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успаДкуваННя стійкості До БоРошНистої Роси 
у іНтРогРесивНих ліНій  авРотіки

Результати вивчення частоти передання чужинної ознаки, стійкість до борошнистої роси, у гі-
бридах від схрещування стійких до неї інтрогресивних ліній пшениці м’якої зі сприйнятливим рекур-
рентним генотипом показали значне відхилення емпіричного співвідношення обсягів фенотипних 
класів від очікуваного для домінантно-рецесивної моногенної ознаки. Встановлену при вивченні 
хромосомних конфігурацій у М1 мейозу МПК відсутність бівалентної кон’югації хромосом розгля-
нуто як один із чинників спотворення емпіричного співвідношення проти очікуваного через форму-
вання анеуплоїдних гамет та зигот із різною життєздатністю. Запропоновано показник d, який 
кількісно характеризує ексцес гамет без чужинного хроматину. Оптимальною щодо її відповідно-
сті до емпіричних даних розщеплення визнано модель: функціонують усі жіночі та лише еуплоїдні 
чоловічі гамети, нулісомні зиготи нежиттєздатні, під час мейозу відбувається усунення його про-
дуктів, що містять чужинний хроматин, з величиною d = 0,11–0,12.
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Частоту трансмісії чужинного гена до геному 
пшениці при схрещуванні пшениці з носіями 
такого гена у складі доданої, заміщеної хромо-
соми або транслокації вивчають постійно зокре-
ма через те, що від ефективності трансмісії чу-
жинного гена залежить перспектива успішності 
залучення чужинної ознаки у пшеницю [1–4]. 
є два напрями розгляду питання передання хро-
мосом нащадкам гібридами, які об’єднують не-
гомологічні геноми: втрата хромосом одного 
з геномів, поступова чи одночасна [5–7], та пере-
важне передання хромосоми порівняно з хромо-
сомним аналогом партнера по схрещуванню [8–
10], що можна розглядати як наслідок мейо  - 
тичного драйву. Питання трансмісії чужинної 
хромосоми, коли вона входить як додана до кон-
солідованого геному, зокрема, пшениці м’якої чи 
заміщує пшеничну хромосому, суворо кажучи, 
не можна віднести до жодного з цих напрямів 
повністю. на відміну від двох окреслених на-
прямів досліджень, досі не висунуто жодного 
механізму втрати чужинної або транслокованої 
хромосоми, крім елімінації унівалента в мейозі 
та зниження життєздатності гамет (зигот), які 
включають до свого складу чужинний хроматин. 
цю останню причину взагалі не вдається оціни-
ти об’єктивно, можна лише реєструвати знижен-
ня фертильності рослин із чужинним хромати-
ном і робити припущення, що саме є причи- 
 ною – зниження життє здатності гамет чи зигот, 

чи обидва чинники роблять свій внесок у зни-
ження озерненості колоса [1,4].

авротіка – геномно-заміщений амфідиплоїд 
з геномом ааввтт, де аавв є тетраплоїдним 
компонентом аавв геному пшениці м’якої сор- 
ту аврора, який сприйнятливий до кількох лист-
кових захворювань пшениці, в тому числі до бо-
рошнистої роси. авротіка борошнистою росою 
не вражається і була використана для створення 
інтрогресивних ліній пшениці м’якої, поміж 
яких було чимало стійких до борошнистої роси 
[11]. лінії можна розглядати як генетичне дже-
рело стійкості до борошнистої роси і необхідно 
дослідити на успішність трансмісїї цієї чужин-
ної ознаки у пшеницю м’яку. у статті наведено 
результати оцінки різних стійких ліній за ступе-
нем передання нащадкам чужинної ознаки при 
їхньому схрещуванні з рекурентним генотипом, 
авророю, яка була сортом-реципієнтом при ство-
ренні інтрогресивних ліній.

матеріал та методи. як рослинний матеріал 
було використано лінії (авротіка × аврора)F5, 
стійкі до польової популяції збудників борош-
нистої роси, їхні гібриди F1 з сортом аврора, де 
лінії використовували як материнські рослини, 
та гібриди F2. оцінку рослин на стійкість до 
борошнистої роси проводили у польових умо-
вах перед виходом рослин у трубку та після 
цвітіння за дев’ятибальною шкалою: 9–7 – стійкі, 
6–1 – сприйнятливі. гібриди F1 від схрещування 
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стійких ліній з авророю оцінювали за стійкістю 
індивідуально за рослиною. насіння F2 збирали 
також виключно з індивідуальних рослин F1, 
стійких до борошнистої роси. для порівняння 
розподілів рослин за фенотипними класами ви-
користовували метод χ2 Пірсона. 

Результати та обговорення. гени, що забез-
печують стійкість до борошнистої роси геном-
но-заміщеного амфідиплоїда авротіка, є домі-
нантними, оскільки гібриди F1 від схрещування 
авротіки з сортом аврори стійкі. стійкими є 
також гібриди F1 від схрещування з авророю 
інтрогресивних ліній пшениці (авротіка – ав-
рора)F5, стійких до борошнистої роси завдяки 
генам чужинного походження, оскільки сорт 
аврора сильно вражається борошнистою росою 
(бал 3). 

інформацію про кількість сприйнятливих і 
стійких рослин F2, отриманих від окремих стій-
ких рослин F1, наведено у табл. 1. не залиша-
ється сумніву в тому, що моногенну картину 
успадкування тестувати немає сенсу, адже роз-
щеплення навіть не нагадує співвідношення 
3 стійких : 1 сприйнятлива. у всіх випадках без 
винятку маємо суттєвий надлишок чутливих 
рослин. Звичайно, можна збільшувати кількість 
генів, які беруть участь у забезпеченні стійко-
сті, і припускати, що стійкість забезпечується 
комплементарною взаємодією кількох домінант-
них генів. Проте цей шлях, на нашу думку, не-
правильний. По-перше, з генетики рослин ві-
домо, що вертикальна стійкість контролюється 
зазвичай поодинокими домінантними R-генами 
[12]. По-друге, якщо у схрещуванні бере участь 
лінія інтрогресивного походження і у мейозі не 
всі хромосоми формують біваленти, це створює 
умови для нерегулярного розходження хромосом 

у анафазі та формування анеуплоїдних гамет 
[1,2,4]. Жодна зі стійких ліній не утворюва- 
ла з сортом аврора гібридів F1 з бівалентною 
кон’югацією хромосом (табл. 2). тому чинник 
спотворення співвідношення фенотипних кла-
сів проти очікуваного за найпростішою та оче-
видною моделлю 3R– : 1rr потрібно шукати на 
рівні формування функціональних гамет та утво-
рення життєздатних зигот. 

відомо [13], що для пшеничного унівалента 
імовірність відійти до одного, будь-якого, з по-
люсів становить 0,25, а бути втраченим у цито-
плазмі – 0,75. За таких умов має утворитися чо-
тири типи гамет щодо структури за хромосомами, 
які не кон’югують: обидва уніваленти відійшли 
до полюса (Dт, 22-хромосомна гамета), до по-
люса відійшов один з унівалентів (D, пшенична 
хромосома, або т, хромосома з чужинним хрома-
тином, яка не кон’югує з пшеничним гомеоло-
гом, 21-хромосомні гамети), жоден з унівалентів 
не відійшов до полюса (0, 20-хромосомні гаме-
ти). Частоти таких гамет отримуються при роз-
критті бінома (0,25 унівалент зберігся : 0,75 уні-
валент втрачений), оскільки унівалентів два 
[13]. Частоти різних гамет будуть 0,0625 DT, 
0,1875 D, 0,1875 T, 0,5625 0. тому першим ета-
пом у моделюванні картини успадкування було 
отримати співвідношення між чутливими та ре-
зистентними рослинами у F2, якщо ген стійкості 
інтрогресивної лінії локалізований у хромосо-
мі, яка не утворює бівалент із хромосомою пше-
ниці, з урахуванням двох умов: 1) участі у за-
плідненні гамет, різних за складом та за кількістю 
хромосом; 2) формування життєздатних насінин 
зиготами різного складу (табл. 3) [14]. Частки 
стійких та сприйнятливих рослин для кожної 
умови отримуються зі звичайної решітки Пенне-
та, у який вихідні частки жіночих та чоловічих 
гамет 0,0625 DT, 0,1875 D, 0,1875 T, 0,5625 0 

Таблиця 1. Результат оцінки рослин F2  
від індивідуальних рослин F1  

за стійкістю до борошнистої роси

Номер  
лінії

Номер  
рослини F1

кількість рослин у F2

стійких сприйнятливих

24.3/6 1 3 10
2 0 11

24.5/5 1 0 13
2 1 11

21.4/8 1 1 8
2 7 1

24.1/7 1 3 11
2 0 13

24.4/2 1 9 5
29.5/4 1 0 14
40.5/3 1 4 1

Таблиця 2. Найвища асоціація хромосом  
у метафазі 1 мейозу мкп гібридів  

(стійка лінія × аврора) F1

лінія кількість дослі-
джених клітин

конфігурації хромосом  
за найвищої їхньої  асоціації *

24.3/6 26 16Пз + 2Пв + 3і + 1Ш

24.5/5 58 18Пз + 2Пв + 2і

21.4/8 19 19Пз + 1Пв + 2і

24.1/7 32 19Пз + + 4і

24.4/2 71 17Пз + 3Пв + 2і

29.5/4 23 17Пз + 1Пв + 3і+ 1Ш

40.5/3 44 19Пз + 1Пв + 2і

* Пз – закритий бівалент, Пв – відкритий бівалент, 
і – унівалент, – Ш тривалент.



змінюються відповідно до вказаних у табл. 2 
умов функціонування гамет 1.1 – 1.4 та норма-
лізуються так, щоб довести до одиниці суму 
часток як жіночих, так і чоловічих гамет окре-
мо. якщо тестується гіпотеза про функціону-
вання всіх зигот, цим все і обмежується. якщо 
до умов додається склад зигот, які функціону-
ють, з решітки видаляються частки зигот, що не 
функціонують, і сума часток зигот нормалізу-
ється, щоб стати одиницею.

З табл. 3 видно, що результат, найбільш набли-
жений до співвідношення сприйнятливі : стійкі, 
який спостерігаємо, дає модель 2.3: функціональ-
ними є всі жіночі гамети та лише 21-хромосом- 
ні чоловічі, насіння не формують зиготи, які не 
мають пари пшеничних гомологів (нулісомики). 
Проте добре видно, що ця модель не повністю 
покриває нестачу стійких рослин і надлишок 
сприйнятливих. Переважають розщеплення, де 
сприйнятливих у рази більше, ніж стійких 
(див. табл. 1). для того, щоб наблизити модель 
до емпіричних результатів, введено ще один па-
раметр, d, умовний показник мейотичного драй- 
ву. Мейотичний драйв, за визначенням Sandler & 
Novitsky (цит. за [15]), це будь-яка зміна нор-
мального процесу мейозу, в результаті чого гете-
розиготний за двома альтернативними генетич-
ними станами організм продукує ефективний 
гаметичний пул з ексцесом одного з двох таких 
станів. Механізми та наслідки драйву обговорю-
ються активно [16], але ми їх не торкаємось, 

оскільки не маємо експериментальних даних 
для участі в такому обговоренні. в нашому ви-
падку важливим є те, що цим альтернативним 
генетичним станом є чужинний генетичний ма-
теріал: у гаметичному пулі у наявності ексцес 
гамет, які не містять чужинного хроматину, що 
забезпечує стійкість. 

якщо, за Кіхарою, імовірність унівалента 
взагалі відійти до полюса становить 0,25, то d – 
це величина, на яку цей показник відрізняється 
від 0,25. в наших розрахунках ми перевіряли d 
від 0,01 до 0,24 і з’ясували, що застосування 
цього показника забезпечує такий розмах у спів-
відношенні сприйнятливі : чутливі (від 1,37 до 
49,25), що можна виправдати будь-яку кількість 
сприйнятливих рослин, не беручи до уваги ін-
ших умов (склад гамет, що функціонують, жит тє-
здатність зигот), які ми обговорювали до цього. 
Проте досвід роботи з анеуплоїдними рослина-
ми пшениці багатьох дослідницьких груп по-
казав, що кількість хромосом у жіночих та чо-
ловічих гаметах, які формуються, наприклад, 
моносомною рослиною, є різними [1,2,4,17]. 
отже, нехтувати фактором функціональності га-
мет із різною кількістю хромосом не можна. За на-
шими даними, озерненість рослин як самих ін-
трогресивних ліній, так і F2 від схрещування цих 
ліній однієї з одною чи з сортом м’якої пшениці 
ніколи не буває 100-відсотковою і може знижу-
ватися до 10–15 % у деяких комбінаціях. це по-
казує, що не кожна квітка утворює зиготу, яка 

Таблиця 3. відношення фенотипних класів сприйнятливих та стійких рослин у F2  
за умов наявності у м1 мейозу гібридів F1 двох унівалентів

шифр  
умови гамети, які функціонують

Частка рослин відношення  
сприйнятливі : стійкістійких сприйнятливих

1. Функціонують всі зиготи 
1.1 1. всі 0,4375 0,5625 1,29
1.2 2. лише 21-хромосомні 0,75 0,25 0,33
1.3 3. Жіночі всі, чоловічі 21-хромосомні 0,625 0,375 0,6
1.4 4. Жіночі 21–22-хромосомні, чоловічі 

21-хромосомні 0,7857 0,2143 0,27

2. не функціонують зиготи, нулісомні за пшеничною хромосомою 
2.1 1. всі 0,4375 0,5625 1,29
2.2 2. лише 21-хромосомні 0,6667 0,3334 0,5
2.3 3. Жіночі всі, чоловічі 21-хромосомні 0,4 0,6 1,5
2.4 4. Жіночі 21–22-хромосомні, чоловічі 

21-хромосомні 0,7273 0,2727 0,375

3. не функціонують зиготи, нулісомні за парою гомеологів 
3.1 1. всі 0,64 0,36 0,5625
3.2 2. лише 21-хромосомні 0,75 0,25 0,33
3.3 3. Жіночі всі, чоловічі 21-хромосомні 0,625 0,375 0,6
3.4 4. Жіночі 21-22-хромосомні, чоловічі 

21-хромосомні 0,7857 0,2143 0,2727
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буде розвиватися у насінину. тому цю умову 
формування моделі успадкування також є сенс 
враховувати. отже, маємо три параметри: час-
тоти гамет, що функціонують, частоти зигот, які 
життєздатні, та величина мейотичного драйву, 
і потрібно знайти таке сполучення трьох показ-
ників, яке оптимально виправдовує отримання 
тих результатів розщеплення у F2 від окремих 
рослин F1, які було констатовано при оцінці 
(див. табл. 1). 

З табл. 1 видно, що є певне розмаїття рослин 
F2, які походять від схрещування з сортом авро-
ра різних інтрогресивних ліній. для перших чо-
тирьох ліній було взято по дві рослини F1, для 
трьох останніх – по одній рослині. оскільки 
лінії різні, дані за окремими рослинами об’єдну-
вати не варто, а тестувати окремі рослини на 
статистичну вірогідність певної моделі не ефек-
тивно через замалу кількість нащадків від кож-
ної рослини. натомість можна використати дані 
фенотипного розщеплення по кожній рослині як 
джерело різноманітності для застосування мето-
ду максимальної правдоподібності з метою по-
шуку оптимального сполучення трьох вказаних 
параметрів, які впливають на частоту появи 
стійких і сприйнятливих рослин. Ми скориста-
лись ідеєю Мортона, автора широко відомого 
методу LOD scores, про можливість застосуван-
ня у генетичному аналізові великої кількості 
маленьких за обсягом груп нащадків, пов’язаних 
родинними зв’язками [18]. За алгоритмом Мор-
тона, для кожної окремої групи особин (у нас – 
рослини F2 від одної рослини F1) розраховують 
величину Z за формулою 

init

test

L
L

Z 10log= . 

сенс ідеї Мортона полягає в тому, що якщо є 
певна тенденція у варіюванні показника Z, сума 
показника по групах накопичуватиметься. як- 
що тенденції немає, результати оцінки окремих 
родин будуть різними і при додаванні позитивні 
та негативні значення величини Z нівелювати-
муть одні од них, як це буває з відхиленнями 
від середнього значення. Z є десятковим лога-
рифмом відношення шансів отримати певну 
кількість сприйнятливих і стійких рослин за 
умов певних імовірностей утворення тих та 
інших. для розрахунку відношення у знамен-
нику – максимальна правдоподібність отримати 
ті кількості сприятливих та стійких рослин, що 
спостерігається, за ініціальними умовами (Linit). 
у чисельнику – максимальна правдоподібність 
отримати ті кількості сприятливих та стійких 

рослин, що спостерігається, за умовами моделі, 
що тестується (Ltest). 

!!

!!
! ba qp
ba

NL ××= ,

де N – кількість рослин F2; a – кількість стійких 
рослин; b – кількість сприйнятливих рослин; p – 
імовірність утворення стійкої рослини; q – імо-
вірність утворення сприйнятливої рослин.

Порядок тестування, який зберігається при 
перевірці всіх моделей, полягає у такому. спо-
чатку в межах кожної моделі, яку тестують, для 
кожного індивідуального F2 визначають величи-
ну d, за якою індивідуальне розщеплення фор-
мує максимальну величину Z. Потім кожне інди-
відуальне розщеплення F2 перевіряють за всіма 
величинами d, які було встановлено на попе-
редньому етапі, і отримують суми Z за всіма 
розщепленнями. саме ці дані за всіма моделями, 
що перевіряли, наведено у табл. 4. 

Першою тестували модель 1.1, коли умови 
функціонування гамет і життєздатності зигот 
не розглядають, а змінюється лише величина d 
від 0,01 до 0,24 (див. табл. 4). для моделі 1.1 
максимальною є величина Z = 5,55, коли на-
копичується за окремими групами рослин F2 
за d = 0,13.

далі тестували лише моделі, створені з умов, 
виявлених суттєвими для формування найви-
щого співвідношення між кількістю сприйнят-
ливих та стійких рослин (див. табл. 3): 1.3 – 
у заплідненні беруть участь усі жіночі та лише 
еуплоїдні чоловічі гамети, всі зиготи формують 
життєздатне насіння, 2.3 – у заплідненні беруть 
участь усі жіночі та лише еуплоїдні чоловічі 
гамети, насіння не формують зиготи, нулісомні 
за пшеничною хромосомою. в кожну з цих мо-
делей успадкування включали варіювання ве-
личини d. таким чином, варіювання за d від 
0,01 до 0,24 тестували щодо трьох ініціальних 
умов (Linit): 1.1, 1.3 та 2.3. При цьому вирішува-
ли таке питання: сукупність яких умов, що сто-
суються генетичного драйву (d), функціоную-
чих гамет і життєздатних зигот, є оптимальною 
для наближення теоретично очікуваних кілько-
стей стійких та сприйнятливих рослин до спів-
відношень, які спостерігаються серед нащадків 
F2 від різних рослин F1. результати, наведені 
у табл. 4, свідчать, що найвищі суми Z виходять 
при тестуванні моделі 2.3 щодо ініціальних 
умов 1.3 за d = 0,11 (∑Z =18,9) та d = 0,12 
(∑Z =19,0), і від них майже не відрізняються 
суми Z при тестуванні моделі 1.3 стосовно іні-
ціальної моделі 1.3. Проте в останньому випадку 
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значення d збільшується: d = 0,18 (∑Z=18,4) та 
d = 0,19 (∑Z = 18,5). всі значення сум Z статис-
тично значущі, оскільки перевищують 3 [18]. 

отже, моделлю успадкування, яка найкра-
щим чином відповідає експериментальним да -
ним розщеплення рослин F2 на стійкі та сприй-
нятливі за умов контролю ознаки одним до  - 
мінантним геном, є модель, яка враховує такі 
умови для розрахунку імовірностей формуван-
ня стійкої чи сприйнятливої рослини: функціо-
нують усі жіночі та лише еуплоїдні чоловічі 
гамети, нулісомні зиготи нежиттєздатні, під час 
мейозу відбувається усунення його продуктів, 
що містять чужинний хроматин із величиною 
d = 0,11–0,12.

вивчення метафази 1 мейозу МКП гібридів 
F1 із табл. 1 показало, що всі вони 42-хромосом-
ні, а в метафазній пластинці завжди у наявності 
від двох до чотирьох унівалентів. Крім того, 
у тетрадах мікроспор зареєстровано велику кіль-
кість мікроядер із розкидом розподілу від 1 до 6 
і модальним класом 2 або 4 уніваленти залежно 
від рослини. Хоча наявність унівалентів зафік-
совано у цитологічних дослідженнях, немає 
доказів того, що чужинний ген, який забезпечує 
стійкість інтрогресивних ліній і гібридів F1 від 
їхнього схрещування з пшеницею з м’якою, роз-
ташований саме в такій хромосомі, яка не фор-
мує бівалент із гомеологом партнера по схре-
щуванню. якщо бівалент формується, то з усіх 
умов, що були обговорені вище, залишається 
лише одна, що може пояснити нестачу стійких 
рослин серед рослин F1, – це мейотичний драйв, 
який виявляється у ексцесі гамет, позбавлених 
гена чужинного походження. Перевірка такої 
моделі показала, що величина d, яка у випадку 
бівалентної кон’югації хромосом може варіюва-
ти в межах від 0 до 0,5, для більшості рослин 
коливається від 0,42 до 0,49, а максимального 
значення сума Z = 34,84 сягає при d = 0,44. таке 
високе значення показує, що у жіночій статевій 
сфері, де з чотирьох макроспор гаметофіт утво-
рює лише одна, гамети формуються практично 
лише з такого продукту мейозу (макроспора), 
який не має чужинного хроматину. З іншого бо-
ку, гаметофіт утворюється з макроспори, яка за-
ймає найбільш централізовану позицію [19]. 
Чи існує якась відповідність між наявністю чи 
відсутністю у макроспорі чужинного хроматину 
та її орієнтацією щодо цент ралізованості, зрозу-
міти поки не можна. для з’ясування такого пи-
тання потрібно було б гістологічно вивчати про-
дукти мейозу у макроспорогенезі з застосуванням 

гібридизації іn situ з зондом на чужинний хрома-
тин. таких робіт ми не знайшли. 

єдиний показник, яким можна скористатися 
для оцінки участі яйцеклітин у формуванні жит-
тєздатних насінин, це озерненість колосів на 
рослинах F1. якщо квітка не дала насінину, можна 
думати, що це є наслідком формування нулісом-
ної зиготи, при цьому ендосперм формується за 
участю анеуплоїдних жіночих гамет, не розви-
вається нормально і насінина абортує. Проте 
було б неправильним проведення прямої залеж-
ності між кількістю порожніх квіток і кількістю 
нулісоміків. Можливо, частина квіток не формує 
насінину через те, що жіноча гамета з чужинним 
хроматином усувається від участі у заплідненні, 
і саме в цьому виражається мейотичний драйв. 
дія мейотичного драйву у чоловічій статевій 
сфері, можливо, полягає в усуванні від заплід-
нення чоловічих гамет із чужинним хроматином. 
але можливо, що розвиток таких гамет перери-
вається ще раніше. 

якщо припустити, що хромосома з чужин-
ним геном стійкості формує бівалент із пшенич-
ним гомологом, то для опису наявного у експе-
рименті співвідношення стійких і сприйнятливих 
рослин, за нашими розрахунками, слід допус-
тити величину мейотичного драйву d = 0,44. 
За приблизних розрахунків, а для більш точних 
ми не маємо даних, у рослинах із бівалентною 
кон’югацією хромосом та чужинним хромати-
ном, який спричинює мейотичний драйв, по-
ловина квіток не дасть насінину. це не відпові-
дає результатам оцінки насіннєвої фертильності 
рослин, тому маємо припустити, що чужинний 
ген стійкості входить до складу хромосоми, яка не 
кон’югує зі пшеничною, і для формування мо-
делі успадкування ознаки маємо враховувати 
умови 1 та 2, зазначені у табл. 3.

не можна не згадати ще один аспект при ви-
вченні трансмісії чужинного гена у гібридних 
популяціях – його експресію. на сьогодні відо-
мо багато молекулярних механізмів, які призво-
дять до зміни експресії генів без втручання до 
його нуклеотидної основи. це метилювання 
промотора, гетерохроматизація чужинного хро-
матину внаслідок ремоделювання, рнК-опосе-
редкована інтерференція експресії гена, акти-
вація транспозонів, що супроводжує відповідь 
рослин на різні стреси, в тому числі гібридиза-
цію [20,21]. і всі ці зміни експресії спрямовані 
на замовчування гена. на фенотипному рівні 
замовчування гена стійкості призведе до змен-
шення частки стійких рослин проти очікуваної 



та залишатиме враження про втрату інтрогре-
сивного матеріалу у рослинах, які мають гі-
бридне походження. Звичайно, всі ці механізми 
вивчатимемо і перевірятимемо щодо можливої 
їхньої участі у експресії генів стійкості. але на-
разі хочемо згадати лише один із механізмів 
замовчування генів стійкості, який став очевид-
ним і таким, який вивчають через актуалізацію 
технології пірамідінгу, тобто накопиченню в од-
ному й тому самому геномі різних генів стійко-
сті до одного і того самого збудника, в нашому 
випадку борошнистої роси. і розгляд робіт про 
результат такого пірамідингу показує, що одно-
часна наявність у складі геномів кількох одно-
типних генів вертикальної стійкості R призво-
дить до зникнення стійкості на рівні фенотипу 
рослини [22,23].

Крім того, для інших ознак інтрогресивних 
ліній, які, на перший погляд, контролюються ге-
нами чужинного походження, ми також спосте-
рігаємо відхилення від канонічних менделів-
ських розщеплень, які можна було б пояснити 
цитологічною нестабільністю гібридів від схре-
щування ліній, не всі хромосоми яких утворю-
ють біваленти [4,24,25]. тому ми думаємо, що 
все ж відбувається втрата чужинного генетич-
ного матеріалу при формуванні гамет та утво-
ренні життєздатних зигот. це відбувається як 
через негативний добір елементів репродукції 

із поганою пристосованістю, так і через втрату 
чужинного хроматину внаслідок молекулярних 
процесів, що відбуваються при стабілізації ге-
номів гібридного походження [26]. такі резуль-
тати оцінки гібридних популяцій показують, 
що завдання перенесення чужинного гена стій-
кості на генетичне тло комерційного сорту м’якої 
пшениці, яке є результатом тривалої консоліда-
ції через добір найбільш оптимальних геноти-
пів, без використання внутрішньогенних моле-
кулярних маркерів є не дуже конструктивним. 
Підтвердження факту передання такого гена на 
молекулярному рівні має передувати спробам 
з’ясувати, чому рослина не демонструє стій-
кість – чи вона не має чужинного гена стійкості, 
чи ген у наявності у складі геному, проте не 
функціонує.

висновки. Моделлю успадкування, яка най-
кращим чином відповідає експериментальним 
даним розщеплення рослин F2 на стійкі та 
сприятливі за умов контролю ознаки одним до-
мінантним геном, є модель, яка враховує такі 
умови для розрахунку імовірностей формуван-
ня стійкої або сприйнятливої рослини: функ-
ціонують усі жіночі та лише еуплоїдні чолові- 
чі гамети, нулісомні зиготи нежиттєздатні, під 
час мейозу відбувається усунення його продук-
тів, що містять чужинний хроматин із величи-
ною d = 0,11–0,12. 
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T. Ternovska, T. Iefimenko,  
A. Navalikhina, M. Antonyuk

INHERITANCE OF POWDERY MILDEW RESISTANCE  
IN AUROTICA’S INTROGRESSIVE LINES

Aim. Frequency of alien chromatin inheritance in hybrids from crosses of common wheat and intro-
gressive lines determines whether transfer of alien chromatin controlling desirable trait into common 
wheat genome would be successful. The paper presents results of introgressive lines assessment for 
frequency of transfer of alien dominant trait of powdery mildew resistance to their progeny in the cross-
ing with recurrent genotype Aurora, which was a recipient cultivar in the development of these lines. 
Methods. Artificial hybridization of introgressive lines with common wheat, visual assessment of cross 
components and hybrids F1 and F2  for powdery mildew resistance. Determination of chromosome num-
bers and chromosome configurations in meiosis M1 of F1 plants. Results. Among F2  plants, from the 
crossing of resistant to powdery mildew introgressive lines of Aurotica and susceptible cultivar Aurora 
excess of susceptible plants was observed. In order to explain distortion of ratio susceptible : resistant 
plants in comparison with expected for monogenic segregation, we propose the determined fact of ab-
sence in meiosis M1 of MPC of bivalent chromosome conjugation, which results in formation of aneu-
ploid gametes and zygotes with reduced viability. As the third parameter, the one that can influence the 
mentioned ratio, we propose d parameter, which quantitatively expresses excess of gametes without 
alien chromatin controlling resistance to powdery mildew. Conclusion. Model of inheritance, which 
best explains experimental data of F2 plants segregation for resistant and susceptible if the trait is 
controlled by one dominant gene, takes into account the following conditions for calculation of proba-
bilities of resistant or susceptible plant formation: all female and only euploid male gametes function, 
nullisomic zygotes are not viable, during meiosis elimination of meiosis products with alien chromatin 
occurs with parameter d = 0,11–0,12. 

Keywords: introgressive lines, alien chromatin transmission, segregation distortion, aneuploid gametes, 
zygote viability, meiotic drive, powdery mildew.
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