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МІНЛИВІСТЬ СПЕКТРІВ CDDP МАРКЕРІВ MYC ТА MYB 
У ІНТРОГРЕСИВНИХ ЛІНІЙ ПШЕНИЦІ

Забарвлення вегетативних та генератив­
них органів у злакових рослин забезпечується 
антоціанінами -  водорозчинними пігментами, 
що можуть давати червоний, фіолетовий, синій 
або помаранчевий колір [1, 2]. Гени, які конт­
ролюють розвиток забарвлення різних органів 
рослини, є транскрипційними факторами, що 
регулюють експресію структурних генів біоси­
нтезу антоціанінів. Регуляція експресії генів 
біосинтезу антоціанінів у всіх видів рослин є 
консервативною, її здійснює комплекс MBW, 
який складається із транскрипційних факторів 
класів MYB та bHLH і каркасного білка 
WD40 [3]. У пшениці гени, які контролюють 
забарвлення перикарпа (ген R) та колеоптіле 
(ген Rc), є транскрипційними факторами із ро­
дини MYB [1, 4]. Також припускають, що гени, 
відповідальні за забарвлення інших частин рос­
лини -  листка (Plb-1), листкової піхви (Pls-1), 
стебла (Pc-1), колеоптіле (Rc-1), перикарпу (Pp- 
1), лігули (Ra-1) та пиляків (Pan-1) -  кодують 
R2R3-MYB транскрипційні фактори, а ген, що 
відповідає за забарвлення перикарпу Pp3, -  
bHLH (MYC) транскрипційний фактор [5]. Ге­
ни, які регулюють забарвлення луски (Bg та 
Rg), також є транскрипційними факторами, які 
регулюють експресію структурних генів біоси­
нтезу антоціанінів, утім їхня молекулярна при­
рода досі є невідомою [6].

Опушення луски у пшениці зумовлюється 
наявністю на ній трихом. Трихоми є видовже­
ними епідермальними клітинами, їхню дифере­
нціацію регулюють комплекси транскрипцій­
них факторів MBW. У Arabidopsis thaliana 
утворення трихом контролює MBW комплекс, 
що складається із транскрипційних факторів 
GL1 (MYB), GL3/EGL3 (MYC) та WD40 карка­
сного білка TTG1. Комплекс активує експресію 
генів GL2 (HD-ZIP транскрипційний фактор) та 
TRY. Продукт першого гена стимулює утворен­
ня трихоми, в той час як продукт другого є R3- 
MYB транскрипційним фактором, який мігрує у 
сусідні клітини, де зв’язується із

(GL3/EGL3)/TTG1 і утворює репресорний неак­
тивний комплекс, що не дозволяє сусіднім клі­
тинам ставати трихомами. Крім TRY, є й інші 
R3-MYB транскрипційні фактори, які негатив­
но регулюють розвиток трихом у різних части­
нах рослини. Так, TRY експресується у лист­
ках, CPC -  у коренях, TCL1 -  у суцвітті [7-9]. 
Регуляція розвитку трихом, імовірно, також є 
консервативною, оскільки в інших видів рослин 
(томата, рису та бавовнику) було знайдено тра­
нскрипційні фактори родини MYB, задіяні у 
цьому процесі [10-13]. У пшениці ген Hg1 
(hairy glume), що контролює наявність трихом 
на лусці, локалізований на хромосомі 1AS і є 
зчепленим із геном, що регулює забарвлення 
луски Bg [14]. Оскільки гени транскрипційних 
факторів MYB та MYC, задіяних в регуляції 
розвитку трихом та забарвлення, у геномах 
рослин розташовані кластерами, то, імовірно, 
що гени Hg1 та Bg кодують транскрипційні 
фактори, які належать до родини MYB або 
MYC [15, 16].

Деякі інтрогресивні лінії пшениці мають 
темне забарвлення зрілого кольору та опушену 
луску. Оскільки батьківські форми інтрогресив- 
них ліній мають світлий неопушений колос, то 
причиною появи контрастних ознак у інтрогре- 
сивних ліній-похідних можуть бути перебудови 
у генах, що регулюють біосинтез антоціанінів та 
розвиток трихом. Імовірно, що ці гени кодують 
транскрипційні фактори родин MYB та MYC.

Матеріали і методи
У роботі було використано такий рослин­

ний матеріал: озима м’яка пшениця T. aestivum 
(2n=6x=42, AABBDD) сорт Аврора, геномно- 
заміщені амфідиплоїди Аврозис (2n=6x=42, 
AABBSshSsh), Авролата (2n=6x=42, AABBUU), 
Авротіка (2n=6x=42, AABBTT), у яких 
об’єднані тетраплоїдний компонент м’якої пше­
ниці (AABB) та геноми диплоїдних видів егіло- 
псів (відповідно, Ae. sharonensis, Ae. umbellulata 
та Ae. mutica) [20]. Інтрогресивні лінії отримані
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від схрещувань Аврозису та Аврори: res 133-1 
res 122-2, Авролати та Аврори: res 191, res 193, 
res 201 та F04 1352 lata, Авротіки та Аврори: 
Tica 32.5/7, Tica 44.4/3, Tica 8.2/1, Tica 40.2/1, 
Tica 30.2/7, Tica 42.4/8 та Tica 14.4/1.

Лінії Аврозису та Авролати відрізняються 
від батьківських форм наявністю опушення лус­
ки та темним забарвленням зрілого колоса. Ав­
рора має світлий колос, амфідиплоїди Аврозис 
та Авролата -  світло-кавовий, луска у них не- 
опушена. Лінії-похідні мають різні градації те­
много забарвлення колоса від кавового до чор­
ного, луска є опушеною (табл. 1).

Із семи досліджених ліній-похідних Авро­
тіки п’ять розщеплюються за ознаками колір та 
опушення луски. Відповідно до розщеплення, ці 
лінії було розділено на сублінії, яким було при­

своєно код. Оцінка ознак морфології колоса у 
наступному поколінні субліній показала, що 
розщеплення за ознаками колір та опушення 
продовжується, сублінії не є стабільними 
(табл. 2). Так, деякі темні опушені сублінії Ав­
ротіки продовжують вищеплювати світлі не- 
опушені рослини (Тіса 8.2/1 (Н34), Тіса 30.2/7 
(Н31, Н32), Тіса 14.4/1 (Н30)), а світлі неопуше- 
ні сублінії -  темні та опушені рослини (Тіса 
14.4/1 (Н9, Н28)). Всі рослини сублінії Тіса 
40.2/1 (Н33) у наступному поколінні із темних 
стали світлими.

У роботі досліджували також лінії, що 
мали світлий колір колоса та не мали опушення, 
-  Тіса 32.5/7 та Тіса 44.4/3. За участю цих ліній 
було створено F2, де спостерігали розщеплення 
за кольором -  появу світло-кавових рослин.

Таблиця 1. Ознаки морфології колоса Аврори, Аврозису, Авролати та їхніх ліній-похідних
Ознаки морфології колоса

Колір зрілого колоса Опушення луски
Аврора солом’яний -
Аврозис світло-кавовий -
Авролата світло-кавовий -
Res 133-1 чорний +
Res 122-2 чорний +
Res 201 кавовий +
Res 191 світло-кавовий +
Res 193 кавовий +
F04 1352 lata світло-кавовий +

Таблиця 2. Лінії-похідні Авротіки, що розщеплюються за ознаками морфології колоса

Назва лінії Код сублі- Ознаки морфології колоса
нії Колір зрілого колоса Опушення луски*

Tica 8.2/1 H27 світлий 1
Н34 світлий, світло-кавовий, чорний 1, 4, 5

Tica 40.2/1 H26 світлий 1
H33 світлий 5
H25 світлий 1

Tica 30.2/7 H31 світлий, кавовий, чорний 1, 4
H32 світлий, кавовий 1, 2, 7

Tica 42.4/8 H20 світлий 1
H29 чорний 1
H9 світлий, світло-кавовий 1, 2

Tica 14.4/1 H30 кавовий 1, 2
H7 світлий 1
H28 світло-кавовий, чорний 2

Примітки: *градації опушення луски: 1 -  опушення немає, 2 -  суцільне густе опушення, 4 -  суцільне рі­
дке опушення, 5 -  рідке опушення зі щічкою, 7 -  щетинчате опушення зі щічкою.
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Геномну ДНК виділяли методом із вико­
ристанням ЦТАБ [17]. Мінливість генів родин 
MYB та MYC досліджували за допомогою ме­
тоду маркерів CDDP (Conserved Domain DNA 
Polymorphism) [18]. Використовували праймери, 
комплементарні консервативним регіонам генів 
T. aestivum MYB (TaC1, GenBank AB983542) та 
MYC (Mycl, GenBank KJ747954). Консервативні 
ділянки цих генів шукали у базі даних NCBI 
CDD [19]. Праймери створювали за допомогою 
сервісу PrimerBLAST [21]. Послідовність прай­
мера до консервативного регіону генів родини 
MYB: ATGTTGCCCCGCTTGATGTT. Послідо­
вність праймера до консервативного регіону 
генів родини MYC:
AGGGTTCTGACGTGGAAGGA. Продукти ам­
пліфікації розділяли у 1,5 % агарозному гелі на 
натрій боратному буфері. Візуалізацію продук­
тів проводили за допомогою бромистого етидію
[17]

Результати та обговорення
У спектрах MYC CDDP інтрогресивних 

ліній-похідних Аврозису res 133-1 та res 122-2 
з’являється новий мажорний компонент 12a, 
властивий усім рослинам цих ліній (рис. 1 а). У 
цих же ліній у спектрах MYB CDDP є новий 
мінорний компонент 11b (рис. 1 б). Лінії res 133­
1 та res 122-2 мають ознаки не властиві батьків­

ським формам, -  чорне забарвлення колоса та 
наявність опушення на лусках (табл. 2). Можна 
припустити, що перебудови у генах транскрип­
ційних факторів MYC та MYB, що спричинили 
появу нових компонентів у спектрах, пов’язані 
із наявністю цих ознак.

У лінії Тіса 32.5/7 важка фракція спектра 
МУС CDDP має компоненти 0а, 0с, 0d та 0Ьа, 
яких немає у спектрах батьківських форм. Крім 
того, у цієї лінії було помічено появу нового 
компонента 6е, не властивого Аврорі та Авроті- 
ці (рис. 2). Лінія не відрізняється від батьківсь­
ких форм за ознаками опушення та колір коло­
су, проте у F2 від схрещування Тіса 32.5/7 та 
Тіса 44.4/3 з’являються рослини із світло- 
кавовим кольором колосу. Таким чином, поява 
нових компонентів у спектрі Тіса 32.5/7 може 
свідчити про перебудови у генах МУС, які при­
звели до зміни кольору колоса у F2.

Крім описаного триплету у деяких ліній, 
що мають розщеплення за фенотипом, у важкій 
фракції спектра були наявні компоненти 0-0d 
(рис. 3). Компоненти цієї фракції траплялися 
раніше у деяких ліній-похідних Аврозису, Ав- 
ролати та Авротіки, проте, у них вони були мі­
норними. Із досліджених субліній компонентів 
цієї фракції спектра не мають Тіса 30.2/7 (Н25, 
Н31), Тіса 40.2/1 (Н33), Тіса 42.4/8 (Н20, Н29) та 
Тіса 14.4/1 (Н7, Н28).

Рис. 1 а) поява нового компоненту 12а у спектрі MYC CDDP у ліній-похідних Аврозису res 133-1 та 
res 122-2; б) поява нового компоненту 11b у спектрі MYB CDDP у лінії-похідної Аврозису res 122-2. Стрілками 
вказано нові компоненти.
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До компонентів важкої фракції у спектрі 
МУС CDDP належать також амплікони 2, 3 та 
3а. Із цих ампліконів компонент 3а є новим, він 
наявний у всіх ліній, що розщеплюються за 
ознаками морфології колоса, крім Тіса 42.4/8 
(Н20). Наявність триплету мажорних компонен­
тів 0е-1-1а майже завжди пов’язана із наявністю

триплету компонентів 2-3-3а. Описаний секстет 
компонентів наявний у субліній Тіса 30.2/7 
(Н32), Тіса 40.2/1 (Н26, Н33), Тіса 14.4/1 (Н7, 
Н28, Н30), Тіса 42.4/8 (Н29). Сублінія Тіса 
30.2/7 (Н32), крім цих трьох компонентів, має 
також амплікон 3Ь, який не зтрапляється у ін­
ших ліній.
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Рис. 2. Спектр МУС СББР Аврори, Авротіки та чотирьох рослин лінії Тіса 32.5/7. Стрілкою помічено 
новий компонент 6z. Компоненти важкої фракції мають нумерацію 0a-0e.

Рис. 3. Зміни у спектрах МУС CDDP у чотирьох субліній лінії Тіса 14.4/1. Мажорний триплет компонен­
тів 0е-1-1а виділено прямокутником.
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В однієї рослини сублінії Тіса 14.4/1 (Н7) 
наявний новий мажорний компонент 14z і від­
сутній батьківський компонент 14. Можливо, 
компонент 14z з’явився в результаті делеції 
певної послідовності між консервативними ре­
гіонами генів MYC, що призвело до зменшення 
молекулярної маси амплікону 14 та появи ком­
поненту 14е.

У спектрах МУБ СББР ліній-похідних 
Авротіки, що розщеплюються за ознаками колір 
колоса та опушення луски, не було виявлено 
компонентів, не властивих батьківським фор­
мам.

Висновки
Знайдені нові компоненти у спектрах 

МУВ та MYC CDDP інтрогресивних ліній пше­
ниці важко пов’язати зі зміною забарвлення 
колосу та опушення луски порівняно із батьків­
ськими формами. Це пов’язано із відсутністю 
компонентів, характерних лише для ліній, що 
мають темне забарвлення колоса та опушену 
луску, переважною мінорністю нових компоне­
нтів, а також низькою відтворюваністю резуль­
татів.
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Мінливість спектрів CDDP маркерів MYC та MYB у інтрогресивних ліній пшениці

NAVALTKHTNA A.G., ANTONYUK M.Z., TERNOVSKA T.K
National University o f Kyiv-Mohyla Academy,
Ukraine, 04655, Kyiv, Skovorody str., 2, e-mail: a. navalihina@gmail.com

CDDP MARKERS MYB AND MYC SPECTRA VARIABILITY TN TNTROGRESSTVE WHEAT LINES
Aim. Genes that control the development of glume hairiness and color in wheat (Hg and Rg) were identified decades 
ago. However, molecular genetics of these traits development is still unknown. Conservative regulatory pathway for 
color and hairiness development in plants involve transcription factors that belong to MYB and MYC families. Pre­
sumably, wheat color and hairiness genes encode these transcription factors. Emergence of dark-colored hairy plants in 
introgressive wheat lines derived from light-colored glabrous parents may result from the rearrangements in the genes 
that encode MYB or MYC transcription factors. Methods. Rearrangements in MYB and MYC genes were identified by 
CDDP markers. Results. New components were identified mainly in MYC CDDP spectra of introgressive lines -  de­
rivatives of Aurosis and Aurotica. Only one new component was identified in MYB CDDP spectra of two Aurosis lines. 
However, it was noticed that none of new components are associated with nonparental phenotype. Besides, CDDP 
markers have low reproducibility, and so, new components may result from nonspecific amplification. Conclusion. 
New components in the CDDP markers spectra MYB and MYC may not be associated with rearrangements in corre­
sponding genes due to their minority and low method reproducibility.
Keywords: glume color, glume hairiness, introgressive lines, wheat.
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