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Актуальність теми. З початку 60-х років пшениця зайняла провід­
не місце у виробництві зерна в світі. В Україні вона забезпечує 
60Z валового збору зерна. Пшениця використовується для виробництва 
хліба, кондитерських і макаронних виробів, а також є добавкою в 
комбікорми.

Досягнуте аа останні 25 років збільшення урожайності пшениці в 
значній мірі зобов'язане успіхам селекції. При створенні нових 
сортів основна увага приділяється кількісним ознакам: продуктив­
ності, стійкості до абіотичних і біотичних стресів, якості урожаю, 
більшість з яких кодується багатьма генами і рівень їх проявлення 
змінюється під впливом умов життя. При вивченні генетики цих ознак 
в останні роки використовуються молекулярно-генетичні маркери, 
зокрема поліморфні білкові системі, компонентний склад яких визна­
чається геномом і не змінюється під' впливом умов зовнішнього сере­
довища. Встановлено, що вивчення пов’язаності алельних варіантів 
біохімічних маркерів з кількісними ознаками дозволяє значно інтен­
сифікувати селекційний процес на етапах підбору батьківських форм 
для схрещення та відбору цінних генотипів. Молекулярно-генетичні 
маркери використовуються також для ідентифікації генотипів 1 вив­
чення генетичних процесів у популяціях. Тому важливо за допомогою 
цих маркерів дослідити закономірності та механізми значної зміни 
частот апелів у гібридних популяціях пшениці, які використовуються 
селекціонерами. Крім цього, якщо зв'язок генетичного поліморфізму 
запасних білків з ознаками якості зерна добре вивчений, то інфор­
мація про пов’язаність алельних станів цих локуоів з ознакзми про­
дуктивності рослин має фрагментарний характер, тому доцільно вив­
чити зв’язок конкретних алельних станів локусів запасних білків і 
їх комбінацій з мінливістю цих ознак.

Мета і завдання досліджень. Мета роботи - Ідентифікація алель­
них варіантів гліадинкодуючих локусів на SDS-електрофореграмах, 
вивчення закономірностей формування генетичної структури гібридних 
популяцій пшениці ранніх поколінь після схрещення за допомогою за­
пасних білків як генетичних маркерів і з'ясування їх пов'язаності 
з економічно-цінними ознаками. Виходячи* з цього були поставлені 
основні задачі досліджень:

1. Ідентифікувати алельні стани гліадинкодуючих локусів хромо­
сом першої гсмеологічної групи на SDS-електрофореграмах і скласти 
їх каталог.

2. Вивчити за допомогою запасних білків як генетичних маркерів
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закономірності і можливі механізми формування генетичної структури 
гібридного потоютва озимої пшениці.

3. Вивчити вплив материнського генотипу на формування генетич­
ної структури гібридного потомства озимої лаениці.

4. Дослідити воа'вааність алельних варіанті» запасних білків з 
ознаками продуктивності та якості зерна у гібридних рослин пшени­
ці.

Наукова новизна роботи. Вперше складено каталог алельних варі­
антів локусів GlilA, GlilB я GlilD для SDS-електрофореграм.

Показано формування невипадково! генетичної структури у гібрид­
ного потомства озимої пшениці. Одержані результати дозволяють при­
пустити існування передзиготичних процесій, напрямок і величина 
яких пов'язані з алельними станами локусів запасних білків. Вста­
новлено вплив алельних станів інших локусій запасних білків і ма­
теринського генотипу на ці процеси.

Показано, щр у визначенні ознаки величина седиментації основну 
роль відіграють адитивні ефекти генів запасних білків. Виявлено, 
що мінливість ознаки кількість зерен на рослині Fg можна описати 
за допомогою моделі з взаємодією двох локусів запасних білків, то­
му локуси запасних білків можна використовувати як генетичні мар­
кери для аналізу ознаки кількість зерен на рослині.

Теоретична і практична цінність роботи. Каталог алельних станів 
гліадинкодуючих локусів для SDS-електрофоре і1 рам дозволяє Ідентифі­
кувати на SDS-електрофореграмах не тільки алельні варіанти високо- 
молекулярних субодиниць глютенінів, а також блоки гліадинів хромо­
сом 1-ї гомеологічної групи.

Отримані результати свідчать про необхідність' врахування перед­
зиготичних подій та ефекту материнського генотипу при аналізі ге­
нетичних процесів в популяціях, так як вони можуть бути факторами, 
які приводять до амін частот теоретично очікуваних співвідношень 
генотипів у гібридних популяціях.

На основі приведених даних показана можлйвіо»  проведення ці­
леспрямованого підбору Оатьківських ліній йри Гетерозисній селек­
ції пшениці на основі ноперєднього генетичного аналізу за допомо­
гою запасних білків як генетичних маркерів.

Положення, які виносяться на захист.°
. 1. У гібридного потомства даних сортів озимої пшениці розщеп­

лення за алельними варіантами певних локусів запасних білків не 
ВІДПиЕІдЗС иЧІКуВеіїїиМУ МЗКДиЛіВСЬКиМу.
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2. У гібридних рослин озимоі пшениці виявлено елімінацію гамет, 

які несуть хромосому 1В з житньою транслокацією, шр дозволяє при­
пустити значну рель невипадкових передзиготичних процесів у фор­
муванні генетичної структури потомства.

3. Напрямок т* інтенсивність передзиготичного відбору алельних 
варіантів запасних білків хромосоми 1В пов'язані з алельними 
варіантами інших локусів запасних білків та материнським геноти­
пом.

4. Локуси запасних білків можна використовувати як генетичні 
маркери для аналізу ознаки кількість зерен на рослині і для прог­
нозування гетерозису за цією ознакою у гібридів пшениці,

5. Ознака величина седиментації визначайтьоя, в основному, ади­
тивними ефектами генів запасних; білків.

Апробація. Матеріали дисертації доповідалісь на конференціях 
молодих вчених Інституту землеробства УААН (Київська обл.,- с. Ча­
бани, 1991, 1992)

Публікації. За темою дисертації опубліковано чотири роботи.
Структура и об’єм роботи. Дисертаційна робота складається з 

вступу, Б частин, висновків, списку літератури, видалена на is і 
сторінках - і має Ю  малюнків ' ім  .таблиць. Список літератури 
включаві5ї найменувань, з них - И З  іноземних авторів.

МАТЕРІАЛИ І МЕТОДИ
Для ідентифікації алельних станів гліадинкодуючих локусів на 

SDS-електрофореграмах використовували набір майже ізогенних ліній 
за гліадиновими алелями озимої м'якої пшениці (20 ліній), створе­
них на основі Безостої 1 М.М.Копусем, а також зерна F2 від схре­
щення сортів озимої пшениці Comtal х Безоста 1. Вивчали генетичну 
отруктуру за локусами запасних білків потомств від схрещень з 
участю лінії озимої пшениці Б-16, яка несе 1B/1R транслокацію. 
Аналізували зерна з рослин F2 від схрещення цієї лінії з сортом 
Донська напівкарликова і зерна F2 реципрокних гібридів лінії Е-16 
і сорту Юннат, одержаних І.О.Созіновим і О.М.Хохловим. Аналіз зв'­
язку алельних станів локусів запасних білків з кількісними ознака­
ми зиконували на рослинах F2 від схрещення Б-16 х Донська напів­
карликова і їх потомств. Генотип рослин за локусами запасних 
білків визначали за допомогою електрофоретичного аналізу 3-15 зе­
рен «для кожної рослини. '
. Електрофорез тліадинів проводили за модифікованноо нами методи­

кою arzreziriski (1989), а електрофорез загального білку зерна - .за
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методике® Лемлі (1970) на 12,5 1 1БХ гелях. Алельні стани гліадин­
кодуючих локуоів визначали за каталогом Поперелі і Собко (1986), 
алельні стани локусів високомолекулярних (HMW) субсідиниць глютені- 
нів - эа каталогом Пейна (1983). Генетичні формули сортів пшениці 
за локусами, цс вивчаються: Comtal - GliB4 Q111D4 01ulB-b GlulD-a; 
Безоста 1 - 8ІІ1В1 GlilDl GlulB-c GlulB-d; Б-16 - G111A9 G111B3 
G1HD4 Gli6Al GlulA-c GlulB-e GlulD-a; Донська напівкарлккова - 
G111A4 G111B7 G111D3 G116A3 GlulA-a GlulB-c GlulD-d; Юннат - 
GlilA4 GlilBl GlilDl GlulA-a GlulB-o GlulD-d. Генотипи гібридних 
зерн записували з врахуванням триплоїдності ендосперму.

Показник седиментації і процентній вміст білку було визначено в 
лабораторії технології відділу генетичних основ селекції СГІ, УААН 
(Одеса).

Для перевірки відповідності фактичного розщепленння очікуваному 
використовували критерій^2. Достовірність різниці між двома се­
редніми величинами визначали за допомогою критерія Стьюдента, час­
тоту рекомбінації - за допомогою програми L1NKAGE-1, а для зерен 
? 2 також за чисельністю гамет, шр утворили ці зерна, за формулою 
для розрахунків у потомстві від зворотнього схрещення. Типи ефек­
тів генів запасних білків визначали за схемою, що описана Мазером 
і Джинкоом (1985), але замість середніх значень для батьківських 
форм і потомств використовували оередні значення у рослин Fg, 
згрупованих у класи на основі генотипів за двома локусами запасних 
білків.

ІДЕНТИФІКАЦІЯ АЛЕЛЬНИХ СТАНІВ ГЛІАДИНКОДУЮЧИХ ЛОКУСІВ 
НА SDS-ЕЛЕКТРОФОРЕГРАМАХ

1. ІдевтиМкаці я аледів гліадинкодуючих локусів на SDS-едект- 
рефореграмду при аналізі білків зерен Fg. За допомогою порівняль­
ного аналізу спектрів білків після кислого і SDS-електрофорезу 
для кожної зернівки ? 2 від схрещення Comtal х Безоста 1 були 
ідентифіковані аналогічні алельні стани гліадинових локусів хро­
мосом 1В (1 і 4) і ID (1 і 4) при використанні' обох методик.

2. Ідентифікація адельниж станів гліадинкодуючих локусів на 
5Р5-едектроФореграмах яри аналізі майже jaoremng ліній. Білкові 
спектри майже ізогенних ліній по гліадиновим локусам ідентичні 
спектру Безостої 1, за винятком деяких смуг, які відповідають пев­
ному блоку компонентів гліадинів, ' перенесених від сортів-донорів. 
Ідентифікація блоків гліадинів проводилась порівнянням SDS-елект-
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рофореграм зерен реципіента (Безоста 1) зі спектрами іаогенних лі­
ній, а такс* попариш порівнянням спектрів ліній. Каталог цих 
алель них варіантів гліадинкодуючих локуоів приведено на рис. 1 і
2. Номери алелів відповідають номерам в каталозі Попервлі і Совко 
(1986). Для локуса GlilA було проаналізовано 6 алельних варіантів 
(Рис.1). Для G111D було проаналізовано майже ізогенні лінії з 4 
різними блоками (Рис.1), причому блоки 4 и 6 не відрізнялись. Для 
локуса GlilB ідентифіковано 10 алелів (Рис.2). З них один варіант, 
позначений п, не входив у каталог, складений за допомогою кислого 
електрофорезу. Оскільки а гліад шкодуючими локусами тісно зчеплені 
локуси, що кодують LMW оубодиниці глютенінів, можливо, що деякі 
компоненти блоків гліадинів, ідентифіковані на SDS-електрофорегра- 
мах, є LMW субодиницяш глютеаіні*» Ідентифікація алельних станів 
гліадинкодуючих локусів на SDS-електрофореграмах значно полегшує 
роботу, так як в цьому випадку для визначення алельних варіантів 
гліадинів і Н Ш  субодиниць глютенінів зернівки необхідно тільки 
один тип електрофорезу.

ЗВ’ЯЗОК ПЕРЕДЗИГОТИЧНИХ ПРОЦЕСІВ У ПШЕНИЦІ 
З АЛЕЛЬНИМИ ВАРІАНТАМИ ЛОКУСІВ ЗАПАСНИХ БІЛКІВ

1. Вивчення передзиготичних процесів у комбінації схреаення 
Б-16 х Донська напівкардикова. Вивчення розщеплення за алельними 
варіантами локусів запасних білків рослин Fg, одержаних від схре­
щення Б-16 х Донська напівкарликова, показало, що для локуса GlilB 
розщеплення відрізняється від очікуваного (чисельності генотипів 
GlilB7.7, GH1B3.7 і GH1B3.3 дорівнюють 183 , 301, і 122, )(г-12,3, 
Р <0,01). Оскільки в досліді практично не спостерігалось загибелі 
рослин, можна припустити, ар порушення очікуваного співвідношення 
відбулось при утворенні зерен Fg, тобто на передзиготичній стадії.

В цьому досліді було також встановлено, що кросинговер між ло­
кусами GlilB і GlulB в значній мірі пригнічений 1 складає 13,5 
+1,3 % .замість очікуваних 50 X, Оскільки величина рекомбінації 
приблизно відповідає відставі від локуса GlulB до центромери, мож­
на припустити, що -твааслокація житнього матеріалу відбулась по 
центромері або поблизу неї.

Для дослідження передзиготичних процесів анавізували також роз- 
шэплення по локусам HMW субодиниць глютенінів у зерен з рослин Рг- 
Для цього з кожної рослини Fg брали по 3 зернівки для утворення 
випадкової вибірки зерен F3. Також аналізували* розщеплення у гете­
розиготній по певному локусу рослин Г'?. Виявлено, що для обох ви-

1Х-1453в
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Рис. 1. Каталог аллельних варіантів локуса 6111В на 
SDS-електрофореграмах. Позначення під рис. відповідають 
номерам апелів локуса 6111В за каталогом Поперелі і Собко 
Б - спектр білків Безостої 1.

о

Рис. 2. Каталог, алельних варіантів локусів 6І11А і GlilD 
на SDS-електрофореграмах. Позначення під рис. відповідають 
номерам алелів локусів 0111А і Q111D за каталогом Поперелі 1 
Собко. Б - спектр білків Безостої 1.



бірок розщеплення за алельними станами GlulB відрізнялось від очі­
куваного і характеризувалось зменшенням кількості особин з 
SlulB-e.e.e (чисельності генотипів GlulB-c.o.c, GlulE-c.c.e, 
GlulB-e.e.C і GlulB-e.e.e дорівнюють 563, 182, 159 і 461,^-9,91, 
Р<0,05 і 245, 243, 207 і 196, jf-8,39, F40.05, відповідно, для ви­
бірки зерен F3 1 для зерен з рослин-гетерозигот за GlulB). Зміщен­
ня відбулось за рахунок зниження чисельності яйцеклітин з GlulB-e 
(чисельності яйцеклітин з GlilB-c і GlulB-e дорівнюють 735 і 620, 
j^-9,76, Р < 0,01 для першої вибірки і 488 і 403, др-7,9, Р < 0,01 
для іншої) і практично було відсутнє для пилкових зерен. Це відхи­
лення викликано не зиготичним відбором, оскільки в досліджуваних 
рослин не було череззерниці, а, ймовірно, мейотичним драйвом. Так 
як вище було показано достатньо тісне зчеплення GlulB-e і 6ІІ1ВЗ, 
можна стверджувати про наявність мейотичного драйву також по локу- 
су GlilB, при якому елімінується хромосома 1В з житньою транслока- 
цією, маркером якої в алель GlilB3. Цим, можливо пояснюється зни­
ження кількості генотипів з G111B3.3 порівняно з GH1B7.7, виявле­
не при аналізі популяції Fg.

Для більш детального аналізу зв'язку мейотичного драйву г 
алельними станами локусів GlilB і GlulB розщеплення за цими локу­
сами роздивлювалиоь на різних генетичних фонах. З загальної вибір­
ки рослий ,Fg відбирали рослини в генотипами: 1) G1HB7.7
GlulB-c.e; 2) G111B3.3 GlulB-c.e; 3) GlulB-o.c GlilB3.7; 4) 
GlulB-e.e GU1B3.7; Б) GH1B3.7 GlulB-c.e і аналізували розщеплен­
ня за генотипами зерен з цих рослин за відповідними локусами хро­
мосоми ЇВ. Розщеплення за локусом GlulB у рослин-гомозигот G1HB3.3 
і GI11B7.7 значно не відрізнялось від очікуваного. Відхилення опос- 
терігавтьоя тільки на фоні гетерозиготи за GlilB за рахунок різни­
ці в чисельності яйцеклітин (Табл. і.). Можна було б сподіватись, 
щр мейотичний драйв в яйцеклітинах в даному випадку відбувається 
за локуоом GlilB через присутність житньої транслокації. Однак ви­
явилось, що відхилення від нормального розщеплення за локусок 
GlilB спостерігається тільки у рослин з GlulB-ee (чисельнооті ге­
нотипів G1HB7.7.7, 0ІІ187.7.3, G1HB3.3.7 і G111B33.3 дорівнюють
191, 132, 170 і 148, відповідно, ^-13,2, Р < 0,01), на фоні
GlulB-cc достовірних відмінностей не знайдено (чиоельності геноти­
пів - 167, 138, 164 і 156, ^-3,3). Аналіз гамет показує, щр на
фоні GlulB-e.e пилкові зерна з G111B7 мають перевагу порівняно а 
пилковими зернами в G111B3 (Табл. 2). Це свідчить про існування
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гаметичного відбору або мейотичного драйву, напрямок якого сприяє 
пилковим-зернам з GH1B7 і залежить від генотипу за локусом, роз­
міщеним в іншому плечі.

Крім однолокуоних розщеплень аналізували розщеплення за комбі­
націями алельянх варіїантів пар локусів (аііІВ і GlilD, SlilB і 
GlulD) у рослин F2 - На основі розщеплень за цими парами локусів у 
рослин Fa були підраховані чисельності гамет з різними комбінація-

Таблиця і
Чисельність гамет з алельними станами локуса GlulB у зерен 
з рослин Fs від схрещення Б-16 х Донська напівкарликова з 
різними генотипами за локусом SlilB

- 8 -

Генотип рослини Чисельність xz Чисельність Xе
за локусом GlilB пилкових зерен 3 1:1 яйцеклітин з 1:1

GlulB-с GlulB-е GlulB-Й GlulB-e

7.7 330 336 0,05 326 340 0,29
3.3 270 271 0,002 271 270 0,002
3.7 1011 939 2,66 1058 892 14,13*

* - Р<0,001
Таблиця 2

Чисельність гамет з алельними станами локуса SlilB у зерен 
з рослин Fa від схрещення Б-16 х Донська напівкарликова з
різними генотипами за локусом GlulB

Генотип рослини Чисельність X2 Чисельність X2

за локусом GlilB пилкових зерен з 1:1 яйцеклітин 3 1:1.
GlilB7 G111B3 GlilB7 GlilBS

с.с 331 294 2,19 305 320 0,36
е.е 367 280 11,69* 323 324 0,002

* - Р<0,001
ми апелів даних локусів, що утворили ці рослийи (при підрахунку 
не враховували класи гетерозиготний за двома локусами) - Між чи­
сельностями гамет з генотипами GH1D3 G111B7 і GlilD3 GlilB3 різ­
ниця високодостовірна (272 і 1Э2,' відповідно, j^-15,7, Р < 0,001) 
тоді як різниця між чисельностями гамет з геноткпами G111D4 6ІІ1В7



і GlilD4 G1HB3 недостовірна (239 і 199, відповідно, j£2-3,7). Ана­
логічно, ииоокодостовірна різниця між чисельностями гамет з 
GlulD-d 0І11В7 і GlulD-d G111B3 (196 і 136, відооаідно, ^-10,84, 
Р < 0,001) 1 нєзвачна між чисельностями типів гамет за GlilB, op 
несуть апель alulD-a (171 і 145, відповідно, /2-2,14).

Для того, щрб перевірити припущення про можливий вплив фрагмен­
тів хромосом, маркерами яких є алелі локусів GlilD і GlulD, на по­
ведінку хромосом 1В в мейозі, проаналізували розщеплення за локу- 
сом GluiB у зерен з рослин ? 2 з генотипами G1I1D4.4 SlulB-c.e; 
GH1D3.3 GlulB-c.e; GlulD-a.a GlulB-c.e; GlulD-d.d GlulB-c.e. Чи­
сельність гамет, щр утворили ці зерна, показує, що мейотичний 
драйв у жіночих гамет, напрямлений на елімінацію алеля GlulB-e, 
відбувається тільки у рослин з генотипом G1HD3.3 і не спостеріга­
ється у рослин, що несуть хромосоми 1D з алелем GH1D4 (Табл. 3). 
Також у рослин з генотипом GlulD-a.a спостерігається зміщення роз­
щеплення за GlulB у яйцеклітин, а у рослин з генотипом GlulD-d.d 
розщеплення не відрізняється від очікуваного. При порівнянні з да­
ними для гамет, які утворили рослини Fg, видно, що алелі локусу 
GlulD у випадку утворення яйцеклітин у рослин ? 2 альтернативним 
способом пов'язані з процесом мейотичного драйву за локусом GlulB.

Пшениця характеризується моноспоричним типом макроспорогеневу
- тільки халазальна макроспора розвивається в мегагаметофіт. Тому 
у пшениці мейотичний драйв, який приводить до відхилень у співвід­
ношенні чисельностей гамет з різними алелями, може бути обумозле-

Таблиця З
Чисельність гамет з алельними станами локуса GlulB у 
зерен з рослин F2 від схрещення Б-16 х Донська напів- 
карлйкова, гомозиготних за локусом GlulD або GlilD
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Чисельність 
зерен 3 р 
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ний більшої) частотою попадання певних алелів у функціональну хала- 
зальну макроспору. Можна припустити, щр цей процес залежить від 
просторової орієнтації гомологічних хромосом у біваїевті в метафа­
зі І мейозу віднооно халазального полюсу. В нашому випадку через 
певні причти в метафазі І хромосома, що несе житию транслокацію, 
з більшою ймовірності) розміщується на екваторіальній пластинці ве­
ретена ділення зі сторони мікропіле. Вищенаведена різниця в чи­
сельності різних типів гамет показує, щр процес переважного попа­
дання алеля 0ІІ1ВЗ в нефункціональну макроспору залежить від пове­
дінки в першому поділі гомологів хромосоми 1D з різними алелями 
локусів запасних білків. Можливо ці алелі є маркерами ділянок хро­
мосом. морфологічні особливості яких обумовлюють їх вплив на хід 
мейозу.

Отже, для даної гібридної комбінації напрямок передзиготичних 
процесів за одним з локусів хромосоми 1В істотно залежить від ге­
нотипу за іншими локусами запасних білків.

2. Вивчення передзиготичних процесів у реїшпрокних гібридів 
Б-16 х Юннат. У цих гібридів за локусами GlilB і GlulB спостеріга­
ється значне відхилення розщеплення від очікуваного для зерен Fg 
(Р < 0,001). Аналіз гамет, щр утворили зерна Fz, показав, щр змі­
щення чисельності классів відбувається за рахунок переваги пилко­
вих зерен з GlilBl і GlulB-c (Табл. 4).

За розщепленням яйцеклітин реципрокні схрещення відрізняються 
(Табл. 4.). Для прямого схрещення Б-16 х Юннат чисельність яйцек­
літин з алелями GlilBl і GlulB-c достовірно перевищує чисельність 
яйцеклітин з G1і1ВЗ і GlulB-e, хоч величина цього зміщення менш 
значна порівняно з пилковими зернами. При зворотньому схрещенні 
переважають яйцеклітини з GlilB3 або GlulB-e, однак різниця між 
ними статистично недостовірна при даному об'ємі вибірки (Табл. 4). 
Отже, мейотичний драйв у яйцеклітин за локусами GlilB і GlulB, 
який сприяє алелям GlilB? і GlulB-c, відбувається на рослинах Fi з 
цитоплазмою лінії Б-16, а на рослинах Fi з цитоплазмою сорту Юннат 
відсутній, ир свідчить про наявність материнського ефекту.

Частота рекомбінації між локусами GlilB і GlulB, підрахована на 
основі чисельностей гамет з різними комбінаціями алелів цих локу­
сів за формулою для потомств зворотних схрещень, дорівнювала 13 Z, 
як і для комбінації Б-16 х Донська напівкарликова.

Для зерен F2 від схрещення Б-16 х Юннат спостерігалось також 
відхилення від очікуваного розщеплення за локусом SlulD (Р <
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Таблиця 4
Чисельність гамет з різними алельними станами локусів 
GlilB, GlilD, GlulB і GlulD, які утворили зерна ?г від ре- 
цшрокних охрещздііь Б-1В х Юннат і Юннзт х Б-16

- 11 -

Комбінація
Чисельність 

Яйцеклітин Пилкових зерен

GlilBl G111B3 х2 GlilBl GlilB3 X 2

Б-16 х Юннат 401 344 4,36* 468 277 48,98**
Юннат х Б-16 463 507 2 601 369 55,49**

GlilDl G111D4 X2 GlilDl GlilD4 X 2

Б-16 х Юннат 343 397 3,94* 377 363 0,27
Юннат х Б-16 486 475 0,13 469 498 0,87

GlulB-с GlulB-e х2 GlulB-с GlulB-19 X2

Б-16 х Юннат 626 536 6,97** 699 463 47,93**
Юннат х Б-16 463 524 3,77 574 413 26,26**

GlulD-a GlulD-d х2 GlulD-a GlulD-d x2

Б-16 х Юннат 616 546 4,22* 538 624 6,36*
Юннат х Б-16 489 491 0,004 478 502 0,59

* - Р<0,05
** - Р<0,01
0,001). Серед яйцеклітин переважають гамети з адедэм GlulD-a, а 
серед пилкових аерв* переважають гамети з GlulD-d (Табл. 4). У ці­
єї комбінації схрещення виявлено драйв у яйцеклітин за локусом 
GlilD з перевагою алеля G1HD4. Подібних відхилень не виявлено для 
зворотнього схрещення.

Було проаналізовано розщеплення по гаметам за парою локусів 
GliilB і GlilD для обох гібридів. Між чисельностями гамет з геноти­
пами GlilDl GlilBl і GlilDl GlilB3 різниця достовірна (197 і 146, 
^-7,6, 0,001 < F < 0,01), тоді як чисельності гамет з генотипами
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G H 1D4 GlilBl 1 G111D4 G111B3 достовірно не відрізняються (211 
.1 196). Фактично спостерігається дефіцит гамет я комбінаціями 
алелів G111B3 і GlilDl. Можна припустити, щр існує механізм пере­
важної одночасної орієнтації хромосоми 1В з апелем Й111ВЗ і хромо­
соми 1D а алелем GlilDl зі сторони мікропіле. Подібних процесів не 
спостерігалось у яйцеклітин у зворотнього схрещення.

Отже, у даних рослин Fi спостерігається зміщення чисельності 
пилкових зерен з різними алельними варіантами локусів GlilB і 
GlulB, які взяли участь в утворенні зернівок ?2- Причиною цього 
може бути або гаметичний відбір, який проявляється в більшій кон- 
курентоздатності пилкових зерен з GlilBl і GlulB-c порівняно з 
GlilB3 і GlulB-е, або мейотичний драйв, шр приводить до утворення 
меншої кількості гамет з GU1B3 GlulB-e. У рослин Fi від схрещення 
Б-16 х Юннат у яйцеклітин спостерігається мейотичний драйв за цими 
локусами, шр має такий же напрям, але менш інтенсивний. Як показа­
но вище, при утворенні зерен з рослин Fg, гетерозиготних за локу­
сом GlulB, від схрещення Б-16 х Донська напівкарликова спостеріга­
ється мейотичний драйв, який також сприяє утворенню яйцеклітин з 
GlulB-o. Можна припуотити, шр для одержання мейотичного драйву за 
яйцеклітинами з елімінацією алеля GlulB-e (1, отже G111B3) лінія 
Б-16 повинна виступати як материнський компонент. Відмінності між 
реципрокними комбінаціями схрещення (материнський ефект) можуть 
дозволити підбирати материнські та батьківські компоненти для 
створення гібридів, які дають при самоопиленні підвищену частоту 
бажаних генотипів по маркерним локусам.

ЗВ'ЯЗОК АЛЕЛЬНИХ СТАНІВ ЛОКУСІВ ЗАПАСНИХ БІЛКІВ З 
КІЛЬКІСНИМИ ОЗНАКАМИ

1. Зв'язок аллельних станів локуоів запасних білків а рякякамм 
продуктивності рослин F9 і Fa. Рослини Рг від схрещення Б-16 і 
Донська напівкарликова були вивчені за ознаками: вага рослини, 
продуктивне кущення, вага і кількість зерен г рослини. Рослини F3, 
одержані посівом 25 зерен з кожної роолини Fg, оцінили за ознака­
ми: висота рослини, урожай з рядка, вміст білку в зерні і величина 
седиментації. Для частини рослин F2 з низькою кількістю зерен ком­
понентний оклад Ші> субодиниць глютенінів не було проналізовано, 
тому середні значення ознак продуктивності рослин Fp при групуван­
ні за алельними станами глютенінкодуючих локусів вище, ніж при 
групуванні по алелям гліадинкодуючих локусів. Для групи рослин з 
8ІПВ3.7 середні величини продуктивного кущення, ваги рослини, ва-
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ги верна з рослини достовірно превишують величини цих ознак у гру­
пи рослин е GlilB7,7 (Табл. Б). Отже, можна говорити про гетерозис 
у гетерозигот за локусом GlilB за деякими елементами продуктивнос­
ті. Цей ефект у гетерозигот за локусом GlilB був раніше виявлений
І.О.Созіновим і О.Н.Хохловим при вивченні рослий Fa від схрещення 
Обрій х Б-16. Його причиною, очевидно, s наявність ¥ея1« від різ­
них видів. Рослини з GH1D4.4 переважають рослини з GlilDS.3 за

Таблиця 5
Різниця між середніми величинами ознак продуктивності у 
грул рослин від схрещення Б-16 х Донська напівкарлико­
ва з різними алельними станами одного локуса

Ознака Кле 

Кущення

їси, ЯКІ ПО] 

G111B3.7

Зівнюются Різн 

GH1B7.7

иця середніх величин 

. 0,29 *
GlulB-c.e - GlulB-c.c 0,29 *

Вага рослини, G1HB3.7 - G111B7.7 1,04 *
г Glim.4 - GH1D3.3 1,11 *
Вага зерна з аііівз.7 - ЄІІ1В7.7 ' 0,42 *
рослини, г G1HD4.4 - GH1D3.3 0,68 *
Кількість 011104.4 - G111D3.3 V 11,43 *
зерен на Glul£)-a.d - GlulD-a.a -11,74 *
рослині
Висота БІІ6А1.1 - G116A3.3 -2,00 *
рослини, см

-20,71 **Урожай з GU6A1.1 - G116A3.3
рядка, г GlulB-e.e - GlulB-c.c 12,37 *

* - 0,01 < Р < 0,05;
** - Р < 0,001
елементами продуктивності. Лінії, щр несуть блок G116A3, мають 
достовірно більшу висоту рослини, уражай з рйдка і менший вміст 
білку в зерні -порівняно з лініями з блоком 8ІІ6А1 (Табл. 5, 7).

За оередніми значеннями ознаки кількість зерен на рослині для 
класів, сформованих на основі алельних станів д*ох локусів запас­
них білків, були розраховані адитивні, домінантні і епістатичні 
(дволокусні) ефекти генів запасних білків, які Відображають внесок 
алелів у дану ознаку (Табл. 6.). Попередні розрахунки (за критері- 

ш р  ЗдДКТКВКО-дOiflESKTKa КёлДвКадАпа, З а~ 2 л
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Ефекти генів
ЛСКУСІЕ
а b m da db ha hb iab 3 ab 3ba lab

ЗІІ1А ЗІІІВ 132.35** 0,46 1,86 2,96 8 j 50** -5,26** 1,26 -5,31 2,13
GlilA GlilD 133.03** -1,04 -0,10 3,22 0,80 -3,17 2,88 12,13** 1,13
•1ІІ1А QliSA 135.06** -0,95 -1,19- 4,21 7,59** 1,61 2,23 4,09 -2,51
3.1 і 1A "SlulA 147.74** -0,83 3,08 2,05 3,71 0,46 -3,27 2,50 -5,06
•зі ї ї  а аіиїв 144.70** 0,06 -0,16 3,09 11,11** -9,83** -7,06** 2,65 -6,26
ЗІІ1А SlulD*‘ 150.92"'* -3,27 1,54 5,70 -2,04 -4,62* -0,63 9,49** -11,11*
31 іIS 31 іID 132.96’'* 2,49. 2,11 14,72** 6,78* 2,53 -5,68 8,73** -12,63**
31 іIB Gli6A 131.81** -5,36** 4,20* ■ 11,54** 8,76** -5,66** 9,96** -5,98* -6,48
3lilB‘GlulA 144.99** -0,57 9,41** 5,69 0,51 0,14 -1,45 -9,15** 5,13
31-і IB GlulB 147.35** -9,59** 11,66** -2,23 5,37 -0,90 1,31 -10,49** 5,46
ЗІІ1Е GlulD 147.73** 0,43 8,58** 6,75* -7,79** 1,45 6,68* -2,08 4,66
3 1 1 BI16A 134.93** 2,18 0,35 5,51 10,69** -2,08 6,71* -0,79 -9,24

Таблиця 6
Середні Cm), адитивні (da, db), домінантні (ha, Ьь) і епістатичні (іаь, dab. Зьа, lab) 
ефекти генів для- рослин F2 від скрещения Біб х Донська н а п іЕ к а р л и к о в а , основані на 
середніх значеннях кількості зерен на рослині у класів, утворених в а  генотипами двох локусів

І



31:10 SlulA 146.40** 6,29** 6 ,12** 4,99 3,97 -1,95 7,00* -3,75 -5,83
3111D GlulB 141,47** 10,40** 3,33 10,18** 18,31** -7,50** 4,23 ' -0,16* -19,20**
з і і ю GlulD 153.73** 7,50** 8,64** -1,11 -8,43** 8,27** 2 , 8 -7,42* 3,83
QU6A GlulA 145.06** 1,53 1 . 1 2 7,83** 1,97 -3,99* -2,45 6,58* -1,83
31 і ЗА GlulB 142.3S** 6,04** 0,77 6,23* 7,84** -8,43** -9,61** 3,6 1,78
ЗІібА GlulD 148.17**- 2,73 5,60** 9,39** -4,24 -12,34** -4,72 -2,81 -4,81
GlulA GlulB 144.79** -2,94 9,08** 3,78 7,27** -6,69** 12,73** -11,30** 0,44
ЗІиІА SlulD 154.12** 9,00** -2,51 -0,09. -.11,35** -0,06 -9,10** 13,01** 8,64
GlulB GlulD 153.60** -1,11 4,28* 1,08 -13,06** 10,49** 8,36** -0,87 1 2 ,00**

Таблиця 6 (продовження)

* - Р < 0,01 / ,
** - Р < 0,001
. Примітка. Приймали (в деяких випадках умовно), що величину ознаки збільшують 
алелі (+) ЗІ11А4, ЗІІІВ7, 3lilD4, Gli6A3, GlulA-с , QlulB-c і GlulD-a і зменшують - алелі 
;•■) ЗІІ1А9, ЗПІВЗ, 3111D3, (ЗІІ6А1 BlulA-a, GlulB-е і QlulD-d.

і

гл
І



винятком трьох випадків. Оскільки при розрахунку за повною моде- 
леллю, яка включає всі дволокусні взаємодії, було 9 невідомих (па­
раметрів) 1 9 рівнянь (9 класів), адекватність моделі з взаємодією 
перевіряли по х2, виключаючи з моделі один параметр епіотатичної 
взаємодії. Модель з взаємодією генів запасних білків виявилась 
адекватна для ознаки кількість зерен на рослині. Модель виявляє 
деякі закономірності - значність позитивних домінантних ефектів 
локусів GlilB, GliBA і GlulB і негативного домінантного- ефекту 
GluiD, взаємодії з участю апеля GH6A3 в гомозиготному стані в 
більшості випадків значні і негативні. Успадкування інших ознак 
продуктивності не можна було описати за допомогою моделі з дволо- 
кусною взаємодією.

2. Гетерозис за ознакою кількість зерен на рослині у рослин Fg, 
во несуть певні комбінації апелів запасних білків. Базуючись на 
середніх значеннях кількості зерен на рослині у груп рослин і да­
них про величини різних ефектів генів (Табл. 6.) ми склали гене­
тичні формули гібридних рослин які мають максимальну величину 
ознаки кількість зернівок на рослині - GH1A9.4 або 9.9 GH1B3.7 
ill і ID 4.4 G116A1.1 або і.З GlulA-a.o або о.с GlulB-o.e GlulD-a.a. 
Виявилось, щр відібрані зі всієї вибірки рослини Fg (7 штук) з да­
ними формулами мали середнє значення ознаки (217,4±6,7 зернівок), 
яке перевищує значення у кращої за цією ознакою батьківської форми
- Б-16 (121,8±5,7) на 95,6 зерен (Р<0,001), що складає гетерозис 
на рівні 178 X. При цьому, середня кількість зернівок на рослинах 
Fi була 159,1±4,5. Отже, використовуючи запасні білки як молеку­
лярно-генетичні маркери можна прогнозувати ефект гетерозису у гіб­
ридів озимої пшениці, а також підбирати кращі комбінації алелів за 
даною ознакою у гібридів. .

3. Зв'зок алельних станів докусіз аапядних білків з якістю зер­
на. Практично всі апельні стани глютенін- і гліадинкодуючих локу­
сів, крім GlilD, які характеризують лінію Б-16, мають негативний 
внесок у показник седиментації порівняно з алелями Донської напів- 
камиковї (Табл. 7). За вмістом білку в зерні рослини з G1HB3 або 
Gli8Al, що відповідають лінії Біб, значно перевищують генотипи з 
алелями Донської нзпівкарлякової. Уже відомо, щр присутність блоку 
GlilB3 забезпечує підвищений вміст білку в зернівках (Созінов, 
1385). Така х властивість блоку GH6A1 виявлена нами вперше.

Успадкування ознаки вміст білку в зерні не можна було списати 
за допомогою моделі з дволокусною взаємодією на відміну від показ-
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Таблиця 7
Різниця між середніми значеннями ознак якості зерна у 
груп росишн F3 від схрещення Б-16 х Донська напівкар- 
лікова з різкими алельними станами одного локуоа

-  17 -

Ознака Кла 

X білку в

си, які порівнюються Різ 

G111B3.3 - 6ІІ1В7.7

НЙЦЯ cep< 

0,20

ЗДНІХ

#

зерні GH6A1.1 - GU6A3.3 0,2Б
Седиментація, GU1B3.3 - GH1B7.7 -13,91 ##

мл GH104.4 - GlilD3.3 3,00 *»

6ІІ6А1.1 - G116A3.3 -3,24
GlulA-o.o - GlulA-a.a -4,90
GlulB-e.e - GlulB-c.c -12,52
GlulD-a.a - GlulD-d.d •-4,98 ##

# - 0,01 < Р < 0,05;
- Р < 0,01; 

ника седиментації.
Для показника седиментації розрахуйок генних ефектів проводили 

за моделлю (Табл. 8), яка включає адитивні ефекти і ефекти 
взаємодії адитивний х адитивний (стільки величину седиментації 
визначали для зерна з рядка - ютомства окремої рослини Fg, 
аналізували середні значення цього показника тільки для гомозигот­
них класів). При складанні рівнянь приймали, що алелі сорту Донсь­
ка напівкарликова мають позитивний ефект (+1), а алелі Б-16 - не­
гативний (-1).

Виявилось, що в даній популяції найбільший вклад у визначення 
показника седиментації вносять адитивні ефекти генів локусів GlilB
і GlulB, за ними йдуть адитивні ефектй GlilD, GlulD, GiulA і, в 
меншій мірі, ефекти генів локусів GlilA і 3116A. Ефекти Д50Л0КУ0- 
ної взаємодії були практично незначні для величини показника седи­
ментації, за винятком двох випадків з участю локуса GlulA.

При розгляді средяіЛ Иачень класів, згрупованих за парою локу­
сів GlilB і GlulB* •виявилось, що алелі GlulB-e і GlulB-c незначно 
відрізняються за впливом на величину седиментації, а різниця, 
одержана при однолокусних порівняннях (Табл. 7) s наслідком силь­
них відмінностей за впливом на величину седиментації алельних ста­
нів вчепленого е GlulB локуса GlilB.



Таблиця 8
Середні (ш), адитивні (da.db), і епістатичні (іаь) ефекти генів 
запасних білків для роолин F3 від схрещення Біб х Донська напів­
карликова, основані на середніх значеннях величини седиментації 
класів, утворених за генотипами двох локусів
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Парі
локу<
а

A

:ів
b

Еф

m

екти генії

da

J, МЛ

db iab

GlilA GlilB 61,60*** 0,43 7,59*** 0,08
GlilA GlilD 53,38*** 1,67** •-1,91** -0,08
GlilA G116A 62,93*** ' 1,35* 1,02 -0,68
am  A GlulA 52,24*** 0,92 2,64*** -0,48
GlilA GlulB 51,51*** 0,26 * 6,15*** 1.01
GlilA GlulD 52,08*** 0,03 1,88** 0,99
GlilB GlilD 51,44*** 7,28***--1,60** -0,48
ЗІІ1В Gli6A 51,14*** 7,66*** 1,69*** -0,02
GlilB GlulA 50,42*** 6,42*** 2,05*** 0,16
GlilB GlulB 50,57*** 5,71*** 1,71** 0,57
GlilB GlulD 51,15*** ’ 7,07*** 1,98*** -0,83
GlilD Gli6A 52,89*** -1,27* 1,62** -0,11
GlilD GlulA 52,69*** -2,13*** 3,56*** -1,66*
GlilD GlulB 51,50*** -1,91*** 6,32*** -0,61
GlilD GlulD 52,45*** -2,49*** 3,08*** -0,17
G116A GlulA 51,24*** 0,94 2,20*** 0,89
G116A GlulB 51,67*** 2,16*** 6,34*** -0,93
Gli6A GlulD 52,80*** 0,74 3,00*** -0,09
GlulA GlulB 51,44*** 2,28*** 5,57*** 0,23
GlulA GlulD 51,58*** 2,42*** 2,57*** -1,18*
GlulB GlulD 51,91*** 6,63*** 2,37*** -0,91

* - Р < 0,06
** - Р < 0,01
*** - Р < 0,001

Середня сума адитивних ефектів генів запасних білків складає 
14,06 мл. Співвідношення суми адитивних ефектів до різниці між 
батьківськими формами дорівнює 14,06/17,23 - 0,81. Отже, аїдків-



ності за алельними станами локусів запасних білків визначають 80* 
відмінностей між вихідними сортами. Однак, якщо врахувати дволсг- 
кусні взаємодії (їх сума дорівнює 4,2 мл), то відсоток відміннос­
тей - 57 X. Отже, дані алельні варіанти локусів запасних білкій 
визначають більше половини рівниці між батьківськими формами за 
показником седиментації, решта відмінностей визначається іншими 
генетичними факторами.

Якщо для ознаки показник седиментації відомо, що вона в певній 
мірі визначається плейотропними ефектами генів запасних білків, то 
пов'язаність алельних станів генів запасних білків з кількістю зе* 
рен на рослині можна пояснити іх зчепленням з генами, які контро­
люють цю ознаку.

В И С Н О В К И
1. Вперше складено каталог алельних варіантів локусів GlilA, 

GlilB і GlilD для SDS-електрофореграм, який дозволяє одночасно 
ідентифі— кувати на SDS-електрофореграмак алельні варіанти HMW су- 
бодиниць глютенінів та гліадинів хромосом 1-ї гомеологічної групи.

2. Показано, що у лінії Б-16 транслокація 1B/1R, маркером якої 
є алель GlilB3, знаходиться на відстані близько 13,Б X рекомбіна­
ції від локуса GlulB, тобто вона відбулась по центромері або біля 
неї.

3. Встановлено, ир У гібридного потомства даних сортів озимої 
пшениці розщеплення за алельними варіантами певних локусів за­
пасних білків не відповідає очікуваному менделівському.

4. У гібридних рослин озимоі пшениці виявлено елімінацію гамет, 
які несуть хромосому 1В з житньою транолокацісю, щр дозволяє при­
пустити значну роль невипадкових передзиготичних процесів у фор­
муванні генетичноі структури потомства.

$. Виявлено вплив материнського генотипу на напрямок передзиго­
тичних процесів за локуоами запасних білків при утворенні жіночих 
гамет у гібридів пшениці.

6. Показано, що розщеплення за алелями локусів запасних білків 
хромосоми 1Б з транолокаціею 1B/1R при утворенні жіиочих гамет за­
лежить від алельних варіантів локусів запасних білкіі'імаа хро­
мосом (зокрема хромоооми 16). %

Ч. Показано, ЩР алель аіібАЗ від Донської налівкарликової асо­
ційований з алелями, які відповідають за більшу висоту рослини, 
урожай з рядка і менший вміст білку в зерні, порівняно з алелями, 
маркерами яких є GliBAl ВІД S-lt. iiSiSi iSJlSSU SIulS-8

- 19 -



- so -
від лінії Б-16 і SlulB-c від сорту Донська напівкарликова незначно 
відрізняються за впливом на величину седиментації.

8. Встановлено, що ознаку кількість зерен на рослині F2 можна 
описати за допомогою моделі з взаємодією двох локусів запасних 
білків. На основі цього локуси запасних білків можна використову­
вати як маркери для підбору батьківських форм для одержання гете­
розисних за цією ознакою гібридів.

9. У визначенні ознаки показник седиментації основну роль ві­
діграють адитивні ефекти генів запасних білків і меншу - взаємодії 
цих генів. Дані алельні стани локусів запасних білків визначають 
більше половини відмінностей (57 7.) між батьківськими формами за 
показником седиментації.
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