
12 ISSN 2415-3680 (Online), ISSN 1810-7834 (Print). Вісн. Укр. тов-ва генетиків і селекціонерів. 2025, том 23, № 1–2

УДК 577.21 : 634.54		       https://doi.org/10.7124/visnyk.utgis.23.1-2.1776

СТРУКТУРНА ОРГАНІЗАЦІЯ ДЕЯКИХ МІКРОСАТЕЛІТНИХ ЛОКУСІВ 
У ПРЕДСТАВНИКІВ РОДУ CORYLUS

А. М. МІЩЕНКО       0009-0003-1310-3703 
І. О. АНДРЄЄВ      0000-0002-3706-8514* 
В. М. МЕЛЬНИК      0000-0002-0084-3142 
В. А. КУНАХ       0000-0002-9418-3172

Інститут молекулярної біології і генетики НАН України, 
вул. Акад. Заболотного, 150, м. Київ, 03143, Україна 
e-mail: i.o.andreev@imbg.org.ua

Мета. Метою даної роботи було дослідження структурної організації дев’яти мікросателітних 
локусів, використаних для характеристики українських сортів фундука, на основі аналізу даних 
сиквенування ПЛР-продуктів та послідовностей з бази даних NCBI GenBank. Методи. ПЛР-амп-
ліфікація зі специфічними праймерами, клонування і сиквенування ПЛР-продуктів, біоінформа-
тичний аналіз. Результати. Проведено ампліфікацію чотирьох SSR-локусів з подальшим кло-
нуванням і сиквенуванням отриманих ПЛР-продуктів, також пошук алельних варіантів дев’яти 
SSR-локусів для п’яти видів Corylus. Визначено структурну організацію повторюваних ділянок цих 
локусів та характер їхньої мінливості, проаналізовано частотний розподіл алельних варіантів. 
Більшість локусів має консервативну послідовність і містить прості тринуклеотидні повтори, 
кількість одиниць в яких зумовлює розмір відповідних варіантів. У складі трьох локусів знайдено 
комбіновані ди- та тринуклеотидні повтори або перервані повтори, і виявлено делеції та інсерції 
в окремих варіантах. Такі структурні особливості зумовлюють складний характер розподілу варі-
антів цих локусів за розміром. Висновки. Визначено структурну організацію дев’яти SSR-локусів, 
які пропонуються для ідентифікації українських сортів фундука. Виявлені структурні особливості 
слід враховувати при інтерпретації результатів ПЛР-аналізу цих локусів у сортів фундука. 

Ключові слова:  Corylus, SSR-маркери, нуклеотидна послідовність, генетична мінливість, мо-
лекулярно-генетичний аналіз.

Вступ. Ліщина (Corylus L.) — рід листопадних чагарників і дерев родини Betulaceae, який 
включає понад 15 видів, поширених у Євразії та Північній Америці. Найбільше промис-

лове значення має ліщина європейська (Corylus avellana L.), яка є основним джерелом 
культурного фундука. Її горіхи цінуються за високий вміст жирів, білків, мікроелементів та 
біологічно активних речовин, що робить їх одним із ключових компонентів світової конди-
терської промисловості. Стійке зростання попиту на фундук стимулює розвиток селекцій-
них програм, спрямованих на підвищення врожайності, поліпшення якості плодів, адап-
тацію до різних кліматичних умов та формування стійкості до основних хвороб, зокрема 
фітофторозу, спричиненого Anisogramma anomala (Gökirmak et al., 2009; Botta et al., 2019).

Попри значні успіхи у селекції фундука в Туреччині, Італії, США та Китаї, генетичне 
різноманіття роду Corylus, а також генетичні зв’язки між окремими сортами залишаються 
дослідженими неповною мірою. Традиційні методи морфологічної класифікації не завжди 
забезпечують достатню точність, оскільки фенотипові ознаки можуть варіювати під впли-
вом умов середовища. У цьому контексті особливої ваги набувають молекулярно-генетич-
ні підходи, що дозволяють здійснювати об’єктивну ідентифікацію генотипів, простежувати 
родовід, виявляти ступінь спорідненості між сортами й оцінювати внутрішньовидове гене-
тичне різноманіття (Botta et al., 2019).
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Упродовж останніх десятиліть для дослі-
джень генетичної структури C.  avellana було 
запропоновано широкий спектр молекуляр-
них маркерів, серед яких RAPD, AFLP, ISSR,
 SNP, проте найширше застосування отримали мі-
кросателітні маркери (SSR).

Вони характеризуються високою частотою 
мутацій, кодомінантним успадкуванням, високою 
відтворюваністю результатів та рівномірним роз-
поділом у геномі. SSR-маркери продемонструва-
ли високу ефективність у дослідженнях генетич-
ного різноманіття як культурних сортів фундука 
(Ellegren, 2000; Eckert, Hile, 2009; Gökirmak et al., 
2009; Öztürk et al., 2018), так і диких популяцій лі-
щини (Gürcan et al., 2018; Tanhuanpää et al., 2019; 
Ershadi, Toolir, 2022), у визначенні географічного 
походження сортів, перевірці спорідненості, а та-
кож у виявленні генетичних копій сортів у складі 
колекцій. Крім того, вони стали основою для по-
будови карт зчеплення, локалізації QTL, асоційо-
ваних із господарсько-цінними ознаками, іденти-
фікації маркерів, пов’язаних із генами стійкості, 
та створення ефективних систем молекулярної 
паспортизації сортів фундука (Botta et al., 2019).

Мікросателітна ДНК — це короткі тандемні 
повтори довжиною від одного до шести нуклеоти-
дів, які можуть бути розташовані як у кодувальних, 
так і некодувальних ділянках геному. Вони часто 
характеризуються високим рівнем поліморфізму 
навіть у близькоспоріднених генотипів, що робить 
їх універсальним інструментом аналізу у популя-
ційній та селекційній генетиці. Останніми роками 
значного розвитку набули дослідження, спрямо-
вані на розробку та характеристику SSR-маркерів 
для C.  avellana. Завдяки прогресу у технологіях 
сиквенування нового покоління (NGS) було іден-
тифіковано понад 700 поліморфних SSR-марке-
рів, отриманих із геномних бібліотек, збагачених 
повторами, а також близько 130 поліморфних 
EST-SSR, ідентифікованих із транскриптомних бі-
бліотек (Bhattarai, Mehlenbacher, 2017; Botta et al., 
2019).

Проте більшість досліджень зосереджена 
переважно на вивченні поліморфізму SSR-локу-
сів за довжиною ампліконів без детального ана-
лізу їхньої молекулярної структури. Водночас 
структурна організація цих локусів, зокрема, тип 
та кількість повторів, будова фланкуючих ділянок і 
наявність внутрішніх варіацій, може мати істотний 
вплив на їхню стабільність, ефективність амплі-
фікації і рівень інформативності. Дослідження цих 
характеристик поглиблює розуміння механізмів 
формування алельного різноманіття та полімор-
фізму SSR-локусів.

Проведене раніше дослідження (Mishchenko 
et al., 2026) показало високу ефективність дев’яти 
SSR-маркерів для ідентифікації та диференціації 

сортів фундука української селекції. Проте струк-
турні особливості цих локусів і природа виявлених 
алельних відмінностей залишалися нерозкрити-
ми.

Метою даної роботи було дослідження струк-
турної організації дев’яти мікросателітних локусів, 
використаних раніше для характеристики сортів 
фундука української селекції, на основі аналізу 
даних сиквенування ПЛР-продуктів та послідов-
ностей з бази даних NCBI GenBank.

Матеріали і методи
Рослинний матеріал та виділення ДНК. 

Використано зразки рослинного матеріалу чоти-
рьох сортів фундука (Свічковий, Пиріжок, Софі-
ївський  1, Корончастий) з помологічної колекції 
Національного дендрологічного парку «Софіївка» 
НАН України, люб’язно надані членом-кореспон-
дентом НАН України І. С. Косенком.

Для виділення геномної ДНК використо-
вували молоде листя, попередньо висушене з 
силікагелем. Екстракцію здійснювали за моди-
фікованим CTAB-методом (Mishchenko, Andreev, 
2023), а якість та концентрацію ДНК оцінювали 
електрофоретичним розділенням зразків шляхом 
порівняння зі стандартною ДНК фага λ відомої 
концентрації, а також спектрофотометричним 
аналізом на приладі NanoDrop 1000 (Thermo 
Fisher Scientific).

Полімеразна ланцюгова реакція та фраг- 
ментний аналіз. Для ПЛР-ампліфікації використо-
вували стандартну ПЛР-суміш з Taq-полімеразою, 
яка містила близько 30 нг геномної ДНК. Деталь-
но послідовності праймерів та умови проведення 
аналізу описані раніше (Mishchenko et al., 2026).

Клонування та сиквенування ПЛР-продук-
тів. Після розділення продуктів ампліфікації в 
агарозному гелі відібрані смуги вирізали з гелю. 
ДНК очищували за допомогою набору Silica Bead 
DNA Gel Extraction Kit (Thermo Scientific) відповід-
но до інструкції виробника.

Лігування очищених фрагментів у вектор 
pGEM-T проводили в реакційній суміші загальним 
об’ємом 15 мкл, яка містила: 4 мкл очищеного 
фрагмента ДНК, 4 мкл вектора pGEM-T, 1,5 мкл 
10 × буфера для ДНК-лігази, 1,5 мкл PEG, 0,8 мкл 
Т4 ДНК-лігази. Реакційну суміш інкубували протя-
гом 14 год при температурі 4–7 °C.

Для трансформації використали компетентні 
клітини Escherichia coli штаму  XL1-Blue, підготов-
лені за класичним CaCl2-методом (Sambrook et 
al., 1989), з подальшою детекцією колоній за си-
нім або білим забарвленням в присутності X-Gal 
та IPTG.

Біоінформатичний аналіз. Для пошуку і по-
дальшого аналізу структурної організації мікро-
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Розмір 
алеля, 

п.н. 
Мотив Вид / сорт Запис в базі даних 

NCBI GenBank

BR259

237 (TCA)8 C. avellana cv. Свічковий PV926123
234 (TCA)7 C. avellana KJ193889
249 (TCA)12 C. avellana cv. Tombul XM_059593920
234 (TCA)7 C. avellana OZ219478
228 (TCA)5 C. avellana CBCOTP020000001
237 (TCA)8 C. chinensis CM106774
237 (TCA)8 C. colurna OZ247467
237 (TCA)8 C. colurna CBDDSP010000005
234 (TCA)7 C. americana cv. Rush CP125818
234 (TCA)7 C. americana cv. Winkler CP125829
234 (TCA)7 C. heterophylla CM028143
240 (TCA)9 C. heterophylla JADFUG010000175

Міщенко А. М., Андрєєв І. О., Мельник В. М., Кунах В. А.

твердження  специфічності  досліджених  ділянок
визначені  нуклеотидні  послідовності  аналізува-
ли з використанням бази даних NCBI GenBank і
після цього депонували в цій же базі під номера-
ми PV926123-PV926126.

Для   вивчення   структурної   організації   мі-
кросателітних    локусів    окрім    послідовностей,
сиквенованих   в   ході   дослідження   придатності
SSR-маркерів для ідентифікації українських сор-
тів фундука (Mishchenko et al., 2026), ми викори-
стали також послідовності, знайдені в базі даних
NCBI  GenBank  для C. avellana  та  інших  видів
роду  — C. americana, C. chinensis, C. colurna,
C.   heterophylla. Зокрема, ми проаналізували
прості  повтори,  наявні  у  складі  мікросателітних
локусів,  їх  мінливість,  а  також  наявність  інших
мутацій (делецій або інсерцій), які впливають на
довжину очікуваних ПЛР-продуктів. Повний пере-
лік проаналізованих послідовностей, що містять
зазначені мікросателітні локуси, разом з характе-
ристиками  простих  повторів  у  їхньому  складі  та
розміром виявлених алельних варіантів наведе-
но в табл. 1. Також було проведено порівняльний
аналіз  розподілів  частот  варіантів,  знайдених  у
цьому  та  попередньому  дослідженнях,  з  огляду
на визначену структуру локусів.

Таблиця 1. Виявлені у різних видів Corylus алельні варіанти мікросателітних локусів з визначеним
мотивом простого повтору та номером відповідної послідовності в базі даних NCBI GenBank

Локус

сателітних   локусів   використали   загальну   базу
нуклеотидних  послідовностей  NCBI  GenBank,  а
також геномні збірки C. avellana (GCA_
901000735.2; GCA_965113065.2; GCA_
965113165.2), C. americana Walter (GCA_
036287905.1; GCA_036287885.1), C. chinensis
Franch. (GCA_048127625.1); C. colurna L. (GCA_
965233425.1; GCA_965233385.1), C. heterophylla
Fisch. ex Trautv. (GCA_016403345.1; GCA_
019343435.1).

Пошук проводили за допомогою веб-інстру-
менту BLAST (Altschup et al., 1990).

Результати і обговорення

Для  вивчення  було  відібрано  чотири  мікро-
сателітних  локуси  (у  дужках  вказана  назва  сор-
ту):  BR414  (Софіївський  1),  GB950  (Пиріжок),
BR259  (Свічковий)  та  CAC-C008  (Корончастий),
які  у  зазначених  сортів  знаходилися  в  гомози-
готному стані і при ампліфікації зі специфічними
праймерами   формували   одиночні   чіткі   смуги.
Завдяки  вибору  генотипів  з  локусами  у  гомози-
готному стані було одержано гомогенні продукти
ПЛР,  які  після  електрофоретичного  розділення
вирізали  і  після  очистки  використали  для  по-
дальшого  клонування  і  сиквенування.  Для  під-
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Локус
Розмір 
алеля, 

п.н. 
Мотив Вид / сорт Запис в базі даних 

NCBI GenBank

BR414

125 (AAT)7 C. avellana cv. Софіївський 1 PV926124
122 (AAT)6 C. avellana KJ193944
122 (AAT)6 C. avellana cv. Tombul XM_059591969
125 (AAT)7 C. avellana OZ219477
125 (AAT)7 C. avellana CBCOTP020000001
128 (AAT)8 C. chinensis CM106772
128 (AAT)8 C. colurna OZ247466
137 (AAT)11 C. colurna CBDDSP010000004
112а (AAT)4 C. americana cv. Rush CP125817
135 (AAT)12 C. americana cv. Winkler CP125828
131 (AAT)9 C. heterophylla CM028142
131 (AAT)9 C. heterophylla JADFUG010000330

CACC008

205 (AAT)5(AAG)8 C. avellana cv. Корончастий PV926125
226б (AAT)5(AAG)16 C. avellana DQ151612
202 (AAT)6(AAG)6 C. avellana cv. Tombul NC_081543
244в (AAT)4(AAG)10(AAG)8 C. avellana OZ219476
238в (AAT)5(AAG)3(AAG)13 C. avellana CBCOTP020000004
238 (AAT)9(AAG)15 C. chinensis CM106773
223 (AAT)8(AAG)11 C. colurna OZ247465

221в;г (AAT)5(AAG)10(AAG)6 C. colurna CBDDSP010000003
244в (AAT)4(AAG)10(AAG)8 C. americana cv. Rush CP125816
229в (AAT)4(AAG)8(AAG)5 C. americana cv. Winkler CP125827
232в (AAT)5(AAG)8(AAG)5 C. heterophylla CM028141
230в (AAT)5(AAG)7(AAG)5 C. heterophylla JADFUG010000040

GB950

157 (TGG)2TCG(TGG)3(GA)4 C. avellana cv. Пиріжок PV926126
160 (TGG)7(GA)4 C. avellana KT943908
157 (TGG)4TCGTGG(GA)4 C. avellana XM_059598699
157 (TGG)4TCGTGG(GA)4 C. avellana cv. Tombul NC_081546
157 (TGG)4TCGTGG(GA)4 C. avellana OZ219480
157 (TGG)4TCGTGG(GA)4 C. avellana CBCOTP020000006
162 (TGG)2TGCTG(TGC)3TGG(GA)4 C. chinensis CM106776
157 (TGG)6(GA)4 C. colurna OZ247469
153 (TGG)4(GA)5 C. colurna CBDDSP010000007
157 TAG(TGGTGC)2TGG(GA)4 C. americana cv. Rush CP125819
157 TAG(TGGTGC)2TGG(GA)4 C. americana cv. Winkler CP125830
157 (TGG)6(GA)4 C. heterophylla CM028145
160 TCG(TGG)6(GA)4 C. heterophylla JADFUG010000269

Продовження Таблиці 1.
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Локус
Розмір 
алеля, 

п.н. 
Мотив Вид / сорт Запис в базі даних 

NCBI GenBank

BR270

92 (CTG)6 C. avellana KJ193894
98 (CTG)8 C. avellana XM_059578301
98 (CTG)8 C. avellana cv. Tombul NC_081541
98 (CTG)8 C. avellana OZ219475
92 (CTG)6 C. avellana CBCOTP020000003
98 (CTG)8 C. chinensis CM106770
95 (CTG)7 C. colurna OZ247463
95 (CTG)7 C. colurna CBDDSP010000001
92 (CTG)6 C. americana cv. Rush CP125814
92 (CTG)6 C. americana cv. Winkler CP125825
92 (CTG)6 C. heterophylla CM028139
95 (CTG)7 C. heterophylla JADFUG010000126

BR322

105 (ACT)7 C. avellana KJ193907
108 (ACT)8 C. avellana XM_059576315
108 (ACT)8 C. avellana XM_059576314
108 (ACT)8 C. avellana cv. Tombul NC_081551
105 (ACT)7 C. avellana OZ219484
105 (ACT)7 C. avellana CBCOTP020000009
105 (ACT)7 C. chinensis CM106780
105 (ACT)7 C. colurna OZ247472
105 (ACT)7 C. colurna CBDDSP010000010
111 (ACT)9 C. americana cv. Rush CP125824
105 (ACT)7 C. americana cv. Winkler CP125835
105 (ACT)7 C. heterophylla CM028149
107д (ACT)7 C. heterophylla JADFUG010000317

GB949

156 (TGG)7TGA(TGG)4 C. avellana KT943907
153 (TGG)6TGA(TGG)4 C. avellana XM_059606598
153 (TGG)6TGA(TGG)4 C. avellana XM_059606599
153 (TGG)6TGA(TGG)4 C. avellana cv. Tombul NC_081549
147 (TGG)4TGA(TGG)4 C. avellana OZ219483
156 (TGG)7TGA(TGG)4 C. avellana CBCOTP020000007
156 (TGG)7TGA(TGG)4 C. chinensis CM106779
150 (TGG)5TGA(TGG)4 C. colurna OZ247470
150 (TGG)10 C. colurna CBDDSP010000008
159 (TGG)8TGA(TGG)4 C. americana cv. Rush CP125822
156 (TGG)2TGAGGG 

(TGG)3(TGA)2(TGG)3

C. americana cv. Winkler CP125833

153 (TGG)6TGA(TGG)4 C. heterophylla CM028147
153 (TGG)6TGA(TGG)4 C. heterophylla JADFUG010000054

Продовження Таблиці 1.
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Локус
Розмір 
алеля, 

п.н. 
Мотив Вид / сорт Запис в базі даних 

NCBI GenBank

BR438

193 (CT)11(GTCT)2(TCA)8 C. avellana KJ193954
195 (CT)12(GTCT)2(TCA)8 C. avellana XM_059601891
195 (CT)12(GTCT)2(TCA)8 C. avellana XM_059601892
195 (CT)12(GTCT)2(TCA)8 C. avellana cv. Tombul NC_081547
199 (CT)11(GTCT)2(TCA)10 C. avellana OZ219479
191 (CT)10(GTCT)2(TCA)8 C. avellana CBCOTP020000005
186 (CT)8(GTCT)(TCA)9 C. chinensis CM106775
181 (CT)8(GT)(GTCT)2(TCA)6 C. colurna OZ247468
184 (CT)8(GT)(GTCT)2(TCA)7 C. colurna CBDDSP010000006
205 (CT)15(GT)3CA(GTCT)(TCA)8 C. americana cv. Rush CP125820
195 (CT)16(TCA)8 C. americana cv. Winkler CP125831
194 (CT)13(GTCT)(TCA)8 C. heterophylla JADFUG010000309

BR464

280 (ATC)7 C. avellana KJ193960
280 (ATC)7 C. avellana XM_059604722
280 (ATC)7 C. avellana cv. Tombul NC_081548
286 (ATC)9 C. avellana OZ219482
280 (ATC)7 C. avellana CBCOTP020000002
295 (ATC)12 C. chinensis CM106777.1
283 (ATC)8 C. colurna OZ247473
283 (ATC)8 C. colurna CBDDSP010000011
289 (ATC)10 C. americana cv. Rush CP125821
286 (ATC)9 C. americana cv. Winkler CP125832
283 (ATC)8 C. heterophylla CM028146
295 (ATC)12 C. heterophylla JADFUG010000222

Примітка. Жирним виділено номери послідовностей, визначених в ході цього дослідження. а — локус містить делецію 4 п.н.; б — ло- 
кус містить делецію 3 п.н.; в — локус містить інсерцію 12 п.н.; г — локус містить делецію 20 п.н.; д — локус містить інсерцію 2 п.н.

Аналіз послідовностей мікросателітних ло-
кусів з різних геномів показав, що більшість з 
них мають сталу структурну організацію, а мін-
ливість їхньої довжини зумовлена лише варіаці-
ями у кількості простих повторів. Водночас для 
деяких SSR-локусів виявлено й інші відмінності, 
зумовлені мутаціями, які можуть бути пов’язані 
як із видовими чи сортовими відмінностями, так 
і з мікромутаційними процесами у межах ділянок 
простих повторів. 

Локус BR259 у представників роду Corylus 
містить тринуклеотидний повтор (TCA)n, для 
якого спостерігається варіація кількості базових 
одиниць від п’яти до дванадцяти, що відповідає 
варіантам розміром від 229 до 249 п.н. (табл. 1). 
Така мінливість добре пояснює відмінності в роз-
мірі алелів, кратні трьом нуклеотидам, виявлені 
в попередньому дослідженні (Mishchenko et al., 

2026). У сорту «Свічковий» (PV926123) до скла-
ду локусу входить повтор (TCA)8, що відповідає 
алелю довжиною 237 п.н., який вписується у за-
гальний ряд варіантів цього локусу, знайдених у 
інших видів. Частотний розподіл алелів BR259 
у цьому і у попередньому дослідженнях набли-
жений до нормального і це добре узгоджується 
з простою структурною організацією локусу без 
перерваних або складних повторів (рис. 1).

Локус BR414 містить тринуклеотидний 
мотив (AAT)n, для якого спостерігається варіа-
ція кількості повторів у межах від чотирьох до 
дванадцяти, що відповідає алелям з розміром 
112–137 п.н. (табл. 1). У сорту «Софіївський 1» 
(PV926124) ділянка простих повторів представ-
лена (AAT)7, що відповідає алелю довжиною 125 
п.н., який знаходиться в центрі розподілу варіан-
тів цього локусу (рис. 1). Порівняння з послідов-

Продовження Таблиці 1.
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ностями з GenBank свідчить про наявність як ко-
ротших (AAT)4–6, так і довших (AAT)8–12 варіантів 
у різних видів і сортів, що вказує на зміни числа 
повторів упродовж еволюції локусу. Частотний 
розподіл алелів BR414 у попередньому дослі-
дженні характеризувався домінуванням одно-

го варіанта 125 п.н., що пояснюється простою, 
однорідною структурою повтору та відсутністю 
перерваних або комбінованих мотивів, які могли 
б сприяти формуванню більш розсіяного набору 
алелів.

Рис. 1. Розподіл частот алельних варіантів досліджених мікросателітних локусів:  — за даними генетичного аналізу сортів 
фундука української селекції (Mishchenko et al., 2026);  — за результатами аналізу нуклеотидних послідовностей з бази даних 
NCBI GenBank. Під стовпчиками вказано розміри відповідних алелів в п.н. Розміри алелів для локусів, помічених зірочкою, скори-
говано за результатами їхньої оцінки по нуклеотидним послідовностям.

Міщенко А. М., Андрєєв І. О., Мельник В. М., Кунах В. А.
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Локус CAC-C008 має складну, комбіновану 
будову повторюваної ділянки, що включає два різ-
ні тринуклеотидні мотиви типу (AAT)n та (AAG)m, 
кількість яких істотно варіює у видів Corylus 
(табл.  1). У доступних послідовностях з бази 
даних GenBank знайдено алелі з розмірами в 
широкому діапазоні від 202 до 244 п.н., різниця 
між якими не завжди кратна розміру одиниці про-
стого повтору, що характерно для SSR-локусів 
з однорідними повторами. Комбіновані мотиви 
можуть виникати внаслідок кількох механізмів: 
формування вторинних структур ДНК, локальних 
рекомбінацій між гомологічними повторюваними 
ділянками або послідовних однонуклеотидних 
замін, які перетворюють один тип тринуклеоти-
ду на інший. Подібне чергування добре узгод-
жується з моделями еволюції простих повторів, 
які припускають, що зміна одного тринуклеоти-

ду може передувати подальшій експансії нового 
повтору впритул до старого з подальшим фор-
муванням комбінованих повторів в межах одного 
локусу (Buschiazzo, Gemmell, 2006). Для локусу 
CAC-C008 виявлено перебудови внутрішньої 
організації локусу у вигляді інсерції довжиною 
12 п.н., яка присутня у геномах кількох різних ви-
дів, а також делеція розміром 20 п.н. в геномі од-
ного зі зразків C. colurna. У сорту «Корончастий» 
(PV926125) локус представлений алелем розмі-
ром 205 п.н., який містить комбінацію повторів 
(AAT)5(AAG)8. Цей алельний варіант подібний за 
організацією до виявлених у деяких інших пред-
ставників C. avellana, C. chinensis та C. colurna, 
проте є простішим порівняно з більш довгими та 
перерваними варіантами повторів, характерни-
ми для C. colurna, C. americana та C. heterophylla 
(рис. 2а).

Рис. 2. Структурна організація мікросателітних локусів CAC-C008 (а) і BR438 (б). Сірим кольором виділено ділянки простих пов-
торів, рамкою показано інсерцію, також позначено місця делецій у окремих варіантів.
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Вказана в роботі (Akin et al., 2016) струк-
турна організація локусу CAC-C008, яка містить
перерваний однорідний повтор (AAG)11(AAG)3,
відрізняється від визначеної нами. У виявлених
нами варіантах локусу повтор (AAG)n закономір-
но зберігається та представлений більшою кіль-
кістю копій, але водночас спостерігається варіа-
бельність за числом копій і у повтору (AAT)m, про
який не згадують вказані автори. Така складна
організація разом із наявністю в геномах окре-
мих зразків інсерції довжиною 12 п.н., яка ділить
повтор (AAG)n на дві частини, впливає на харак-
тер мінливості довжини різних варіантів локусу
САС-С008, оскільки внесок в неї вносять зміни
в кількості обох типів повторів. Крім того, у двох
випадках було виявлено делеції, які також впли-
вають на розмір окремих варіантів (рис. 2а).

Визначена нами структурна організація ло-
кусу САС-С008 дозволяє пояснити асиметричний
розподіл алельних варіантів з широким розмахом
розмірів, знайдених у попередньому дослідженні
(Mishchenko et al., 2026) (рис. 1). Такий розподіл
зазвичай свідчить про підвищену внутрішню мін-
ливість локусу, яка характерна саме для мікроса-
телітів із комбінованими повторами. Доведено,
що наявність двох ділянок з різними повторами у
межах одного SSR-локусу значно підвищує його
мінливість і призводить до формування більшої
кількості варіантів (Bull et al., 1999). Це підтвер-
джують також роботи інших авторів (Akin et al.,
2016; Freixas-Coutin et al., 2019), за даними яких
CAC-C008 належить до числа локусів з найбіль-
шою кількістю алелів.

Локус GB950 вирізняється складною та ва-
ріабельною структурою ділянки повторів, сфор-
мованої тринуклеотидним мотивом (TGG)n, який
можуть переривати вставки тринуклеотиду TCG
та інших похідних TGG (табл. 1), які виникали
імовірно в результаті точкових замін (Ananda et
al., 2014). В геномах представників роду Corylus
для локусу GB950 виявлено варіанти розміром
153–162 п.н., відмінності яких за розміром зага-
лом пояснюються мінливістю кількості тринукле-
отидних повторів, однак в окремих випадках спо-
стерігаються відхилення від цієї закономірності,
як от у C. chinensis, де в одному з повторів при-
сутня однонуклеотидна делеція. На противагу
цьому, в геномах C. colurna, C. heterophylla та у
послідовності C. avellana KT943908 цей повтор є
гомогенним. Крім того, ближче до 5’-кінця локу-
су розташований динуклеотидний повтор (GA)4,
який в геномі одного із зразків C. colurna по-

довжений до (GA)5, і такі відмінності можуть на-
кладатися на мінливість довжини локусу, зумов-
лену варіаціями у кількості одиниць основного 
повтору (TGG)n.

У C. chinensis виявлено незвичайний ва-
ріант ділянки повторів локусу GB950, а саме 
(TGG)2TGCTG(TGC)3. Цей варіант суттєво від-
різняється від типових для цього локусу, які міс-
тять однорідний або перерваний повтор (TGG)n, 
і утворився ймовірно в результаті трансверсії 
G→C з подальшою експансією похідного мо-
тиву TGC і однонуклеотидної делеції в одно-
му з тринуклеотидів, що вказує на давність цієї 
еволюційної події. Такі однонуклеотидні замі-
ни відбуваються з меншою частотою, ніж зміна 
кількості повторів, та можуть бути інформатив-
ними для досліджень мікроеволюційних про-
цесів. Зокрема, переривання простого повтору 
підвищує його стабільність та зменшує частоту 
подальших мутацій, завдяки чому змінена по-
слідовність є кращим популяційним маркером 
порівняно із звичайними повторами (Ananda 
et al., 2014). У C.  americana спостерігається іс-
тотна зміна організації повторюваної ділянки, 
зумовлена трансверсією G→C з формуванням 
шестинуклеотидного повтору (TGGTGC)2, яко-
му передує змінений тринуклеотид TAG. У сор-
ту «Пиріжок» (PV926126) локус представлений 
алелем розміром 157 п.н. з ділянкою повторів 
(TGG)2TCG(TGG)3, яка відрізняє його від реш-
ти інших зразків C. avellana, для більшості яких 
властивий варіант локусу тієї ж довжини, але з 
структурою повтору типу (TGG)4TCGTGG. 

Частотний розподіл алелів GB950 в обох 
випадках наближений до нормального, без ви-
разного домінування одного варіанта (рис.  1). 
Водночас, локус GB950 в нашому досліджен-
ні (Mishchenko et al., 2026) мав помірну інфор-
мативність, хоча за результатами інших вчених 
(Akin et al., 2016) він був одним із найінформа-
тивніших локусів, що можна пояснити відмінно-
стями у генетичній композиції зразків, взятих для 
аналізу в цих роботах.

Локус BR270 містить простий тринукле-
отидний повтор (CTG)n (табл. 1). У доступних 
послідовностях з бази даних GenBank кількість 
одиниць повтору варіює від 6 до 8, що відпові-
дає алелям розміром 92–98 п.н. Відмінності в 
розмірі варіантів локусу зумовлені лише варіа-
ціями у кількості одиниць повтору. У C. avellana, 
C.  chinensis та C. americana переважають але-
лі з шістьма або вісьмома повторами, тоді як у 
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C. colurna та C. heterophylla частіше фіксуються 
проміжні варіанти з сімома повторами.

Довжина алелів BR270, знайдених у попе-
редньому дослідженні (Mishchenko et al., 2026), 
варіювала у ширшому діапазоні 89–107  п.н., а 
розподіл їхніх частот характеризувався асиме-
трією з переважанням алелів 92 та 98 у рівному 
співвідношенні (рис. 1). Водночас алель 95 слаб-
ко представлений, що і зумовлює відхилення 
розподілу від нормального. Слід зазначити, що 
алель 95 відповідає повтору (CTG)7, який відсут-
ній в наявних у GenBank геномах C. avellana та 
C. chinensis.

Локус BR322 містить простий повтор (ACT)n, 
для якого в геномах представників роду Corylus 
спостерігається відносно обмежена варіабель-
ність кількості повторів (табл. 1). За даними 
GenBank, кількість мотивів варіює переважно від 
семи до восьми, рідше до дев’яти, що відповідає 
алельним варіантам з розміром 105–111 п.н. Пов-
тори (ACT)7 та (ACT)8 зустрічаються переважно 
в зразках C. avellana, C. chinensis та C. colurna, 
тоді як у C.  americana виявлено варіант (ACT)9 
з довжиною 111 п.н. В геномі одного зі зразків 
C.  heterophylla знайдено варіант з нетиповою 
довжиною 107 п.н., поява якого зумовлена інсер-
цією двох нуклеотидів. 

Алельний розподіл BR322 характеризуєть-
ся наявністю одного переважаючого алеля 105, 
тоді як інші варіанти зустрічаються рідше (рис. 1). 
Водночас, у вибірці українських сортів фундука 
було знайдено алель з довжиною 102 п.н., від-
сутній в GenBank. Характер частотного розподі-
лу алелів добре узгоджується з простою струк-
турою локусу та обмеженою кількістю можливих 
алельних станів, де більшість мутаційних подій 
зводиться до зміни числа одиниць повтору. Це 
зумовлює формування компактного алельного 
набору з домінуванням найбільш стабільного ва-
ріанта (Li et al., 2004; Ananda et al., 2014).

Локус GB949 містить перерваний повтор, 
сформований тринуклеотидним мотивом (TGG)n, 
з вставкою тринуклеотиду TGA або більш склад-
них фрагментів (табл. 1). Кількість повторів TGG 
у першому повторі варіює від чотирьох до семи, 
після чого розташований тринуклеотид TGA 
і додатковий повтор (TGG)4. У одного зі зраз-
ків C. colurna ця ділянка представлена (TGG)10, 
а у C.  americana cv. Winkler, навпаки, зазнала 
значних змін у вигляді точкових мутацій в окре-
мих одиницях першої частини повтору, що при-
звели до його переривання в кількох місцях. 

Розмір знайдених варіантів варіює у діапазоні 
147–162 п.н. Алельний розподіл GB949 у попе-
редньому дослідженні наближений до нормаль-
ного, без вираженого домінування одного варіан-
та, однак має нерівну верхівку з двох близьких за 
частотою алелів. Це можна пояснити складною 
перерваною організацією локусу. 

Локус BR438 містить дві ділянки простих 
повторів, одна з яких сформувалася на основі 
динуклеотидного повтору (CT)n, а друга містить 
повтор (TCA)m (рис. 2б). В геномах видів Corylus 
кількість повторів CT в цьому локусі становить 
8–16, а кількість повторів TCA — 6–10. Розмір 
варіантів варіює, відповідно, в діапазоні 181–
205  п.н. Внаслідок такої організації відмінності 
між варіантами локусу за довжиною не завжди 
кратні трьом. Основними мутаційними подіями 
для BR438 є зміна кількості копій тринуклеотиду 
TCA і динуклеотиду CT, які призводять до змі-
ни співвідношення цих двох мотивів. Водночас 
на 5’-кінці повтору (CT)n розташована ділянка з 
мінливою послідовністю, довжина якої варіює 
від 4 у C. chinensis (GTCT) до 12 нуклеотидів у 
C. americana cv. Rush ((GT)3CA(GTCT)) (табл. 1). 
У більшості зразків тут розташований повтор 
(GTCT)2. Другий простий повтор найчастіше 
представлений (TCA)8. Виключення складають 
по одному зразку C. avellana та C. chinensis, у 
яких повтор подовжений до (TCA)10 та (TCA)9, а 
також зразки C. colurna, в яких цей локус навпаки 
містить скорочений варіант повтору (TCA)6 або 
(TCA)7. Для алельного розподілу BR438 у попе-
редньому дослідженні (Mishchenko et al., 2026) 
характерне виражене домінування одного алеля 
(191) з частотою 0,767, що в кілька разів пере-
вершує частоти всіх інших (рис. 1). Натомість, 
за даними аналізу доступних в GenBank нукле-
отидних послідовностей домінуючим виявився 
алельний варіант 195, який знайдений в геномах 
C. avellana та C. americana cv. Winkler (табл. 1).

До складу локусу BR464 входить ділянка 
повторів, сформована тринуклеотидним моти-
вом (ATC)n (табл. 1). У варіантах локусу, знай-
дених в базі даних GenBank, кількість повторів 
варіює від 7 до 12, відповідні варіанти локусу 
мають розмір 280–295 п.н. Спостерігається чітка 
видова диференціація варіантів локусу за кількі-
стю повторів. У C. avellana переважають варіан-
ти (ATC)7 або (ATC)9. У C. colurna виявлено про-
міжний варіант (ATC)8, у C. chinensis — (ATC)10, 
а у двох інших видів кількість копій тринуклео-
тиду ATC варіює від 8 до 12. Усі знайдені варі-
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анти формують безперервний ряд фрагментів, 
довжина яких змінюється кратно трьом. Водно-
час, у досліджених українських сортів фундука 
(Mishchenko et al., 2026) один з алелів BR464 
не вкладається у зазначений ряд, що ймовірно 
спричинено делецією або інсерцією, не пов’яза-
ною з ділянкою повтору.

Загалом, більша частина досліджених ло-
кусів (BR259, BR270, BR322, BR414, BR464) 
містить один простий тринуклеотидний повтор і 
має консервативні прилеглі ділянки, в яких не ви-
явлено делецій або інсерцій. Всі вони представ-
лені безперервним рядом варіантів з регулярно 
зростаючим розміром, які за даними цього і по-
переднього досліджень мають наближений до 
нормального розподіл. Сюди ж можна віднести 
також локус GB949, який хоча і містить перерва-
ний повтор, але також представлений серією ва-
ріантів, різниця між розмірами яких кратна трьом. 
Розмір ПЛР-продуктів цих локусів зазвичай мож-
на чітко пов’язати з кількістю простих повторів у 
їхньому складі. Інші три локуси (BR438, GB950, 
CAC-C008) містять комбіновані та перервані 
повтори. Крім того, в окремих варіантах цих ло-
кусів знайдено делеції або інсерції. Все це знач-
но ускладнює інтерпретацію результатів їхнього 
ПЛР-аналізу, оскільки може призводити до фор-
мування ПЛР-продуктів однакового розміру, але 
з різною нуклеотидною послідовністю. Водночас 
внаслідок комбінованої структури, ці локуси ма-
ють більший набір варіантів, а отже й більшу ін-
формативність для ідентифікації сортів.

Розподіл частот алельних варіантів за ре-
зультатами аналізу нуклеотидних послідовно-
стей, які було відсиквеновано нами, а також 
знайдених у базі даних GenBank, для більшості 
локусів подібний до розподілу частот алелів у ви-
бірці українських сортів та трьох видів Corylus, 
досліджених раніше (Mishchenko et al., 2026). 
До їх числа зокрема увійшли ті, що містять один 
простий повтор. Для частини локусів кількість 
варіантів була подібною або більшою у вибірці 
українських сортів, хоча в цій роботі було проа-
налізовано додатково ще два види. В інших ви-
падках, а саме для локусів з комбінованими пов-
торами, таких як CAC-C008 та BR438, кількість 
виявлених алельних варіантів була більшою в 
цьому дослідженні.

Висновки
На основі аналізу даних сиквенування 

ПЛР-продуктів та послідовностей з бази даних 
NCBI GenBank визначено структурну організа-
цію дев’яти мікросателітних локусів, які пропо-
нуються як молекулярні маркери для ідентифі-
кації українських сортів фундука. Показано, що 
більшість з цих локусів містять один простий 
тринуклеотидний повтор, мають консервативні 
прилеглі ділянки і представлені в геномах видів 
Corylus безперервним рядом алельних варіантів 
з розміром, який зростає відповідно до збіль-
шення кількості повторюваних одиниць всереди-
ні локусу. Водночас три локуси (BR438, GB950, 
CAC-C008) містять комбіновані динуклеотидні та 
тринуклеотидні або ж перервані повтори, в них 
також знайдено делеції або інсерції, що вплива-
ють на розмір відповідних алельних варіантів. 
Вказані особливості структурної організації слід 
приймати до уваги при інтерпретації результа-
тів ПЛР-аналізу алельних варіантів досліджених 
SSR-локусів у сортів фундука.
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The aim of this study was to investigate the structural organization 
of nine microsatellite loci used for the characterization of 
Ukrainian hazelnut varieties, based on the analysis of PCR 
product sequencing data and sequences deposited in the NCBI 
GenBank database. Methods. PCR amplification with specific 
primers, cloning and sequencing of PCR products, bioinformatic 
analysis. Results. Four SSR loci were amplified and the 
obtained PCR products were cloned and sequenced. A search 
for allelic variants of nine SSR loci was also performed for five 
Corylus species. The structural organization and variability of 
the repetitive regions of these loci were investigated, and the 
frequency distribution of allelic variants was analyzed. Most loci 
have a conservative sequence and contain simple trinucleotide 
repeats; the number of repeat units determines the size of the 
corresponding variants. Three loci were found to have combined 
dinucleotide and trinucleotide repeats or interrupted repeats, and 
some of the variants were found to have deletions and insertions. 
These structural features determine the complex nature of 
the size distribution of these loci variants. Conclusions. The 
structural organization of nine simple sequence repeat (SSR) 
loci, which have been proposed for identifying Ukrainian hazelnut 
varieties, was identified. These features should be considered 
when interpreting the PCR analysis results.

Keywords: Corylus, SSR-markers, nucleotide sequence, genetic 
variation, molecular-genetic analysis.


