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Інтрогресія генетичного матеріалу від дикорослих 
родичів до геному м ’якої пшениці залишається акту­
альною, оскільки є природним та невичерпним джере­
лом збагачення генофонду пшениці за генами, що по­
кращують її адаптивний потенціал. Гексаплоїдні лінії 
Г4~Г5 пшеничного типу створено методом гібридизації 
між м ’якою пшеницею Аврора (ААВВИО) та геномно- 
заміщеним амфідиплоїдом Авротіка (ААВВТТ), який 
включає до складу свого гексаплоїдного геному диплоїд- 
ний геном ТТвід родича пшениці Aegilops тиїїса замість 
субгеному 0 0  м ’якої пшениці. Гібриди Г ~ Г 3 мали об­
межену самофертильність, яка істотно зросла для 
деяких похідних у  Г —її̂ . У  всіх генераціях створення ліній 
супроводжувалось цитологічним контролем кількості 
хромосом, яка коливалась в цілому за генераціями від 33 
до 46 та стабілізувалась для більшості нащадків на 42 
хромосомах у  Г4 за умов добору в кожній генерації рос­
лин з кількістю хромосом 40—44. Лінії / \  беруть поча­
ток від дев ’яти самофертильних рослин Г2, відрізняю­
ться від Аврори за деякими ознаками морфології рослин 
та демонструють наявність у  Іеномг'чу.ж'инної ДН К  
за даними дот-блот гібридизації з геномною ДН К  
Aegilops тиїїса як зондом.
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Вступ. Перенесення від дикорослих родичів до 
геному м’якої пшениці генів, що можуть по­
кращити її адаптивний потенціал, зокрема ге­
нів стійкості до біотичних та абіотичних стресів, 
стало широко визнаним генетичним прийомом. 
У сучасних оглядах підкреслюється думка, що 
серед родичів пшениці можна знайти алелі, 
які потенційно здатні забезпечити генетичну 
стійкість практично до будь-яких стресових 
чинників біотичної та абіотичної природи [ 1 — 3]. 
Способи інтрогресії розпочинались створенням 
пшенично-чужинних амфідиплоїдів, на основі 
яких отримували набори чужинно-доданих та
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чужинно-заміщених ліній, а також ліній з 
транслокаціями, що виникали спонтанно се­
ред нащадків таких ліній чи створювалися 
штучно із застосуванням низки методів індук­
ції кон’югації гомеологічних хромосом [4]. В 
останні десятиріччя прийом створення набо­
рів ліній з чужинними хромосомами з нас­
тупним їхнім вивченням щодо ідентифікації 
гомеологічної належності чужинної хромосо­
ми чи її ділянки став витіснятися іншим під­
ходом до інтрогресії генів до пшеничного ге­
ному. З одного боку, почали створювати син­
тетичні гексаплоїдні пшениці (БЕТМ̂ ) на основі 
тетраплоїдних пшениць з геномом ААВВ та 
диплоїдних видів з геномами О (переважно), 
А (рідше) та В (зовсім рідко) [5]. Далі 
схрещують з м’якою пшеницею та шукають 
інтрогресивних нащадків, які б характеризува­
лись наявністю тієї ознаки, заради якої пла­
нувалась інтрогресія. З іншого боку, з’явились 
рекомбінантні лінії від схрещування пшениці 
з родичами з вторинного та третинного гене­
тичного пулу. Геноми таких ліній могли фор­
муватися спонтанно та містили (за даними ана­
лізу геномів різними придатними для цього 
цитогенетичними методами) мозаїчні хромо­
соми з чергуванням ділянок пшеничного та 
чужинного хроматину [6—8]. Рідше рекомбі­
нантні лінії створювали цілеспрямовано в ре­
зультаті схрещування так званих альтернатив­
них ліній з майже однаковими чужинними 
транслокаціями [9]. Найбільш характерним для 
цієї другої хвилі робіт із залученням інтрогре- 
сій стало зміщення акценту з отримання серій 
гомеологічно ідентифікованих інтрогресій у 
геномі пшениці різного обсягу, починаючи з 
хромосоми та закінчуючи невеликими транс­
локаціями, до простого виявлення серед на­
щадків від будь-якої форми віддаленого схре­
щування носіїв ознаки інтересу. Далі викону­
ється аналітична робота з такими нащадками 
для ідентифікації та хромосомної локалізації
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інтрогресованих генів. Очевидно, це поясню­
ється напрацюванням певного набору мето­
дик, як цитологічних [10—12], так і молеку­
лярно-генетичних [ 13—15], які принципово 
спростили роботу з ідентифікації гомеологіч- 
ної належності чужинних інтрогресій та зняли 
питання гомеологічної ідентифікації з перелі­
ку першочергових завдань. Тепер головним ста­
ло завдання отримання інтрогресивних ліній з 
чітко вираженою; цільовою ознакою, яка стій­
ко передається че)рез насіннєві покоління пше­
ничних рослин, п

Aegilops тигіса Воізв (АтЬІуоругут тигісит 
Eig) — однорічний диплоїдний (геном Т) ди­
корослий родич пшениці, ендемік центральної 
Туреччини та Вірменії [16]. Досі цей вид 
практично не був залучений до інтрогресивної 
гібридизації. Лише у 2015 р. з’явилось повідом­
лення про створення чужинно-доданої лінії 6Т 
із застосуванням амфідиплоїда Чайніз Спринг/ 
АтЬІуоругут тигісит, стійкої до листкової іржі, 
і новий ген названо ЬгАттИ [17].

Авротіку, геномно-заміщений амфідипло'щ з 
геномною структурою ААВВТТ, було створено 
майже ЗО років тому [18]. Багаторічними 
спостереженнями встановлено, що Авротіка, 
крім стійкості до борошнистої роси та листкової 
іржі, характеризується високою зимостійкістю 
[19]. Щоб з’ясувати, чи можна цю надзви­
чайно цінну для селекції ознаку долучити до 
фенотипу м’якої пшениці шляхом інтрогресії 
та створити таким чином донор її генетичного 
забезпечення, спочатку слід отримати розмаїття 
інтрогресивних ліній Тгігісит аехімит/АеріІорБ 
тигіса, щоб забезпечити подальшу можливість 
їхнього вивчення щодо зимо-морозостійкості.

Про ознаки стійкості до стресових чинників 
абіотичної природи вже добро відомо, що їх­
ній генетичний контроль практично ніколи не 
буває моногенним, а здійснюється в результаті 
експресії принаймні кількох генів, які утво­
рюють так звані генні мережі [20]. Щоб пе­
ренести у геном кілька ключових генів, що 
утворюють такі мережі, навіть теоретично по­
трібно починати роботу з геномом, який має 
кілька чужинних заміщень. Власне саме для 
отримання множинних заміщень Жировим [21] 
і було запропоновано та розроблено метод змі­
шування хромосом в одному з трьох субгеномів 
гексаплоїдного гібрида від схрещування двох

гексаплоїдів, які відрізняються між собою ли­
ше одним з трьох субгеномів. Необхідність 
створення інтрогресивних ліній з множинни­
ми інтрогресіями можна пояснити можливіс­
тю залучити до геному пшениці гени, що конт­
ролюють кілька корисних ознак у складі геному 
однієї інтрогресивної лінії або одну ознаку, що 
має немоногенне успадкування. І якщо Авротіка 
характеризується підвищеною у порівнянні з 
м’якою пшеницею зимостійкістю, інтерес ви­
кликають не лише гексапло'щні інтрогресивні 
лінії, які наближаються за цим показником до 
Авротіки, а і лінії з 44 хромосомами.

Чи пояснюється видатна зимостійкість Ав­
ротіки генами, що їх несе власне субгеном Т, 
чи має місце взаємодія між генами егілопсу 
та генами, що їх містить тетраплоїдний ком­
понент ААВВ Аврори, який входить до складу 
геному Авротіки, на це питання відповіді по­
ки що немає. І шукати її потрібно через 
створення інтрогресивних ліній, які за зимо- 
морозостійкістю будуть наближатися до Авро­
тіки, істотно перевищуючи за цим показником 
сорти м’якої пшениці.

У даній роботі наведено опис процесу ство­
рення інтрогресивних ліній Аврора/Ле. тигіса 
та їхня характеристика щодо ознак морфології 
рослин та вмісту чужинного хроматину.

Матеріали та методи. Інтрогресивні лінії 
створювали із застосуванням методу «змішу­
вання» хромосом двох чужинних геномів у 
гексаплоїдного гібрида між двома пшеничним 
генотипами, які мають однакові субгеноми 
ААВВ і відрізняються за третім субгеномом 
[21] (рис. 1). Гексаплоїд Авротіка (ААВВТТ) 
є амфідиплоїдом тетраплоїдного компонента 
ААВВ м’якої пшениці сорту Аврора та ди- 
плоїдного виду Ае. тигіса (ТТ геном). Відпо­
відно до методу змішування геномів було от­
римано гібрид Б, між Авророю та Авротікою. 
Гібриди Б, та Р2 вирощували у полі при осін­
ньому посіві та природній яровизації. Колосся 
ізолювали на стадії колосіння до цвітіння. Па­
ростки Б3—Р5 пророщували для визначення 
хромосомних чисел у первинних корінцях за 
методикою [22]. Після яровизації у холодильній 
камері з освітленням при 4 °С протягом 45 днів 
їх було вирощено до стадії дозрівання у світло­
вій кімнаті за оптимальними для всіх стадій 
онтогенезу режимами освітлення та температури.
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Рис. 1. Схема створення ліній Т. аезйхит/Ае. тиііса 
методом «змішування» хромосом третього субгено- 
му у геномі гібрида Б, між сортом м’якої пшениці 
Аврора та геномно-заміщеним амфідиплоїдом Ав- 
ротіка Ф Ф '*

Мейоз вивчали у материнських клітинах 
пилку на стадії метафази 1. Колосся поміщали 
у фіксатор Карнуа на стадії, коли колос зна­
ходився у трубці між другим та третім листка­
ми. Забарвлювали 2%-ним ацетокарміном.

Геномну ДНК виділяли за методикою з бу­
фером на основі ЦТАБ [23]. Дот-блот гібри­
дизацію здійснювали у відповідності до ре­
комендації виробника набору реактивів («Fer­
mentas», Литва). Для проведення дот-блоту на 
мембрані іммобілізують краплини геномної 
ДНК ліній пшениці, які досліджують на наяв­
ність в їхніх геномах генетичного матеріалу 
від Aegilops mutica. Попередньо фрагментовану 
геномну ДНК виду Ае. mutica, помічену біоти­
ном, використано як зонд. Гібридизація відбува­
ється між гомологічними ділянками ДНК Ае. mu­
tica та геномної ДНК ліній пшениці, якщо лі­
нія має інтрогресію в своєму геномі. Крапки 
ДНК, де відбулась гібридизація між ДНК лінії 
та зондом, набувають фіолетового забарвлення.

Крапки, де гібридизації не відбулось, залиша­
ються безбарвними. Отже геном ліній, ДНК 
якихдала безбарвні крапки, не містить чужинної 
ДНК або містить її в кількостях, не достатніх 
для гібридизації із зондом.

Рослини оцінювали візуально за низкою 
ознак морфології, перелік яких з описом гра­
дацій, що відрізняються від характерних для 
сорту Аврора, наведено у результатах. Оцінку 
на стійкість до борошнистої роси виконували 
за 9-бальною шкалою, за якою стійка рослина 
оцінюється балом 9, а рослини з балами 0—6 
вважаються сприйнятливими в різному ступені.

Результати досліджень та їх обговорення. 
Створення інтрогресивних ліній на основі гіб­
рида Авротіка х Аврора залежало від фертиль­
ності рослин покоління Р,: якби вони були са­
мостерильними, потрібно було б бекросувати 
їх Авророю, як це робилося раніше при ство­
ренні інтрогресивних Л ІН ІЙ  — похідних Авро- 
лати (ААВВии) та Аврозису (ААВВЗ^Б511) [21]. 
Проте гібриди ААВВБТ виявилися самофер- 
тильними, як і гібриди між Авродесом (ААВВБЗ) 
та Авророю [24]. Тому бекросування з м’якою 
пшеницею, не застосовували, а використову­
вали насіння лише від самозапилення гібридів 
різних генерацій. Можливо фертильність рос­
лин її, та частини рослин наступних поколінь 
Р2—Р5 пояснюється тим, що хромосоми геномів 
Б  і Т здатні кон’югувати. У рослин Р[ замість 
очікуваної конфігурації асоціації хромосом у 
метафазі мейозу 1 материнських клітин пилку 
(МІ МКП) 1411 + 14і спостерігали збільшення 
кількості бівалентів до 19 при максимальній 
асоціації хромосом.

Від 109 ізольованих колосів рослин її, було 
отримано 515 насінин Р2. Середня фертиль­
ність при визначенні її як кількість зернин на 
колосок була 0,20 з мінімальним значенням 
0 та максимальним 0,74. Розподіл показників 
фертильності не відповідав нЬрмальному і мав 
позитивний ексцес (Е = 1'15 ± 0,072, і = 15,9). 
Мода становила 0,25. Насіння Р2 без визначення 
кількості їхніх хромосом було висіяне восени в 
полі для природної яровизації. З цих 515 насінин 
сходи отримали лише з 219 (42,5 ±2,18%). Рос­
лин Р2, що дали насіння від самозапилення під 
ізоляторами, було 41 (18,7 ± 2,64 % від пророс­
лих насінин). Насіння Р3 було пророщено для 
визначення кількості хромосом у первинних
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корінцях. їхню оцінку вдалось здійснити для 
137 паростків Р3 (табл. 1).

Після яровизації вижило 97 рослин Р3 
(70,8 ± 3,88 %). Насіння Р4 після їхнього само­
запилення отримали від 76 рослин з кількістю 
хромосом від 35 до 46. З паростками, одер­
жаними з насіння Р4 та Р5, працювали за 
такою самою схемою: насіння пророщували, 
кількість хромосом визначали у первинних 
корінцях, паростки яровизували і після ярови­
зації вирощували';у світловій кімнаті для само­
запилення. Від рослин Р4 із задовільною фер­
тильністю брали лише по 10 насінин Р5. Для 
пророщування та визначення кількості хро­
мосом насінини брали лише від тих рослин 
Р4, в яких було виявлено від 40 до 43 хромо­
сом. Рослини саме з такими числами можуть 
продукувати гексаплоїдних (42-хромосомних) 
нащадків, потенційно інтрогресивних. Тому 
розподіл хромосомних чисел серед паростків 
Р5 (табл. 2) вже не презентує загальний розмах 
варіювання за кількістю хромосом серед рос­
лин (Авротіка х Аврора) Р5.

За Жировим [21], при створенні інтрогре­
сивних ліній методом «змішування» хромосом 
третього субгеному у гібриді ААВВБХ, де 
X — геном егілопсу, в отриманих лініях цілі 
хромосоми егілопсу можуть заміщувати хро­
мосоми пшеничного субгеному О або додава­
тися до повного геному пшениці. Це відбува­
ється за таким механізмом: теоретично в МІ 
мейозу МКП рослин Р, з геномом ААВВЦХ 
має бути 14 бівалентів і 14 унівалентів, якщо 
хромосоми геному Ц не кон’югують з гомеоло- 
гічними хромосомами егілопсу. В анафазі для 
будь-якого унівалента існують три можливості: 
залишитися в цитоплазмі (за даними літерату­
ри [25] імовірність — 0,5), відійти до одного 
полюсу веретена поділу (імовірність складає 
0,25) або відійти до іншого полюсу (0,25). В 
двох останніх випадках унівалент бере участь 
у створенні гамет, проте різних. Оптимальна 
умова формування гексаплоїдної зиготи — 
об’єднання 21-хромосомних гамет, але це до­
сить малоймовірна подія, яка кількісно ха­
рактеризується першим членом при розкритті 

е ф  Ф
9

Таблиця 1. Самофертильність та розподіл кількості хромосом у паростках Р3—Р4 
від схрещування Авротіка х Аврора

Фертильність Кількість паростків з певною кількістю хромосом
Покоління

мін. макс. 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46

Рз 1,5 18 2 2 7 4 5 17 12 31 24 17 8 6 1 1

р4 8,5 49,5 — — 1 — 8 12 10 44 92 36 28 8 3 —

Примітка. Фертильність визначено тут як кількість насінин, отриманих з обмолочених колосів для кожної 
рослини вказаного покоління.

Таблиця 2. Характеристика паростків Б5 за кількістю хромосом

Кількість
хромосом

Рослини з певними хромосомними числами та особливостями каріотипу, шт.

Без
особливостей

1
супутник

4
супутники

1
телоцентрик

2
телоцентрики

Всього
рослин

40 39 1 3 43
41 69 1 2 72
42 42 1 11 2 56
43 7 2 9
44 1 1 2
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біному (0,25 + 0,75)7, тобто 0,0000610352. Са­
ме тому гібриди покоління Р[ з різними треті­
ми субгеномами характеризуються, як прави­
ло, самостерильністю [18].

В МІ мейозу МКП гібрида ААВЕЮТ спос­
терігали збільшення кількості бівалентів порів­
няно з очікуваною 14, отже мейоз був більш 
упорядкованим та відбувалося формуванні на­
сіння від самозапилення рослин Р,. Коли 
створювали чужинно-заміщені лінії — похідні 
Авродесу (ААВВ88) [24], збільшення в метафазі 
1 мейозу МКП рослин покоління кількості 
бівалентів проти 14 можна було пояснити на­
явністю у гібриді р, ААВВОБ геному Б, який 
пригнічує дію гена РИ1, інгібітора кон’югації 
гомеологічних хромосом пшениці [26, 27] і, 
отже, сприяє кон’югації гомеологічних хромо­
сом. Про геном Т відомо, що при схрещуванні 
Aegilops тШіса з видами, що несуть геном О, у 
гібридах Р[ хромосоми геному Т кон’югують з 
хромосомами геному О майже регулярно [28, 
29]. Саме цим слід пояснювати збільшення 
кількості бівалентів до 19 проти очікуваних 14 
у гібридах між Авророю та Авротікою. Муль- 
тивалентів у МКП таких гібридів не спостері­
гали, отже нема підстав вважати, що геном Т 
сприяє кон’югації негомолсйтчних хромосом. 
Можливо, що саме кон’югйцєкЛромосом Т 
та О в гібридах И, та Р2 від схрещування Ав­
рора і Авротіка пояснюється відносно висока 
самофертильність гібридних рослин і значна 
кількість 42-хромосомних паростків у поко­
ліннях Р3 та Р4 порівняно з кількістю таких 
нащадків, що спостерігалась при створенні ін- 
трогресивних ліній з хромосомами від Ае. я/ш- 
гопетіа, Ае. $реІІоі(1е$, Ае. итЬеІІиШа //8].

Для створення гексаплоїдних інтрогресив- 
них ліній становлять інтерес лише рослини з 
такою кількістю хромосом, від яких у перспек­
тиві можна отримати 42-хромосомні еуплоїдні 
рослини. Тому визначення кількості хромосом 
у гібридах було важливим етапом отримання 
ліній. Розподіл кількостей хромосом у росли­
нах Р3, що визначали у первинних корінцях 
паростків, був від 33 до 46 хромосом (табл. 1), 
хоча не всі рослини, що з них виросли, були 
життєздатними та фертильними: у рослинах 
К, — від 37 до 45 хромосом, у Р5 — від 40 до 
44 хромосом з неухильним збільшенням кіль­
кості паростків, для яких встановлювали хро­
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мосомні числа. Від рослин Р,—Р3 брали для 
проростання всі утворені рослинами насіни­
ни, щоб не втратити потенційного розмаїття 
чужинних включень, за якими розрізнялися 
нащадки, починаючи з насіння Р2 гібридних 
рослин Р,. Починаючи з покоління Р4, для 
яровизації та вирощування добирали паростки 
з кількістю хромосом, не меншою 40, най­
більш перспективних для створення гекса­
плоїдних ліній. Рослина, що має 40 хромосом, 
може бути подвійним моносоміком, який є 
потенційним засновником двох різних чу- 
жинно-заміщених ліній, якщо така рослина 
буде життєздатною та самофертильною.

Загалом розмах варіювання за кількістю 
хромосом у поколінні Р5 був 40—44 хромосо­
ми, сім рослин серед них були такими, що да­
ли тільки 42-хромосомних нащадків. Рослини 
з кількістю хромосом більше 42 залишали для 
подальшого самозапилення як цінне джерело 
множинних чужинних заміщень.

Процес формування гібридних геномів не 
обмежується лише комбінуванням хромосом 
двох різних геномів. Він може супроводжува­
тися також міжхромосомними та внутрішньо- 
хромосомними перебудовами. Це припущення 
частково засвідчується вже простим спостере­
женням метафазних пластинок: зустрічаються 
паростки, хромосомний набір яких включає 
телоцентрики, дицентричні та демінутивні хро­
мосоми, зміну кількості супутникових хромо­
сом проти очікуваної на підставі каріотипів 
Аврори та Авротіки (рис. 2).

Під час створення інтрогресивних ліній 7/7- 
Исшп aestivum/Aegilops тШіса, крім контролю 
кількості хромосом, важливо перевірити наяв­
ність чужинного генетичного матеріалу у ге­
номах цих рослин. Першим доказом наявності 
чужинного генетичного матеріалу у складі ге­
ному лінії інтрогресивного походження можуть 
бути результати оцінки лінійЬа ознаками мор­
фології сформованої рослини.

Порівняльне вивчення сорту Аврора та ге- 
номно-заміщеного амфідиплоїда Авротіка по­
казало, що вони відрізняються за кількома 
ознаками морфології колосу та вегетативної 
частини рослини, а також за стійкістю до бо­
рошнистої роси та зимостійкістю. Різним про­
явам ознаки (градаціям) були привласнені для 
зручності опису ліній номери, причому града­
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ція «1» за будь-якою ознакою характеризувала 
сорт Аврора, градація «2» — Авротіку. Серед 
ліній було виявлено інші градації, яких не було 
в жодного з компонентів схрещування при 
створенні гібридів Г, (табл. 3).

Оцінку рослин за ознаками морфології 
виконували у всіх поколіннях, що розщеплю­
вались, починаючи з Р2. Було задіяно ті озна­
ки морфології колосу та вегетативної частини, 
за якими відрізняються компоненти схрещу­
вання, Аврора та Авротіка. За такими ознака­
ми серед розмаїття гібридних нащадків було 
зареєстровано від двох до шести градацій. 
Градаціям було привласнено порядкові но­
мери, які використовували для опису рослин, 
(табл. 3):

• опушення вегетативної частини рослини: 
без опушення (1), опушені вушка (2), опушені 
вушка та край основи листка (3), опушені 
вушка, край основи листка та край листкової 
піхви (4), опушені вушка, край основи листка 
та листкова пластинка (5), опушені вушка та 
край основи листка, край листкової піхви та 
листкова пластинка (6);

• остистість: колос безостий (1), остистий 
(2), напівостистий (3), остеподібні відростки 
(4), розвинена ость на апікальному колоску 
безостого колосу (5);

• форма та щільність колосу: веретоновидний 
(1), спельтоїдний (2);

• воскова осуга: вся рослина покрита воско­
вою осугою (1), вся рослина позбавлена воско­
вої осуги (2), вегетативна частина з восковою 
осугою, колос без воскової осуги (3);

• колір зрілого колосу: червоний (1), світло-ко­
ричневий (2), темно-коричневий (3), чорний (4);

• опушення луски: відсутнє (1), густе рівно­
мірне (2), густе нерівномірне, коли на найбільш 
опуклій частини опушення більш слабке геть до 
відсутності трихом (3), зріджене рівномірне (4), 
зріджене нерівномірне (5), щетинисте рівно­
мірне (6), щетинисте нерівномірне (7), трихо- 
ми лише на кілю та центральній жилці луски;

• форма плеча: пряме (1), вузьке (2), скоше­
не (3), виїмчасте (4), відсутнє (5);

• форма луски: овальна (1), видовжена (2);
• удавленість у основі луски: у наявності 

(1), відсутня (2), стан проміжний, важкий для 
визначення (3);

Рис. 2. Метафазні пластинки у клітинах корінців 
паростків покоління Р4: а — каріотип Аврори, 
42 хромосоми, з них дві зі супутниками; б  — 42 
хромосоми, 3 супутникові, одна з яких телоцентрич- 
на; в — 42 хромосоми, дві з яких нетипово малень­
кі (демінутивні?), дицентрик, три супутникові, дві з 
яких не схожі на супутникові хромосоми каріотипу 
Аврори; г — 42 хромосоми, серед них один тело- 
центрик, три дицентрики; д — 40 хромосом, з них 
два дицентрики, чотири супутникові; е — 44 хромо­
соми, один телоцентрик, чотири дицентрики, три 
супутникові

• л ам к ість  колосового  стриж ня: н елам кий  
(1), л ам к и й  (2);

• ж орстк ість  луски: м ’я к а  (1), ж орстка (2), 
дуж е ж о р стка  (3);

• р івн ом ірн ість  заб ар вл ен н я  луски: н ер ів н о ­
м ірн е, коли  на н ай більш  опуклій  части н и  луски  
п ігм ен тац ія  п ослаблю ється  (1), п ігм ен т н а  лусці 
р озп од ілен и й  р івн о м ір н о  (2);

• колір  стебла під колосом : со л о м ’ян о - 
ж овти й  (1), ф іолетовий  (2);

• колір  зерн івки : ч ервон и й  (1), тем н о -ч ер в о ­
ний  (2), зеленуватий  (3), зелени й  (4);

• стій к ість  до б орош н и сто ї роси: р о сли н а 
сп р и й н ятл и в а  (1), р осли н а стій ка (2).
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Таблиця 3. Характеристика рослин (Авротіка х А врора) Г, за  ознаками

Рослини Кількість
хромосом

О
пу

ш
ен

ня
 з

ел
е­

но
ї р

ос
ли

ни

Ос
ти

ст
іс

ть

Ф
ор

ма
 т

а 
щ

іл
ь­

ні
ст

ь 
ко

ло
су

Во
ск

ов
а 

ос
уг

а

Ко
лі

р 
ст

иг
ло

го
 

ко
ло

сур2 Р3 Р4 р4 Р5

Аврора 1 1 і 1 1

Авротіка 2 2 2 2 2

18 3.1 1.7* 42 41-42 3 1 1 1 1
50 5.2 8 .1* 42 41-42 3 1 2 2 *  т

8.2 41 41 4 1 1 2 2
8.3* 41 40-41 3 1 2 2 1
8.7 42 42 4 1 1 2 1

57 10.4 13.4* 41 - 1 1 1 1 1
66 11.2 14.3 41 42 2 1 2 1 4

14.4* 43 41-42 1 1 1 1 1
65 12.1 15.2* 42 42 1 1 1 1 1

15.3 41 40-41 1 1 1 1 1
12.4 16.1 41 41-42 1 1 1 1 2

16.5 40 41 1 1 1 1 1
12.6 17.9 41 41-42 1 1 1 1 1

67 13.3 21.3 41 41-42 6 4 1 2 1
21.4 42 41-43 6 4 1 2 1
21.5* 41 41-42 2 2 1 2 1

13.5 23.1 41 40-42 2 4 1 2 1
23.2* 42 40-42 2 3 1 2 1

13.6 24.1* 41 41-42 6 4 1 2 1
24.2 42 42 3 1 1 2 1
24.3* 43 41-42 4 4 1 3 1
24.4 41 42 3 4 1 3 1
24.5* 41 40-41 2 3 1 2 1

13.8 26.1* 41 41-42 3 1 1 3 1
26.2* 41 41-42 3 1 1 3 1

13.10 29.1* 42 42 4 5 1 3 1
29.3 42 42 2 4 1 3 1
29.5* 42 40-42 2 1 1 3 1
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1 1 1 1 1 1 1 1 1 2 0,6
1 4 2 2 1 2 2 1 3 2 0,8
1 4 2 2 1 2 2 2 3 2 0,9
1 4 2 2 1 3 2 1 3 2 0,6
1 2 2 2 1 2 1 1 3 2 0,2
1 1 1 1 1 1 1 2 1 2 0,6
2 1 1 2 1 1 2 1 1 2 од
8 1 1 1 1 1 1 1 1 2 0,7
1 4 1 2 1 2 2 1 1 2 0,7
1 4 1 2 1 2 2 1 1 2 0,5
1 4 1 2 1 1 2 1 1 2 0,6
1 4 1 2 1 1 2 1 1 2 0,4
1 4 1 2 1 1 2 1 1 2 0,7
1 4 1 2 1 2 2 1 3 2 0,9
1 4 1 2 1 2 2 1 3 2 1,2
1 4 1 1 1 2 2 1 3 2 1,2
1 4 1 2 1 2 2 1 2 2 1,2
1 4 1 1 1 2 2 1 1 2 1,3
1 1 1 1 1 1 1 1 3 2 1
1 1 1 3 1 2 3 1 1 2 1,2
1 2 1 1 1 1 1 1 4 2 1,4
1 1 1 1 1 1 1 1 1 2 1,3
1 1 1 1 1 3 1 1 1 2 1,2
] 1 1 1 1 1 1 1 1,3 2 0,4
I 1 1 1 1 1 1 1 1,3 2 1,1
1 2 1 2 1 2 1 1 1,3 2 0,4
1 2 1 2 1 1 1 1 1,3 2 0,6
1 1 1 1 1 1 1 1 1 2 1,1
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У табл. З наведено результати оцінки рос­
лин Р4, приклади морфотипів наведено на 
рис. 3. Оскільки саме з цього покоління для 
самозапилення відбирали лише рослини, на­
щадки яких протягом одного-двох поколінь 
досягнуть кількості хромосом 42, рослинам 
цього покоління привласнили номери та дали 
морфологічний опис. З табл. З видно, що все 
розмаїття рослин, які в перспективі є джере­
лом цитологічно стабільних 42-хромосомних 
ліній, походить всього лише з 9 рослин Р2 з 
ініціальної кількості 41 рослина Р2, що пере­
зимували у полі та дали насіння Р3. Серед них 
рослини № 58 та 59 оцінювались за стійкістю 
до борошнистої роси балом 7, решта — балом 
9. Саме тому у табл. З всі лінії оцінюються 
градацією 2 як такою, що притаманна Авро- 
тіці, а не Аврорі. Спеціального добору стійких 
рослин не здійснювали, хоча можна вказа­
ти, що серед 98 рослин із загальної кількості 
219 таких, що перезимували та досягли стадії 
колосіння, на якій визначали стійкість, ба­
лом 7—9 було оцінено 88 рослин, решта — ба­
лом 6—5 (сприйнятливі). Від сприйнятливих 
рослин не було отримано нащадків Р3 або 
через самостерильність таких рослин, або че­
рез знижену життєздатність паростків, якщо 
насіння Р3 все ж було отримано.

З табл. З видно, що серед наявного розмаїття 
рослин Р4 не було таких, які хоча б за двома 
ознаками не відрізнялись від Аврори. Серед 
ознак, за якими більшість ліній була схожа не 
з Авророю, а з Авротікою, виявлено опушення 
зеленої рослини, відсутність воскової осуги на 
колосі та вегетативних частинах рослини, фор­
ма луски та пов’язана з нею форма плеча, 
відсутність удавленості в нижній частині луски 
та пов’язане з цим рівномірне забарвлення 
луски, без більш світлої найбільш опуклої її 
частини, колір зрілої зернівки. За такими оз­
наками, як форма та щільність колосу та жорст­
кість колоскової луски, частки ліній, подібні чи 
до Аврори, чи до Авротіки, приблизно одна­
кові. За кольором соломини під колосом пе­
реважна більшість ліній були схожі з Авророю. 
Очевидно, частота нащадків її4 з певними оз­
наками Авротіки прямо залежить від кількості 
нащадків її3—її4, які пішли від конкретної рос­
лини її2. Так, від рослин її2 № 18 та 57 утво­
рилось по одному нащадку Р4, а від рослин
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Аврора Авротіка 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Рис. 3. Зріле колосся Аврори, Авротіки та деяких ліній (1—11)

№ 58 та 67— відповідно 27 та 15 нащадків. Зви­
чайно ознаки, притаманні останнім рослинам 
Р2, будуть розповсюджені серед рослин р, та 
наступних поколінь інтрогресивних ліній.

Лінії за ознаками ламкість колоскового 
стрижня, опушення луски, забарвлення зрілої 
луски та зернівки демонстрували градації, не 
властиві жодній з батьківських форм. Так, ні 
Аврора, ні Авротіка не мають опушення на лус­
ках чи темно забарвлених лусок, чи зеленого 
кольору насінини, а серед ліній такі з’явились. 
Диплоїдний егілопс, донор геному Т Авротіки, 
також має світлі луски і насіння, не забарвлені 
у зелений колір. Щодо ламкості колоскового 
стрижня Авротіка не була ламкою у перші 
генерації після свого створення. Після певної 
кількості генерацій зрілий колос амфідиплої- 
да став відламуватися від соломини при лег­
кому натисканні, тобто з’явилась ламкість в 
одній точці, характерна для деяких дикорос­
лих родичів пшениці. Пізніше дедалі частіше 
почав реєструватися факт розсипання колосу 
Авротіки на окремі колоски при його дозрі­
ванні, тому у табл. З Авротіка за цієї ознакою 
має подвійну характеристику.

Результати оцінки ліній, наведені у табл. З, 
дають змогу припустити, що вони є носіями 
частки генетичного матеріалу егілопсу, чим і 
пояснюється наявність у описаних ліній гра­

дацій ознак, не властивих сорту м’якої пшени­
ці Аврора. Для первинної швидкої оцінки рос­
лин покоління Р4ща наявність в їхньому геномі 
генетичного матеріалу Aegilops тШіса тотальну 
ДНК, виділену з окремих рослин Р4, було ви­
користано для дот-блот гібридизації.

Метод дот-блот ґрунтується на гібридизації 
гомологічних послідовностей ДНК, використо­
вується для аналізу геномів [ЗО] і може бути 
корисним для виявлення інтрогресій в геномі 
[31, 32]. На рис. 4 представлені результати дот- 
блоту. Крапки в крайньому лівому стовпчику 
представляють ДНК Аврори та Авротіки. Ав­
рора, як видно на рис. 4, не має сигналу гібри­
дизації (відсутній фіолетовий колір), оскільки 
у Аврори відсутній генетичний матеріал від Ае. 
тШіса (негативний контроль). Авротіка має 
геном Т від Ае. тШіса, і для неї у наявності 
сигнал гібридизації (позитивний контроль).

Інші крапки на рис. 4 показують місця на 
мембрані, де була нанесена ДНК рослин Р4 
(знизу підписано номер лінії). Майже всюди 
в наявності сигнал гібридизації (фіолетове за­
барвлення). Не дали позитивного сигналу ДНК 
лише лінії 1.3, 8.1, 30.1 та 80.2. З них за мор­
фологією було оцінено лише лінію 8.1, і вона 
відрізнялась від Аврори за кількома ознаками. 
Отже, майже всі рослини покоління Р4 містять у 
своєму геномі інтрогресії, що походять з геному
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Рис. 4. Дот-блот з Д Н К  гібридних рослин покоління 
Р4 від схрещування Аврора і Авротіка з використан­
ням як зонда геномної Д Н К  Аеаіоря пцНіса

Т Aegilops тШіса. Це скоріш за все пояснюєть­
ся дуже вузьким горлечком, крізь яке пройшли 
нащадки від схрещування Авротіка х Аврора: із 
загальної кількості утворених під ізоляторами 
насінин Р2 нащадків Р4з інтрогресіями виділено 
лише 9 з 515.

Висновки. Отримано гексаплоїдні лінії Р4— 
Р5 пшеничного типу від схрещування озимого 
сорту м’якої пшениці Аврора з геномно-за- 
міщеним амфідиплоїдом Авротіка, геном якого 
містить тетраплоїдний компонент ААВВ сорту 
Аврора та геном ТТ диплоїдного родича пше­
ниці Aegilops тШіса. Лінії беруть початок від 
дев’яти самофертильних рослин Р2 та є стій­
кими до борошнистої роси. За ознаками мор­
фології колосу та вегетативної частини рослин 
кожна з них відрізняється від сорту Аврора 
та за деякими з них демонструє подібність до 
амфідиплоїда Авротіка або виявляє градації 
ознак, які не були властивими жодному з ком­
понентів схрещування. За даними дот-блот гіб­
ридизації із перевірених 108 рослин різних лі­

ній лише чотири не дали позитивного сигналу 
на наявність чужинної ДНК у геномі.

INTROGRESSIONS FROM AEGILOPS MUTICA 
INTO THE COM M ON WHEAT GENOM E

T.S. Iefimenko, M.Z. Antonyuk,
КЗ1. Martynenko, A.G. Navalihina, T.K. Temovska

National University of «Kyiv-Mohyla Academy», Kyiv 
E-mail: tern@ukma.kiev.ua

Introgression of genetic material from wild relatives to 
the genome of common wheat is relevant because it is 
a natural and inexhaustible source for the enrichment 
of the wheat gene pool with genes improving its 
adaptive potential. Hexaploid Fs lines of wheat type 
were developed by crossing common wheat Aurora 
(AABBDD) to genome substitution amphidiploid Auro- 
tica (AABBTT), which carries diploid genome TT 
from wheat relative Aegilops mutica instead of common 
wheat DD subgenome. F ,—F3 hybrids revealed limited 
self-fertility, which increased significantly in some 
plants of F4—F5 generations. During introgressive li­
nes development cytological control of chromosome 
number was conducted for all generations, and observed 
chromosome numbers which varied from 33 to 46, and 
stabilized for most progenies at 42 chromosomes in F4 
generation by selection of 40—44 chromosome plants in 
each generation. Introgression F4 lines originated from 
nine self-fertile plants o f F2 generation; these lines differ 
from Aurora for some morphological traits, and carry 
alien DNA in their genomes, which was demonstrated 
by dot-blot hybridization with Aegilops mutica genome 
DNA as probe.

ВОВЛЕЧЕНИЕ ИНТРОЕРЕССИЙ ОТ AEGILOPS 
MUTICA В ГЕНОМ МЯГКОЙ ПШ ЕНИЦЫ

Т.С. Ефименко, М.З. Антонюк,
В.С. Мартыненко, А.Г. Навалихина, Т.К. Терновская

Интрогрессия генетического материала от дикорас­
тущих сородичей в геном мягкой пшеницы оста­
ется актуальной, так как является естественным 
неиссякаемым источником обогащения генофонда 
пшеницы генами, которые улучшают ее адаптив­
ный потенциал. Гексаплоидные ілинии F5 пшенич­
ного типа созданы методом гибридизации между 
мягкой пшеницей Аврора (AABBDD) и геномно- 
замещенным амфидиплоидом Авротика (ААВВТТ), 
который включает в состав своего гексаплоидного 
генома диплоидний геном ТТ сородича пшеницы 
Aegilops mutica вместо субгенома DD мягкой пше­
ницы Гибриды F,—F3 выявили ограниченную само­
фертильность, существенно возросшую для некото­
рых производных в F4— F5. Во всех генерациях соз­
дание линий сопровождалось цитологическим конт­
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ролем количества хромосом, которое колебалось в 
целом по генерациям от 33 до 46 и стабилизирова­
лось для большинства потомков на 42 хромосомах 
в F4 при условии отбора в каждой генерации расте­
ний с числом хромосом 40—44. Интрогрессивные 
линии F4 берут начало от девяти самофертильных 
растений F2, отличаются от Авроры некоторыми 
признаками морфологии растений и демонстрируют 
наличие в геноме чужеродной Д Н К  по результатам 
дот-блот гибридизации с геномной Д Н К  Aegilops 
mutica в качестве зрнда.
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