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Виконано генетичний аналіз остистих та безостих зразків твердої пшениöі (Triticum 
durum Desf.) за ознакою остистість колосу та мікросателітними локусами, спеöифічни
ми для хромосом 4А, 5А та 6В пшениöі. Показано, що домінантний промотор остистос
ті Вn, наявність якого у геномі остистих твердих пшениöь передбачалась нами у попе
редньому дослідженні, розташований на хромосомі 6В, оскільки зчеплений на відстані 
27,5 сМ з мікросателітним локусом Xbarc178, який  локалізований на öій хромосомі.
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Вñòуп. Прийнято вважати, що ознака остистост³ колосу контролюється трьо-
ìа генаìи – Hd (hooded, закритий капюшоноì), B1 та B2 (tipped 1 й tipped 

2, з наконечникоì) – розташованиìи на 4à, 5à ³ 6â хроìосоìах в³дпов³дно [1]. 
ö³ гени є доì³нантниìи ³нг³б³тораìи остистост³, тобто повн³стю остиста росли-
на ìусить бути рецесивною гоìозиготою. ìожлив³ також проì³жн³ вар³анти ос-
тистост³. Зокреìа, у рослини ³з геноì hd ост³ будуть значно коротш³ та нахилен³ 
при основ³; ап³кальн³ ост³ ìожуть бути загнутиìи чи закручениìи, а луска сплю-
щеною. ó гоìозигот за геноì b1 (tipped 1) ост³ в основ³ та посередин³ колосу є 
дуже короткиìи, проте на верх³вц³ колосу вони сягають 1 сì, розташован³ пря-
ìо й не закручуються. ó особин ³з фенотипоì tipped 2 (b2) ост³ не перевищу-
ють 6 ìì, ìожуть загинатись та б³льше сконцентрован³ посередин³ колосу. При-
сутн³сть принайìн³ двох доì³нантних ген³в повн³стю пригн³чує утворення остей. 
öя ³нфорìац³я стосується винятково ì’якої пшениц³, на як³й проведено досл³д-
ження ³з генетичного анал³зу щодо контролю даної ознаки та ф³зичного карту-
вання ген³в за допоìогою делец³йних ìутант³в. óс³ ìожлив³ вар³анти остистост³ 
зустр³чаються ³ серед твердих пшениць, хоча безост³сть для них, зазвичай, не 
характерна. Íараз³ нев³доìо, чи т³ ж ³нг³б³тори залучен³ до контролю остистост³ 
в твердої пшениц³, що ³ в ì’якої [2].

Íезважаючи на ìайже стол³тню ³стор³ю досл³дження та просту, на перший 
погляд, систеìу контролю ознаки, у вивченн³ остистост³ поки не ìожна стави-
ти крапку. â низц³ роб³т наводилися дан³ щодо присутност³ не лише ³нг³б³тор³в, 
але й проìотор³в остистост³: Watkins та Ellorton (1940) вид³лили п’ять основ-
них ген³в: B1, b2a, B2, A, Hd – серед яких à був проìотороì, b1a зуìовлював 
нап³востистий стан, а решта була супресораìи; ìоносоìний анал³з не лише 



ISSN 18107834. Вісн. Óкр. товва генетиків і селекöіонерів. 2010, том 8, № 132

Д.Î. Пðокопèк, Т.К. Теðíовñüкà

ó статт³ викладено результати перев³р-
ки ìожливої участ³ ген³в Hd, B1 та B2 у кон-
трол³ остистост³ колосу у твердої пшениц³ 
через досл³дження розщеплення ì³ж вка-
заниìи генаìи, ì³кросател³тниìи локуса-
ìи, специф³чниìи до хроìосоì 5à та 6â 
ì’якої пшениц³, та р³зниìи градац³яìи оз-
наки остист³сть колосу.

Ìàòåð³àëè ³ ìåòодè
Як рослинний ìатер³ал використано 

генотипи твердої пшениц³ (Triticum durum 
Desf.) Mutiko italicum 59h132 (ìІ), ×ор-
ноìор, ëеукуруì, ðубруì, êандиканс та 
г³бридн³ популяц³ї F3 в³д  двох коìб³нац³й 
схрещування (табл. 1). Популяц³ї F3 отри-
ìан³ ìетодоì SSD (single seed descent) 
[5], так що рослини F3 у кожн³й популяц³ї є 
сукупн³стю поодиноких нащадк³в в³д кож-
ної рослини F2. îц³нку остистост³ викону-
вали на ³ндив³дуальних зр³лих рослинах за 
трьоìа градац³яìи: безостий колос, ос-
тистий, колос ìає остепод³бн³ в³дростки.  

äÍê вид³ляли ³з листя ³ндив³дуальних 
рослин ³з застосуванняì стандартного 
ñòàâ ìетоду. Пол³ìеразну ланцюгову ре-
акц³ю (Пëð) проводили у в³дпов³дност³ до 
уìов, вказаних у [6–9]. З цього ж джерела 
брали ³ посл³довност³ прайìер³в, що флан-
кують ì³кросател³тн³ повтори.  åлектрофо-
рез продукт³в Пëð проводили у 6 % пол³ак-
рилаì³дноìу гел³ з 7ì сечовини. Продукти 
аìпл³ф³кац³ї виявляли за допоìогою н³тра-
ту ср³бла [10].

Рåзуëüòàòè òà обãовоðåííя
З прайìераìи до ì³кросател³тних ло-

кус³в Xgwm410 та Xwmc727 продук-
ту отриìано не було. Продукт аìпл³ф³ка-
ц³ї ³з прайìераìи до локус³в Xwmc524-
5AL, Xwmc577-5AL, Xwmc110-5AL та 
Xwmc152-6â є ìоноìорфниì, тоìу їх 
вилучено ³з подальшої роботи (табл. 1). 
ñпектри продукт³в аìпл³ф³кац³ї ³з прайìе-
раìи до локусу Xgwm291-5AL (рис. 1) для 

п³дтвердив так³ дан³, але й показав залу-
чення ³нш³х хроìосоì до контролю даної 
ознаки. àвтори припускали наявн³сть ще 
й алелю b2a. Íаприклад, Wenzel (1971) 
показав присутн³сть ген³в, що контролю-
ють остист³сть, на восьìи хроìосоìах, се-
ред яких 1B, 5D та 7A були показан³ впер-
ше [цит. за 3]. Mokhtarzadeh [4] досл³джу-
вав F1 в³д схрещування ìоносоìної сер³ї 
сорту ×айн³з ñприн (×ñ) ³з остистою твер-
дою пшеницею. àвтор постулював участь 
дев’яти хроìосоì у контрол³ остистост³: 
5A, 1B, 3B, 4B, 5B, 6â (проìотори) та 2A, 
6A й 2B (³нг³б³тори). Goud [3] запропону-
вав наявн³сть ìножинних алел³в, розта-
шованих на р³зних хроìосоìах, для ге-
на-проìотора а. Позаяк, на сьогодн³шн³й 
день, проìоторн³ гени не входять до ката-
логу ген³в та генних сиìвол³в, ³ посилання 
на згадан³ роботи ìайже не зустр³чають-
ся в сучасних статтях [1]. Íа 4AS хроìо-
соì³ локал³зовано ген Hd, один ³з ген³в-
³нг³б³тор³в остистост³. Із присутн³стю цьо-
го гена пов’язують розвиток остепод³бних 
в³дрост к³в [2].

äосл³дження генетичного контролю 
остистост³ вказують на складн³ ìехан³з-
ìи пригн³чення утворення остей та взає-
ìод³ю ген³в Hd, B1 та B2. Íаприклад, ане-
уплоїди сорту ×ñ  за д³лянкаìи 5àL-10, в 
яких в³дсутн³й локус ³з геноì B1, є частко-
во остистиìи. àналог³чно, ап³кальн³ ост³ 
з’являються в делец³йного ìутанта за д³-
лянкою 6âL-6, на як³й розташований ген 
В2. З огляду на цитогенетичн³ досл³джен-
ня, зараз припускають, що нап³востис-
тий стан зуìовлений еп³статичною взає-
ìод³єю ген³в B1 та B2 та проìоторних 
ген³в [1]. Sourdille та сп³в. [2] припустили, 
що ген В1 саì не ìоже пригн³чувати утво-
рення остей у гоìозиготної за двоìа ре-
цесивниìи генаìи рослини, в той час, як 
в³дсутн³сть гена В2 (генотип Hd_B1_) зво-
дить нан³вець ³нг³б³торний ефект двох ³н-
ших ген³в. 
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ìонструють пол³ìорф³зì лише при гарно-
ìу розд³ленн³, що виìагає ретельної ро-
боти з ниìи. óс³ батьк³вськ³ форìи, кр³ì 
ëеукуруìа, ìають продукти аìпл³ф³кац³ї 
однакового розì³ру, а ëеукуруì – трохи 
легший, тобто рухлив³ший в гел³.

ì³кросател³тний локус Xсfd71-4AS 
(рис. 3) ìожна використовувати в коìб³-
нац³ях, де як батьк³вську форìу залучено 
генотип ìІ, адже продукт аìпл³ф³кац³ї ³з 
прайìераìи до цього локусу є дещо лег-
шиì в ìІ, н³ж у решти генотип³в. äля цьо-
го локусу вказано, що в³н є специф³чниì до 
4D та 4A хроìосоì [10].

Рèñ. 3. åлектрофоретичн³ спектри продукт³в аìпл³-
ф³кац³ї генотип³в твердої пшениц³ ³з прайìераìи до 
локусу Xсfd71-4AS: 1- ìІ; 2 – ×орноìор; 3 – ëеуку-
руì; 4 – ðубруì; 5 – êандиканс

Пол³ìорф³зì за продуктаìи аìпл³ф³ка-
ц³ї з прайìераìи до ì³кросател³тного локу-
су Xcfa2256-4AS (рис. 4) виявлено в коì-
б³нац³ях, де як батьк³вську форìу залучено 
генотип ðубруì. Притаìанний йоìу про-
дукт аìпл³ф³кац³ї є легшиì, н³ж той же в ³н-
ших генотип³в. ð³зниця в ìолекулярн³й ìас³ 
є достатньою для адекватного розр³знен-
ня коìпонент³в. îч³куваний розì³р продук-
ту аìпл³ф³кац³ї близько 170 пн.

Пëð з прайìераìи до локусу Xwmc516-
4AS, зг³дно ³з його характеристикою [10], 
дає ìножинн³ продукти. ñпектр продук-
т³в його аìпл³ф³кац³ї для генотип³в твердої 
пшениц³ виявився пол³ìорфниì (рис. 5). 
îч³куваний продукт ìає ìати розì³р 130-
150 пн, тобто знаходиться в нижн³й частин³ 
спектра.

генотип³в ìІ та ×орноìор представлен³ 
подв³йниì коìпонентоì, а у ëеукуруì та 
êандиканс – одинарниì. îч³куваний роз-
ì³р продукту аìпл³ф³кац³ї близько 120 пн. 
ëокус є ц³кавиì через т³сне зчеплення ³з 
геноì â1 [10].

Продукти аìпл³ф³кац³ї ³з прайìераìи 
до локусу Xcfd2155-5AL [10] (рис. 2) де-

Рèñ. 1. åлектрофоретичн³ спектри продукт³в аìпл³-
ф³кац³ї генотип³в твердої пшениц³ ³з прайìераìи до 
локусу Xgwm291-5AL: 1 – ìІ; 2 – ×орноìор; 3 – ëе-
укуруì; 4 – ðубруì; 5 – êандиканс; ê – контроль (без 
äÍê)

Рèñ. 2. åлектрофоретичн³ спектри продукт³в аìпл³-
ф³кац³ї генотип³в твердої пшениц³ ³з прайìераìи до 
локусу Xcfd2155-5AL: 1- ìІ; 2 – ×орноìор; 3 – ëеу-
куруì; 4 – ðубруì; 5 – êандиканс
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генотип³в (рис. 6). ëокус Xgwm219-6BL 
ìожна використати для роботи ³з коìб³на-
ц³яìи, в яких залучено генотип ìІ.

Рèñ. 6. åлектрофоретичн³ спектри продукт³в аìпл³-
ф³кац³ї генотип³в твердої пшениц³ ³з прайìераìи до 
локусу Xgwm219-6BL: 1 – ìІ; 2 – ×орноìор; 3 – ëеу-
куруì; 4 – ðубруì; 5 – êандиканс

Із прайìераìи до локусу Xwmc726-
6BL продукт аìплф³кац³ї утворюється 
лише в генотипу ðубруì (рис. 7). òоìу на-
вряд чи ìожна використовувати його для 
анал³зу популяц³й через ìожлив³сть отри-
ìання хибно негативних результат³в.

Із прайìераìи до локусу Xbarc178-6B 
продукт аìпл³ф³кац³ї утворюється у вс³х ге-
нотип³в як поодинокий коìпонент, рухо-
ì³сть якого в генотипах ìІ, ðубруì та ëеу-
куруì є р³зною (рис. 8).

ðезультати досл³дження пол³ìорф³зìу 
за розташуванняì продукт³в аìпл³ф³кац³ї 
у електрофоретичноìу спектр³ для вивче-
них коìб³нац³й  схрещувань узагальнено у 
табл. 1.

òакиì чиноì, для кожної ³з двох коìб³-
нац³й схрещування нараз³ знайдено при-
найìн³ по дв³ пари прайìер³в, що фланку-
ють ì³кросател³тн³ повтори на хроìосоìах 
4à, а також 5à або 6â. äля ìожливої ло-

Рèñ. 4. åлектрофоретичн³ спектри продукт³в аìпл³-
ф³кац³ї генотип³в твердої пшениц³ ³з прайìераìи до 
локусу Xcfa2256-4AS: 1– ìІ; 2 – ×орноìор; 3 – ëеу-
куруì; 4 – ðубруì; 5 – êандиканс

Рèñ. 5. åлектрофоретичн³ спектри продукт³в аìпл³-
ф³кац³ї генотип³в твердої пшениц³ ³з прайìераìи до 
локусу Xwmc516-4AS: 1– ìІ; 2 – ×орноìор; 3 – ëеу-
куруì; 4 – ðубруì; 5 – êандиканс; 6 – контроль

Íа 6âL хроìосоì³ знаходиться ген В2, 
один ³з ³нг³б³тор³в остистост³. ìи припус-
каєìо, що в деяких ³з досл³джених наìи 
генотип³в ìожуть бути присутн³ р³зн³ алел³ 
цього гена [11]. ñеред локус³в, специф³ч-
них до 6â хроìосоìи, пол³ìорфниì вия-
вився Xgwm219-6BL. ó генотипу ìІ про-
дукт аìпл³ф³кац³ї, що утворюється ³з ц³єю 
парою прайìер³в, є важчиì, н³ж в ³нших 
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кал³зац³ї ген³в, що залучен³ у контроль ос-
тистост³, сл³д проанал³зувати популяц³ї F3 
за ìаркераìи до кожної ³з зазначених хро-
ìосоì.

äля скринування розщеплення за спек-
траìи продукт³в аìпл³ф³кац³ї ìожна вико-
ристовувати так³ ì³кросател³тн³ локуси: у 
коìб³нац³ї схрещування ðубруì х ìІ локу-
си Xgwm291-5AL, Xcfd71-4AS, Xcfa2256-
4AS, Xwmc516-4AS, Xgwm219-6BL; у 
коìб³нац³ї ìІ х ëеукуруì локуси Xgwm291-
5AL, Xcfd71-4AS, Xwmc516-4AS та, ìож-
ливо, Xcfd2155-5àL. 

SSR-локуси є кодоì³нантниìи ìолеку-
лярниìи ìаркераìи, отже розщеплення у 
F2 за кожною парою прайìер³в оч³кується 
1 гоìо1: 2 гетеро: 1 гоìо2. Проте ìи працювали 
з äÍê рослин F3, отриìаних як поодинок³ 
нащадки в³д кожної з рослин F2. îск³льки 
по одн³й нас³нин³ було взято в³д кожної рос-
лини F2 випадково, а тверда пшениця є са-
ìозапилювачеì, оч³куване сп³вв³дношен-
ня у F3 становить 3 гоìо1: 2 гетеро: 3 гоìо2 [12]. 
öе випливає ³з сп³вв³дношення 4 х (1 гоìо1: 
+  2 х 1 гоìо1 : 4 гетеро:  2 х 1 гоìо2) + 2 х (1 гоìо2. 
+ 4 гоìо2), якщо кожна рослина F2 дасть чо-
тири нас³нини, ì³н³ìально необх³дну к³ль-
к³сть нащадк³в для реал³зац³ї вс³х ìожли-
вих генотип³в у правильноìу к³льк³сноìу 
сп³вв³дношенн³ при саìозапиленн³ ìоно-
гетерозиготи. Перев³рка в³дпов³дност³ 
розщеплення за алеляìи ì³кросател³тних 
локус³в у F3 розщепленню 3 : 2 : 3 показала 
справедлив³сть нульової г³по тези для вс³х 
ì³кросател³тних локус³в (табл. 2).

За результатаìи попереднього г³бри-
долог³чного анал³зу, виконаного ³з засто-
суванняì п’яти генотип³в твердої пшениц³ 
[11], безостий фенотип л³н³ї MI пояснюєть-
ся наявн³стю у її геноì³ гена В1. ðозщеп-
лення у F2 в³д схрещування генотип³в ìІ 
та ðубруì, ³ генотип³в êандиканс та ×ор-
ноìор показало, що р³зниця у кожн³й пар³ 
генотип³в є ìоногенною. ðозщеплення у 
F2 в³д схрещування генотип³в ìІ та ëеуку-

Рèñ. 7. åлектрофоретичн³ спектри продукт³в аìп-
л³ф³кац³ї генотип³в твердої пшениц³ ³з прайìерìи до 
локусу Xwmc726-6BL: 1– ìІ; 2 – ×орноìор, 3 – ëеу-
куруì, 4 – ðубруì, 5 – êандиканс, 6 – контроль

Рèñ. 8. åлектрофоретичн³ спектри продукт³в аìп-
л³ф³кац³ї генотип³в твердої пшениц³ ³з прайìерìи до 
локусу Xbarc178-6B: 1– ìІ; 2 – ëеукуруì; 3 – ×орно-
ìор; 4 – ðубруì; 5 – êандиканс
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та ðубруì та дигенну р³зницю ì³ж зразка-
ìи ìІ та ëеукуруì за даниìи розщеплен-
ня у F3 для сп³вв³дношення 5 безостих : 3 
остепод³бн³ в³дростки для першої коìб³на-
ц³ї схрещування та 15 остист³ : 34 остепо-
д³бн³ в³дростки : 15 безостих — для другої 
(табл. 3).

ó коìб³нац³ї схрещування ìІ х ðубруì 
в³дбувається розщеплення за геноì В1, 
розташованиì у хроìосоì³ 5à та за ì³кро-
сател³тниìи локусаìи Xgwm291-5AL та 
Xcfd2155-5àL, розташованиìи у т³й са-
ì³й хроìосоì³. Якщо ц³ гени не зчеплен³, 
усередин³ кожного з фенотипних клас³в, 
безост³ рослини та рослини з остепод³б-
ниìи в³дросткаìи, за ì³кросател³тниìи 
алеляìи буде спостер³гатися розщеплен-
ня 3 гоìо1:  2гетеро: 3 гоìо2. ó коìб³нац³ї ìІ х 
ëеукуруì, за нашиìи припущенняìи [13], 

руì св³дчить про дигенну р³зницю ì³ж вка-
заниìи генотипаìи щодо ген³в остистост³. 
äля вказаних зразк³в сорт³в твердої пше-
ниц³ наìи запропоновано так³ генотипи за 
генаìи, що беруть участь у контрол³ остис-
тост³: л³н³я ìІ bnbnB1B1, безоста через на-
явн³сть доì³нантного ³нгиб³тора остистост³ 
B1 (хроìосоìа 5à) та рецесивного але-
лю bn доì³нантного проìотора остистост³, 
локал³зованого за нашиìи припущення-
ìи [13] у хроìосоì³ 6â; л³н³я ðубруì bnb

nb1b1, остепод³бн³ в³дростки через в³дсут-
н³сть доì³нантного проìотора остистост³ 
Bn та доì³нантного ³нг³б³тора остистост³ 
B1; сорт ëеукуруì BnBnb1b1, остистий за-
вдяки доì³нантноìу проìотору остистост³ 
Bn.

â даноìу досл³джен³ перев³рено г³поте-
зу про ìоногенну р³зницю ì³ж зразкаìи ìІ 

Òàбëèöя 1. Íаявн³сть (+) та в³дсутн³сть (–) пол³ìорф³зìу в електрофоретичних спектрах, отриìаних 
з прайìераìи до низки ì³кросател³тних локус³в, для коìпонент³в схрещування двох г³бридних коìб³-
нац³й

№ SSR-локус
õроìосоìа, де локал³зо-

ваний SSR-локус
êоìб³нац³я схрещування

ðубруì х ìІ ìІ х ëеукуруì

1 Xgwm291 5AL + +

2 Xwmc524 5AL – –

3 Xgwm410 5AL в³дсутн³й продукт в³дсутн³й продукт

4 Xwmc577 5AL – –

5 Xсfd2155 5AL – +

6 Xwmc110 5AL – –

7 Xwmc727 5AL в³дсутн³й продукт в³дсутн³й продукт

8 Xcfd71 4AS + +

9 Xсfa2256 4AS + –

10 Xwmc516 4AS + +

11 Xwmc726 6BL + –

12 Xwmc152 6BL – –

13 Xgwm219 6BL + –

14 Xbarc178 6BL + +
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леì, специф³чниì для генотипу ìІ. îск³ль-
ки локус Xbarc178 розташований у хроìо-
соì³ 6â, сл³д припустити, що доì³нантний 
проìотор остистост³ Bn також локал³зо-
ваний у ц³й хроìосоì³ та перев³рити наяв-
н³сть зчеплення ì³ж локусоì Xbarc178 та 
геноì Bn.

äля розрахунку зчеплення ì³ж вказани-
ìи локусаìи розробили алгоритì встанов-
лення величини θ за даниìи розщеплення 
у F3 за двоìа локусаìи ìетодоì ìакси-
ìальної правдопод³бност³ через застосу-
вання ìетоду Lod scores [15]. Було взя-
то до уваги, що фенотипн³ класи за озна-
кою остист³сть форìуються також за уìов 
розщеплення за двоìа генаìи, так що у ц³-
лоìу у розщепленн³ брало участь три гени, 
два з яких, за нашиì припущенняì, є зчеп-

в³дбувається розщеплення за двоìа гена-
ìи, один з яких ìоже бути розташованиì 
у хроìосоì³ 5à, другий – у хроìосоì³ 6â. 
Якщо жоден з ген³в остистост³ не зчепле-
ний з локусоì Xcfd2155-5àL чи Xbarc178-
6B, у кожноìу фенотипноìу клас³ буде 
спостер³гатися розщеплення за алеля-
ìи ì³кросател³тного локусу 3 гоìо1: 2 гете-

ро: 3 гоìо2. (табл. 4).
â³дхилення еìп³ричного сп³вв³дношен-

ня розщеплення в³д оч³куваного спостер³-
гали т³льки у коìб³нац³ї ìІ х ëеукуруì за 
локусоì Xbarc178. ñеред остистих рос-
лин не було таких з алелеì, специф³чниì 
для генотипу ìІ (безоста форìа). ñеред 
безостих рослин спостер³гали нестачу 
рослин з алелеì, специф³чниì для гено-
типу ëеукуруì та надлишок рослин з але-

Òàбëèöя 2. Перев³рка розпод³лу генотип³в за алеляìи ì³кросател³тних локус³в у р³зних коìб³нац³ях F3 
на в³дпов³дн³сть теоретично оч³куваноìу розщепленню 3 гоìо1: 2 гетеро: 3 гоìо2

ëокус та коìб³нац³я схрещування
ê³льк³сть особин з генотипоì

χ2 ð
гоìо1 гетеро гоìо2

ðубруì х ìІ

Xgwm2915AL 19 6 12 3,29 >0,05

Xcfd21555АL 28 27 29 2,30 >0,05

Xcfd714AS 37 25 21 5,27 >0,05

Xgwm2196BL 21 8 26 3,81 >0,05

Xbarc1786B 33 26 27 1,81 >0,05

ìІ х ëеукуруì

Xcfd21555АL 24 30 32 5,47 >0,05

Xbarc1786B 31 31 25 5,80 >0,05

Xcfd714AS 24 28 31 4,16 >0,05

Òàбëèöя 3. ðозщеплення рослин F3 за ознакою остист³сть

êоìб³нац³я схре-
щування

òеоретичне сп³вв³дношення клас³в åìп³ричн³ обсяги клас³в у F3
Значення χ2 та 

оц³нка ð

ìІ х ðубруì 5 безост.:3 остепод.в³др. 83 безост.+ 33 остепод.в³др 2,08
ð>0,05

ìІ х ëеукуруì 15 безост.:34 остепод.в³др.:15 
остист. 

43 безост.+69 остепод.в³др.+ 27 
остист. 

4,61
P>0,05
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у розрахунку величин а … ³ враховувалась 
дв³ч³. 1) ã³бриди F1 форìують чотири типи 
гаìет з частотаìи 0,5 θ для рекоìб³нант-
них та 0,5(1– θ) для нерекоìб³нантних. 
2) ×астоти гаìет, як³ форìують рослини 
F2, встановлюються для кожного генотип-
ного класу окреìо з уведенняì одн³єї ³ т³єї 
саìої величини θ для вираховування вели-
чини рекоìб³нац³ї ì³ж досл³джуваниìи ге-
наìи. ðослини F2 у пшениц³ саìозапилю-
ються, тоìу частоти зигот в³д об’єднання 
р³зних гаìет, що утворюються з р³зною 
частотою, яка залежить в³д величини θ, 

лениìи. Загальна к³льк³сть фенотипних 
клас³в у суì³сноìу розщепленн³ за алеля-
ìи ì³кросател³тного локусу та двоìа ге-
наìи остистост³ – дев’ять. òоìу значення 
lg(θ) розраховували за форìулою 

3 5 6 7 8 91 2 4

1 2 3 4 5 6 7 8 9
! ! ! ! ! !! ! !

!
! ! ! ! ! ! ! ! !

 

= ×

× n n n n n nn n n

NP
n n n n n n n n n

a b c d e f g h i ,
де величини n1 … n9 є обсягаìи фе-

нотипних клас³в (табл. 5), а величини a … 
i — є часткаìи кожного фенотипного кла-
су залежно в³д величини θ. îск³льки ìи 
працювали з популяц³яìи F3, величина θ 

Òàбëèöя 4. Перев³рка розпод³лу генотип³в за алеляìи ì³кросател³тних локус³в у р³зних фенотипних 
класах F3 на в³дпов³дн³сть теоретично оч³куваноìу розщепленню 3 гоìо1: 2 гетеро: 3 гоìо2

ëокус та коìб³нац³я схрещування
ê³льк³сть особин ³з генотипоì

χ2 ð
гоìо1 гетеро гоìо2

ðубруì х ìІ

Xgwm291-5AL, безост³ 14 4 7 3,69 >0,05

остепод³бн³ в³дростки 4 2 4 * =1,00

Xcfd2155-5àL, безост³ 21 13 26 0,91 >0,05

остепод³бн³ в³дростки 9 8 44 0,38 >0,05

Xcfd71-4AS, безост³ 15 12 18 0,33 >0,05

остепод³бн³ в³дростки 11 2 8 3,25 >0,05

Xgwm219-6BL, безост³ 12 5 17 2,90 >0,05

остепод³бн³ в³дростки 6 2 8 * =0,736

Xbarc178-6B, безост³ 27 18 15 4 >0,05

остепод³бн³ в³дростки 7 6 7 0,27 >0,05

ìІ х ëеукуруì

Xcfd2155-5àL, безост³ 6 5 2 * =0,484

остепод³бн³ в³дростки 16 15 17 1,79 >0,05

îстист³ 9 7 8 0,28 >0,05

Xbarc178-6B, безост³ 2 6 13 7,83 <0,05

остепод³бн³ в³дростки 18 15 12 2,73 >0,05

îстист³ 6 7 0 * =0,04

Xcfd71-4AS, безост³ 5 3 3 * =1,00

остепод³бн³ в³дростки 12 15 15 2,86 >0,05

îстист³ 7 8 9 1,11 >0,05

П р и ì ³ т к а: * – використано двоб³чний точний критер³й Ф³шера [14], оск³льки обсяги клас³в теоретичного розпо-
д³лу ìенш³ за 5 не дали зìогу застосувати ìетод χ2.
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Вèñíовêè
âивчення к³лькох генотип³в твердої 

пшениц³ (T. durum Desf.) за ознакою утво-
рення остей на колос³ та за алеляìи ì³кро-
сател³тних локус³в, розташованих на хро-
ìосоì³ 4à, 5à, 6â, та г³брид³в F3 в³д двох 
г³бридних коìб³нац³й дало зìогу п³дтвер-
дити г³потезу про ìоногенну та дигенну 
р³зницю ì³ж генотипаìи ìІ та ðубруì ³ ìІ 
та ëеукуруì, в³дпов³дно, щодо ген³в, як³ 
беруть участь у розвитку ознаки остист³сть 
колосу. âстановлено зчеплення гена â2 
з ì³кросател³тниì локусаоì Xbarc178 на 
в³дстан³ 27,5 сì. 
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розраховуються для кожного генотипного 
класу, ³ обсяги фенотипних клас³в у F3 утво-
рюються на основ³ частот однакових зигот, 
як³ форìуються р³зниìи рослинаìи F2 з 
р³зною частотою. ðозрахунки закладено у 
алгоритì³ ³ у статт³ не наводяться. âеличи-
на θ шукається у ìежах в³д 0 (повне зчеп-
лення ì³ж генаìи) до 0,5 (в³льне коìб³ну-
вання ген³в).

Знайдену величину рекоìб³нац³ї ì³ж 
локусоì Xbarc178 та геноì Bn Θ = 0,25 
за допоìогою функц³ї êозаìб³ перевели в 
одиниц³ карти, 27,5сì. îтже, генотип ос-
тистого сорту твердої пшениц³ ëеукуруì у 
хроìосоì³ 6â несе доì³нантний проìотор 
остистост³, позначений наìи як Bn, оск³ль-
ки ìи вважаєìо його алельниì генов³ B2 
ì’якої пшениц³. Зважаючи на те, що в³д-
стань ì³ж генаìи встановлювалась на по-
пуляц³ї F3, рослини якої утворилися п³с-
ля двох под³й ìейозу, в³дстань ì³ж генаìи 
ìоже виявитися дещо ³ншою при анал³з³ 
рослин F2 чи анал³зуючого беккросу, як³ 
форìуються п³сля проходження г³бридаìи 
одного ìейозу.

Òàбëèöя 5. ðезультати пошуку зчеплення ì³ж локусоì Xbarc178 та геноì Bn у F3 коìб³нац³ї ìІ х ëеу-
куруì

I
òеоретичн³ частоти клас³в при ãенотип за ì³к-

росател³тоì*
Фенотип за 
остист³стю

II
îбсяг клас³в

Θ = 0,5 Θ = 0,25 åìп³ричних òеорет. при Θ = 0,25

а 0,087891 0,01631 CC Безост³ n1 2 1,29

b 0,199219 0,227851 CC îстеп. в³др. n2 18 18,00

c 0,087891 0,130839 CC îстист³ n3 6 10,34

d 0,058594 0,03526 Cc Безост³ n4 6 2,79

e 0,132813 0,142146 Cc îстеп. в³др. n5 15 11,23

f 0,058594 0,072594 Cc îстист³ n6 7 5,73

g 0,087891 0,182804 cc Безост³ n7 13 14,44

h 0,199219 0,161253 cc îстеп. в³др. n8 12 12,74

i 0,087891 0,030942 cc îстист³ n9 0 2,44

1 1 79 79

Z=3,43 (p<0,01) при θ = 0,25 χ2= 7,91 (п³сля об’єднання клас³в), p > 0,05

П р и ì ³ т к и: I – частки фенотипних клас³в; * – ñ – алель ì³кросател³тного локусу, властивий генотипу ëеукуруì, с 
– генотипу ìІ; II – обсяги фенотипних клас³в.
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ó òâåðäîЙ ПШåÍèöЫ  
(TRITICUM DURUM DESF.)
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âыполнен генетический анализ остистых и 
безостых образцов твердой пшеницы (Triticum 
durum Desf.) по признаку остистость колоса и 
ìикросателлитныì локусаì, специфичныì для 
хроìосоì 4à, 5à и 6â пшеницы. Показано, что 
доìинантный проìотор остистости ân, нали-
чие которого в геноìе твердой пшеницы пред-
полагалось наìи по результатаì предыдущего 
исследования, расположен на хроìосоìе 6â, 
поскольку оказался сцепленныì на рассто-
янии 27,5 сì с ìикросателлитныì локусоì 
Xbarc178, локализованыì на этой хроìосоìе.

Ключевые слова: твердая пшеница, остис-
тость, генетический анализ, ìетод Lod scores, 
ìикросателлиты.

SSR MARKER DEVELOPMENT FOR  
THE GENES, CONTROLLING AWNEDNESS  
IN DURUM WHEAT  
(TRITICUM DURUM DESF.)

D.A. Prokopyk, Т.К. Ternovskaya 

National University of “Kyiv-Mohyla Academy” 
Ukraine, 04070, Kiev, G. Skovoroda st., 2 
e-mail: tern@ukma.kiev.ua

The genetic analysis of awned and awnless du-
rum wheat (Triticum durum Desf.) genotypes 
after the traits awned spike and microsatellite 
loci, specific to 4A, 5A, and 6B chromosomes, 
was performed. It has been shown that domi-
nant awn promoter Bn, which presence in awned 
durum wheat genotypes has been supposed in 
our previous studies, is located on 6B chromo-
some because it is linked with microsatellite lo-
cus Xbarc178, located on this chromosome, at a 
distance 27,5 cM.

Key words: durum wheat, awnedness, gene tic 
analysis, Lod scores method, microsatellites.
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