеоалелями 
було знайдено у екзоні 6, а також у інтронах 
1 та 4. Інтрон 2 у гені ТаШ-В є більшим на 
38 п.о., ніж у інших гомеоалелів.

Між гомеоалелями гена ТаЕТТ2, локалізо
ваного на 3 хромосомі, виявили відмінності 
в кількості інтронів та екзонів (таблиця). Зо
крема, гомеоалель ТаЕТТ2-А мав два екзони та 
два інтрони на початку послідовності, яких не 
було знайдено у гомеоалелів субгеномів В та 
О. Відповідно, ТаЕТТ2-А складався із 11 екзо
нів та 10 інтронів, а два інші гомеоалелі — із 
9 екзонів та 8 інтронів. Такий поліморфізм 
може бути пов’язаний із тим, що функціо
нальним є лише гомеоалель ТаЕТТ2 А, а інші 
два є псевдогенами із делетованими частина
ми. На користь цього припущення свідчить 
також інвертованісгь послідовностей ТаЕТТ2-В 
і ТаЕТТ2-0 щодо напрямку ТаЕТТ2-А і наяв
ність у восьмому інтроні ТаЕТТ2-Ц вставки 
розміром 3,3 тисяч п.о. (таблиця). Відомо, що 
вставки такого розміру зазвичай зумовлені 
інсерціями ретроелементів, і часто призводять 
до зміни функціональної активності гена [27].

Ідентифікація наявності гена ТаТОВІ у геномі 
тиеницевих методом ПЛР. Для ампліфікації 
фрагментів гена ТаТОВПз геномноїДНК пше- 
ницевих було створено чотири пари праймерів. 
У кожної із пар лівий і правий праймери були 
локалізовані в сусідніх екзонах, таким чином 
в ПЛР ампліфікувався весь інтрон і частина 
кодуючої послідовності (рис. 1). Для пари прай
мерів ТаТОВІ-1 лівий та правий праймери зна
ходилися в екзонах 1 та 2, між ними інтрон 1. 
Для другої пари лівий і правий праймери зна
ходилися в екзонах 2 і 4 і були розмежовані 
двома інтронами і третім екзоном. Для пари 
праймерів ТаТОВІ-3 лівий та правий прайме
ри знаходилися в екзонах 4 та 5, між ними 
інтрон 4. Для пари праймерів ТаТОВІ-4 лівий 
та правий праймери знаходилися в екзонах 5 та 
6, між ними інтрон 5.

Очікувані на підставі аналізу геномного 
сиквенсу пшениці м’якої довжини ампліконів 
складали із першою парою 467 п.о., 496 п.о. та 
467п.о.,іздругою—1221 п.о., 1237п.о.та1224п.о., 
із третьою — 226 п.о., 234 п.о. та 247 п.о., із чет-



Структура генів ТаТОВІ, Та ОТ та ТаЕТП

Елемент структури № елемента
Гомеоалелі

2А 2В 2Э

ТаТОВІ
Екзон, п.о. 1 -139 -139 -142

2 -181 -186 -181
3 -190 -190 -190
4 -75 -75 -75
5 -81 -81 -88
6 -103 -102 -102
1 -92 -112 -89

Інтрон, п.о. 2 -95 -90 -100
3 -704 -720 -702
4 -113 -119 -119
5 -127 -125 -89

4А 4В 4 0
Та О і

Екзон, п.о. 1 79 -79 79
2 148 -148 148
3 95 -95 95
4 77 -77 77
5 86 -86 86
6 73 -72 73
1 582 -581 582

Інтрон, п.о. 2 721 -759 721
3 1801 -1801 1801
4 120 -119 120
5 97 -97 97

ЗА ЗВ ЗО
ТаЕТТ2

Екзон, п.о. І 84 відсутній відсутній
2 60 відсутній відсутній
3 194 -194 -194
4 86 -86 -86
5 92 -92 -92
6 171 -171 -173
7 124 -124 -124
8 76 -76 -76
9 162 -162 -162
10 870 -858 -873
11 409 -395 -409
1 330 відсутній відсутній

Інтрон, п.о. 2
3

104
85

відсутній
85

відсутній
86

4 313 339 313
5 76 76 75
6 860 860 857
7 66 65 67
8 1503 1455 4789
9 79 80 79
10 68 68 68
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Рис. 1. Структура гомеоалеля ТаТОВ1-В  та локалізація праймерів, що використовувалися у роботі. Темним 
кольором позначено екзони (номер елемента і довжина над фігурою), світлим — інтрони (номер елемента 
і довжина під фігурою)

ТаТОВІ-4м ТаТОВІ-1 ТаТОВІ-2

Рис. 2. Результати розділення продуктів ампліфікації ТаТОВІ із чотирма парами праймерів в агарозному 
гелі. Та -  T. aestivum сорт ‘Аврора’, Td -  Т. durum сорт ‘Черномор’, mut -  Ае. mutica, М -  маркер мас М-27 
SibEnzyme 100 п.о. + 1.5 тисяч п.о. + 3 тисяч п.о. DNA Ladder

вертою — 369 п.о., 366 п.о. та 337 п.о. для 
гомеоалелів на субгеномах А ( ТаТОВІ-А), В 
('ТаТОВІ-В) та О (ТаТОВІ-Ц), відповідно. Роз
ділення продуктів ампліфікації ДНК досліджу
ваних нами генотипів у агарозному гелі дало 
наступну інформацію. При розділенні амплі-

конів в агарозному гелі їхня кількість і роз
мір для Т. aestivum і 7. durum не відрізнялися 
(рис. 2). При розділенні продуктів ампліфікації 
геномної ДНК цих видів із першою парою 
праймерів ТаТОВ1-1, було отримано три ком
поненти із розрахованими масами 335 п.о.,



Рис. 3. Результати розділення продуктів ампліфікації із ТаТОВ 1 -1 в ПААГ. Субгеномна належність ампліконів: 
1 — А", Аь; 2 — В, G, T, U, М, S!h; З - D .  Сорти Т. aestivum: 1 — ‘Аврора’, 2 — ‘Либідь’, 3 — ‘Тіра’, 4 — ‘Юві
лейна’. Генотипи Т. durum: і — ‘Рубрум’, 2 — ‘Кандіканс’, 3 — ‘Леукурум’, 4 — ‘Черномор’. Види Aegilops: 
mut — mutica, umb — umbellulata, com — comosa, sh — sharonensis

Рис. 4. Результати розділення продуктів ампліфікації із ТаТОВ1-3 в ПААГ. Субгеномна належність амплі
конів: 1 — А“; 2 — В, G, М, Ssh; З - D  (для пшениці Мігушової Аь, D). Сорти Т. aestivum: 1 — ‘Аврора’,
2 — ‘Либідь’, 3 — ‘Тіра’, 4 — ‘Ювілейна’, 5 — ‘Ніконія’. Генотипи Т. durum: 1 — ‘Рубрум’, 2 — ‘Кандіканс’,
3 — ‘Леукурум’, 4 — ‘Черномор’. Види Aegilops: com — comosa, sh — sharonensis

314 п.о. та 307 п.о. Електрофоретичні спектри 
пшениць м’якої і твердої, отримані при роз
діленні продуктів з другою парою праймерів 
ТаТОВІ-2, налічували по одному компоненту 
із розрахованою масою 1120 п.о., з третьою 
ТаТОВ 1-3 — по одному компоненту із роз
рахованою масою 375 п.о. Розділення продук
тів ампліфікації із четвертою парою праймерів 
до гена ТаТОВІ дало по два компоненти у 
спектрах пшениць розміром 337 та 251 п.о. У 
диплоїдного виду Ае. тиііса спектри, отримані

після розділення продуктів ампліфікації із 
першою та четвертою парами праймерів до 
гена ТаТОВІ відрізнялися від спектрів твердої 
і м’якої пшениць (рис. 2). При ампліфікації 
із першою парою праймерів замість трьох 
компонентів було отримано два розміром 
335 п.о. та 307 п.о. При ампліфікації із чет
вертою парою спектр егілопса крім двох амп
ліконів, властивих спектрам пшеничної ДНК, 
мав ще один компонент, який, можливо, є 
результатом неспецифічної ампліфікації. Роз-



Рис. 5. Результати розділення продуктів ампліфікації із ТаТОВІ-4 в ПААГ. Субгеномна належність 
ампліконів: 1 — А", Аь; 2 — В, G, М, Ssh; З - D .  Сорти Т. aestivum: 1 — Т іра’, 2 — ‘Ніконія’, 3 — ‘Одеська 
267’, 4 — ‘Ювілейна’, 5, 7 — ‘Либідь’, 6 — ‘Аврора’. Генотипи Т. durum: 1 — ‘Черномор’, 2 — ‘Леукурум’, 3 — 
‘Кандіканс’, 4 — ‘Рубрум’. Види Aegilops: mut — mutica, umb — umbellulata, com — comosa, sh — sharonensis

ділення в агарозному гелі не дає змоги розді
лити фрагменти, що очікували отримати при 
ампліфікації гомеоалелів гена ТаТОВІ пшени
ці м’якої, через досить незначну різницю в 
їхньому розмірі. Тому для розділення цих 
фрагментів та їхньої субгеномної ідентифіка
ції продукти ПЛР надалі розділяли у 6%-ному 
поліакриламідному гелі (ПААГ).

Виявлення субгеномної належності продуктів 
ампліфікації, розділених у ПААГ. Із метою суб
геномної ідентифікації ампліконів розділяли у 
ПААГ продукти ампліфікації, отримані у ПЛР 
зі створеними до послідовності ТаТОВІ прай
мерами із ДНК диплоїдних пшеницевих роду 
Aegilops, генотипів тетраплоїдної пшениці Т. du
rum (AUAUBB), сортів гексаплоїдної пшениці 
м’якої (AUAUBBDD), та гексаплоїдного синте
тичного виду Triticum miguschovae (AbAbGGDD). 
Спектри диплоїдних, тетраплоїдних та гекса- 
плоїдних видів порівнювали і робили висновок 
щодо субгеномного походження компонентів. 
Ае. sharonensis (Ssh) належить до тієї самої сек
ції Sitopsis, до складу якої входить Ае. speltoides 
(S), гіпотетичний прабатько пшеничних субге- 
номів В та G [28]. Тому в разі наявності одна
кового амплікона у спектрах ДНК Ае. sharo
nensis, Т. aestivum, Т. durum та Т. miguschovae 
його вважали продуктом субгеному В видів 
Т. aestivum та Т. durum і субгеному G виду

Т. miguschovae. Компоненти, спільні для спек
трів ДНК твердої та м’якої пшениць, відноси
ли до продуктів субгеному Аи, спільні для ДНК 
пшениць Мігушової та м’якої — до продуктів 
субгеному О.

При розділенні продуктів ПЛР із парою 
праймерів ТаТОВІ-1 в 6%-ному ПААГ спек
три диплоїдних егілопсів мають по одному 
компоненту, який для ДНК егілопса Шарона 
є подвійним, спектри сортів пшениці твердої 
мають три компоненти, спектри сортів пше
ниці м’якої — чотири, а спектр пшениці Мі
гушової — п’ять компонентів (рис. 3). Відпо
відно до описаного вище підходу для визна
чення гомеологічної належності гена, що дає 
продукт ампліфікації, найлегший подвійний 
компонент, наявний у спектрах пшениць твер
дої, м’якої та Мігушової, що співпадав за 
масою із подвійним компонентом спектру 
Ае. 5ЬагопетІ5, віднесли до продуктів амплі
фікації гомеоалелів субгеномів В та С. В цій 
частині спектру розташовані також продукти 
ампліфікації з ДНК трьох інших вивчених ви
дів егілопсу. Більший за розміром компонент, 
спільний для пшениць м’якої та Мігушової, 
віднесли до продукту ампліфікації гомеоалеля 
субгеному О. Найважчий компонент, власти
вий пшеницям твердій і м’якій, а також пше
ниці Мігушової, віднесли до продуктів амплі



фікації гомеоалелів субгеномів Аи і Аь. Отже, 
продукти ампліфікації гомеоалелів гена ТаТОВІ 
є поліморфними при використанні праймерів 
до 5'— частини гена, і цю пару праймерів мож
на застосовувати при вивченні структури ге
номів інтрогресивних ліній пшениці стосовно 
гена ТаТОВІ.

При застосуванні другої пари праймерів 
(рис. 1) розмір продуктів ампліфікації вия
вився завеликим, і тому умови розділення у 
ПААГ підібрати не вдалося. При розділенні 
продуктів ПЛР із праймерами ТаТОВ1-3 в 
6%-ному ПААГ виявили по одному компо
ненту у спектрах егілопсів, по два — у сортів 
пшениці твердої, по шість — у спектрах сортів 
пшениці м’якої і п’ять — у спектрі пшениці 
Мігушової (рис. 4). Спільний для всіх спект
рів компонент було ідентифіковано як продукт 
ампліфікації гомеоалелів субгеномів В і б . 
Легший компонент, наявний у спектрах пше
ниці м’якої і твердої, імовірно, утворюється 
при ампліфікації гомеоалеля з субгеному Аи, 
спільного для цих двох видів. Чотири важкі 
компоненти у спектрах сортів пшениці м’якої 
та генотипу пшениці Мігушової є результатом 
ампліфікації гомеоалелів субгеному О, хоча за 
рухливістю компоненти для двох видів пше
ниці розрізняються. Щодо гомеоалеля ТаТОВІ-А 
для пшениці Мігушової, яка має субгеном Аь 
на відміну від субгеному Аи пшениць м’якої 
та твердої, можливо він не утворює продукту 
ампліфікації з парою праймерів ТаТОВІ-3 че
рез зміни у нуклеотидних послідовностях 4 та 
(чи) 5-го екзонів гомеоалеля ТаТОВ1-Аь у по
рівнянні з гомеоалелем ТаТОВІ-В, на підставі 
якого розроблялась ця пара праймерів. Тим 
більш, що за даними геномного сиквенсу пше
ниці м’якої для екзона 5 зареєстрований полі
морфізм за довжиною навіть в межах гомео
алелів у цього виду. Тим не менш, цю пару 
праймерів також можна застосовувати при ви
вченні структури інтрогресивних ліній пшениці 
стосовно гена ТаТОВІ.

У спектрах, отриманих при розділенні про
дуктів ПЛР з ДНК вивчених генотипів із прай
мерами ТаТОВІ-4, було виявлено таку кіль
кість компонентів: один у егілопса Ае. сотоза, 
два у егілопсів Ае. тШіса, Ае. итЬеІІиІаіа, два 
або три у Ае. зкагопепзіз, чотири — у сортів 
пшениць м’якої, твердої, і чотири у пшениці

Мігушової (рис. 5). Отримана картина складна 
для інтерпретації. Умовно спільні (на спектрі 
ампліконів з ДНК Ае. зкагопепзіз рухливість 
найлегшого компоненту вища, ніж в інших 
спектрах) для всіх спектрів два компоненти 
було віднесено до продуктів ампліфікації го
меоалелів субгеномів В і в .  Два компоненти, 
що знаходяться між продуктами ампліфікації 
ТаТОВІ-В і ТаТОВ1-Ь у спектрах пшениць 
м’якої, твердої та у пшениці Мігушової, від
несли до ампліконів гомеоалелів субгеномів 
Аи, Аь та Б. Проте це лише попереднє припу
щення, яке на даному матеріалі не має до
казів. Один з праймерів пари ТаТОВІ-4 роз
ташований у 5-му екзоні, про мінливість яко
го вже було висунуте припущення при розгля
ді продуктів ампліфікації з парою паймерів 
ТаТОВ1-3. Отже маркерний потенціал продук
тів ампліфікації з парою праймерів ТаТОВІ - 
4 для вивчення інтрогресивних ліній щодо 
алелів гена ТаТОВІ є обмеженим.

Порівняння спектрів ампліфікації ДНК ос
тистих і безостих зразків пшениці м’якої та 
твердої, отриманих з застосуванням трьох пар 
праймерів, які ми могли проаналізувати при 
розділенні компонентів у ПААГ (рис. 3—5), 
не виявило жодних відмінностей у спектрах 
зразків, альтернативних за ознакою остис
тість. На перший погляд це справляє вражен
ня відсутності впливу вивченого гена на роз
виток остей. Звичайно, можна припустити, що 
існують зміни у послідовності нуклеотидів, які 
перетворюють функціональний ген — промо
тор розвитку остей на нефункціональний 
алель, локалізовані саме в тій частині гена 
ТаТОВІ, яка ампліфікувалась парою прайме
рів ТаТОВІ-2 і продукти ампліфікації якої 
ми не могли проаналізувати через розділення 
у ПААГ. Проте більш правильним нам здаєть
ся таке пояснення відсутності поліморфних 
продуктів у спектрах ампліфікації ДНК до
сліджуваних генотипів, поліморфних за озна
кою остистість колосу, з застосуванням внутрі- 
шньогенних праймерів до гена ТаТОВІ. По- 
перше, ключовий поліморфізм міг полягати не 
у зміні довжини продуктів ампліфікації, а у 
зміні послідовності, яка не призводить до ва
ріювання довжин ампліконів, як наприклад 
однонуклеотидні поліморфізми заміщення, че
рез що ми могли його не ідентифікувати. По-



друге, поліморфізм міг торкатися регулятор
них ділянок, розташованих вище або нижче 
від кодуючої частини гена, які не було дослі
джено. Такий поліморфізм може призводити до 
зміни експресії гена без зміни його кодуючої 
частини. Тому, наступним етапом слід вважати 
дослідження функціонування цього гена у пше- 
ницевих через визначення рівня його експре
сії у генотипів, що відрізняються за ознакою 
наявність остей.
Дотримання етичних стандартів. Ця стаття не 
містить будь-яких досліджень з використанням 
людей і тварин в якості об’єктів.
Конфлікт інтересів. Автори заявляють ніякого 
конфлікту інтересів не існує.
Фінансування. Дослідження частково фінансу
валося за рахунок коштів гранту Міжнародного 
Благодійного Фонду Відродження Києво-Могилян- 
ської Академії: «Молекулярні механізми розвит
ку морфологічних ознак колоса у пшеницевих».
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Information on the genetic control of the awn de
velopment in the bread wheat is currently limited to the 
identification of three genes — Hd, B l, and B2 awned- 
ness supressors, and no promotors have yet been iden
tified. Another Gramineae species, Oryza sativa, has 
more that ten genes involved in the awn morphogenesis. 
This article presents the results of the wheat genome 
sequence analysis for the search of genes, orthologous 
to the known awn development regulators in rice — 
T0B1, ETT2 and DL. With bioinformatic methods, 
three genes TaTOBI, TaETT2, and TaDL are identified 
in bread wheat genome, their location is defined on 
the chromosomes of 2nd, 3rd and 4th homoeologous 
groups respectively. The polymorphisms between ho- 
moeoalleles of the genes located on A, B, and D 
subgenomes are described. Identified polymorphisms 
include variation in the length of the exons and intrones 
in all three genes, variation in the number of exons and 
intrones for the TaETT2 gene homoeoalleles, inversion 
of TaDL-В  homoeoallele relative to the TaDL-А and 
TaDL-D, and inversion of TaETT2-B  and TaETT2-D

relative to the TaETT2-A. With the PCR method using 
primers designed to the sequence of the TaTOBI, the 
homoeoalleles of this gene were identified in the genomes 
Au, Ab, B, G, D, SSh, M, U, T of diploid, tetraploid, and 
hexaploid wheat species. The marker potential of two 
pairs of primers for the TaTOBI gene is shown to study 
the genome structure of the introgressive wheat lines in 
relation to this gene.
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