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ФІЛОГЕНЕТИЧНІ ВЗАЄМОВІДНОШЕННЯ ГЕНОМІВ 
ПШЕНИЦЬ ЗА АНАЛІЗОМ МНОЖИННИХ ФОРМ 
ФЕРМЕНТІВ

Проаналізовано електрофореграми множ инних форм деяких оксидоредук- 
таз і естераз у різних пш ениць та їх  родичів (всього 21 вид). Встановлена 
геномна специф ічність спектрів множ инних форм дослідж ених ферментів. 
На основі аналізу електроф оретичних спектрів ферментів побудовано денд- 
рограму, яка показує філогенетичні взаємовідношення між  геномами злаків. 
Зроблено висновок про доміную чий вплив геному А  за поєднання з іншими 
геномами злаків.
Ключові слова: множинні форми ферментів, оксидоредуктази, естерази, пше
ниця, філогенія

Пшениця, особливо м 'яка, є найважливішою харчовою культурою 
людства. Тому питання про походження різних видів пшениць та їх 
спорідненість дуже цікавить дослідників. Незважаючи на те, що спе
ціальна генетика пшениць і проблеми їх  філогенезу вивчаються до
сить давно і ефективно, спільної думки щ одо походж ення м 'я к о ї 
пшениці та її геномів поки що немає [1— 5].

З 'ясуванню такого складного питання може сприяти використання 
різних підходів та методів: засобів класичної генетики, цитогенетики 
і хромосомного аналізу, молекулярної біології та біохім ічної генети
ки. Серед усіх  зазначених методів для ц ієї мети сьогодні ш ироко 
застосовується метод аналізу множинних форм ферментів. Розповсю
дженим стає використання ізоформ ферментів як генетичних марке
рів [3, 6— 8], а також для з'ясування генетичної спорідненості та по
ходження пшениць [3, 9— 12].

М етою цієї роботи є з ’ ясування особливостей електрофоретичних 
спектрів досліджуваних оксидоредуктаз і естераз у носіїв певних ге
номів і побудова на підставі отриманих даних філогенетичного дерева 
геномів роду Triticum.

Матеріали і метоли
В роботі використовували матеріал лю б’язно наданий Національ

ним центром генетичних ресурсів України Інституту рослинництва
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ім. В. Я. Юр'єва і доцентом кафедри генетики і молекулярної біоло
гії ОНУ ім. І. І. Мечникова О. JI. Січняком. Всього було проаналізо
вано 21 вид злаків з різним геномним складом та плоїдністю: 

геном А — Triticum boeoticum  Boiss., Т. urartu Thum., 
T. monococcum L. (2n=2x=14);

геном AB — T. dicoccum  Schuebl. (var. serbicum і var. volgense), 
T. turgidum L. (сорт Новинка та var. salomonis), T. durum Desf. (сорти 
Харківська 1, Чорномор, Дельта, Айсберг одеський), Т. turanicum 
Jacubz., Т. aethiopicum Jacubz., T. polonicum L., T. perslcum Vav. (var. 
fuliginosum та var. stramineum), (2n=4x=28);

геном ABD — T. macha Dek. et Men., T. spelta L., T. aestivum L. 
(сорти Одеська 267, Tipa, Федорівка, Красуня, Безоста 1, Миронівська 
808, Донська нагіівінтенсивна), Т. spherococcum Perc., Т. petropavlovskui 
Udacz, (2n=6x=42);

геном ABR — xTriticosecale Wittmarck (сорти Сувенір, Простір, 
Ураган, Одеський зеніт), (2п=6х=42),

геном В — Aegilops speltoides L. (лінії ВІР К-12 та К-1314), 
(2п=2х=14);

геном D — Ае. tauschii Coss. (=Ае. squarrosa L.), (2п=2х=14 та 
природний поліплоїд 2п=4х=28);

геном DC — Ае. cylindrica Host, (лінія ВІР К-206 та матеріал міс
цевого збору), (2п=4х=28);

геном CU — Ае. triuncialis L. (2п=4х=28);
геном R — Secale cereale L. (сорти Харківська 78, Харківська 60, 

Нива, Insave, Tirolen, Snoopy), (2n=2x=14).
Ферменти екстрагували з етіольованих паростків [13]. Електрофо

рез провадили у 10 % поліакриламідному гелі за системою Девіса 
[14] без концентруючого гелю.

Виявлення пероксидаз (ПО) — КФ 1.11.1.7 — здійснювали за мето
дом [15], супероксиддисмутаз (СОД) — КФ 1.15.1.1 — [16], цитохромо- 
ксидаз (ЦХО) — КФ 1.9.3.1 — [17], фенолоксидаз (ФО) — КФ 1.10.3.1 — 
[18] і естераз — КФ 3.1.1.1, 3.1.1.2, 3.1.1.6, 3.1.1.7, 3.1.1.8 — [19].

Наявність множинних форм ферментів та ступінь забарвлення 
окремих смуг оцінювали візуально. Для комп’ютерної обробки елект
рофоретичних спектрів смуги в них оцінювали за двоїстою системою:
0 — відсутність смуги чи відносно низька інтенсивність забарвлення,
1 — наявність смуги чи відносно висока інтенсивність забарвлення. 
Кореляцію між параметрами досліджених видів (геномний склад, пло- 
їдність) та особливостями електрофореграм виявляли методом макси
мальної правдоподібності за допомогою спеціальної комп'ютерної 
програми "Mapping" [20]. Для побудови генеалогічних древ викорис
товували програму "Trees" [20].

Результати досліджень та їх аналіз
Як правило, генетичні дослідження ведуться на ізогенних лініях з 

метою забезпечення однорідності матеріалу. Такий підхід має певні
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переваги, але відомо, що ізоферменти характеризуються високою вну
трішньовидовою варіабельністю. Особливо це стосується видів, які ма
ють складну алополіплоїдну структуру геному [3, 6—8]. У даному до
слідженні для нівелювання внутрішньовидової і міжвидової варіабе
льності використовували пропорційні суміші екстрактів наявних ліній 
та сортів, які є носіями певних геномів. Цей підхід дозволяє абстрагу
ватися від внутрішньо- і міжвидової різноманітності і отримати "під
сумкові" електрофореграми ферментів, які властиві конкретним гено
мам.

На рис. 1 наведено схеми електрофореграм досліджених ферментів, 
які отримані із сумішей екстрактів носіїв певних геномів. Аналіз 
результатів дозволяє визначити такі особливості експресивності мно
жинних форм ферментів в досліджуваних геномах.

Носії геному А характеризуються наступними особливостями:
1) висока інтенсивність забарвлення ПО і ЦХО в діапазоні Rf 

0,06-0,17;
2) найвищий рівень забарвлення смуг ПО, ФО і ЦХО з відносною 

рухливістю 0,06; при цьому максимальне забарвлення цих форм спо
стерігається у диплоїдних пшениць, тоді як у тетра- і гексаплоїдних 
пшениць пероксидазна та цитохромоксидазна активності в цій смузі 
трохи знижуються;

3) досить інтенсивна забарвленість форм ЦХО з R f 0,22, 0,25 і 
0,27;

4) слабка форма СОД з R f 0,41;
5) притаманність форми (і-естерази з відносною рухливістю 

0,25 диплоїдним пшеницям (геном АА) та відсутність цієї активно
сті як у алоплоїдів з цим геномом, так і в усіх інших рослин;

6) диплоїди з геномом АА відрізняються від решти досліджених 
рослин кількісною перевагою форм естерази з p-естеразною активні
стю над формами з ос-естеразною: з 13 виявлених у них форм фер
менту — 9 більш специфічні до (3-субстратів.

Для спектрів носіїв геному В встановлені такі властивості:
1) специфічним для всіх алоплоїдів пшениць і тритикале (геноми 

ААВВ, AABBDD, AABBRR) є інтенсивна забарвленість смуги ПО з R f 
0,25; ці геноми, як згадувалося раніше, також характеризуються 
активною ізопероксидазою з R f 0,06 (донор — геном А  чи /і R); у 
протилежність цьому Ае. speltoides (геном ВВ), має дуже низьку інте
нсивність забарвлення смуг ПО з відносною рухливістю 0,06 та 0,25;

2) для диплоїда характерною є інтенсивна смуга ЦХО з R f 0,42, 
яка зустрічається і у деяких алоплоїдів;

3) наявність смуг СОД з R f 0,02 і 0,08 у Ае. speltoides і значне 
послаблення їх у алополіплоїдів;

4) дуже інтенсивна а-естеразна активність в зоні з R f 0,16-0,22 у 
диплоїда і відсутність цієї особливості у алоплоїдних пшениць і три
тикале;

5) слабке проявлення форми естерази з R f 0,28 у всіх носіїв гено
му В: Ае, speltoides, поліплоїдних пшениць і тритикале.
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Рис. 1. Спектри множинних форм ферментів відповідних геномів злаків: А , В, D, 
АВ, ABD, ABR, R, DC, CU — геноми, R f — відносна електрофоретична рухливість

Узагальнюючи дані щодо особливостей електрофореграм носіїв ге
ному В, можна зазначити, що Ае. speltoides і алоплоїди пшениць та 
тритикале мають дуже мало спільних властивостей. Це добре узгод
жується з даними, які свідчать за синтетичне походження геному В у 
поліплоїдних пшениць. Крім Ае. speltoides ,  у його формуванні при
ймали участь також інші донори, такі як Ае. longissima або Ае. 
sharonensis і Ае. bicornis [3, 4, 21].
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Носії геному D також не відзначаються великою кількістю спіль
них властивостей. Слід звернути увагу на відсутність форми ПО і 
ЦХО з R f 0,06 у Ае. tauschii, але у алоплоїдів з геномом D ця смуга 
виявляється достатньо чітко. Диплоїди з геномом D, як і інші дослі
джувані диплоїдні злаки, характеризуються відносною перевагою пе- 
роксидазної та цитохромоксидазної активностей в діапазоні Rf 0,03— 
0,17 над активностями форм з Rf 0,17-0,30. У алоплоїдів пшениць і 
тритикале, навпаки, спостерігається протилежна залежність. Ае. 
tauschii має також високу а-естеразну активність у смугах з R f 0,14, 
0,16 та 0,34, але це не є властивим іншим носіям геному D.

Як і у випадку з геномом В, характеристики досліджуваного доно
ра геному D (Ае. tauschii) мало співпадають з властивостями "реципі
єнтів". Однак, важко припускати синтетичне (від декількох донорів, 
або окремі донори для конкретних видів) походження геному D у 
гексаплоїдних пшениць, оскільки інші диплоїдні види з цим геномом 
не відомі. Можливо, в складених геномах має місце домінантно-реце- 
сивна взаємодія гомеологічних структурних генів чи /і вплив регуля
торних генів гомеологічних геномів, або внутрішньо- чи міжгеномна 
трансгресія [22]. Так, дослідження особливостей спектрів гліадинів, 
альбуминів і гістонів у пшенично-житніх амфігаплоїдів F1? тритикале 
та їх батьків показало, що в результаті об'єднання і взаємодії геномів 
пшениці та жита ознаки у гибридів не спадкуються тільки за прин
ципом кодомінування і не є звичайною сумою вихідних (батьківсь
ких) властивостей [23]. Не виключно, що як донор геному D в пше
ницях виступала інша різновидність Ае. tauschii, яку ми не викорис
товували [3]. Усе це пояснює відмінності між спектрами ферментів 
(тобто експресивністю певних генів) донора і видів, які мають у своє
му складеному геномі спадкоємний матеріал різних джерел.

Своєрідністю відзначаються спектри ферментів жита. З одного 
боку, вони мають спільні риси зі спектрами диплоїдних носіїв геному 
А: дуже активні форми ПО, ФО і ЦХО з R f 0,06; відносно сильна 
забарвленість ЦХО з R f 0,27. З другого боку, спектри жита схожі зі 
спектрами Ае. speltoides та Ае. tauschii: відносно низька забарвленість 
спектрів ПО і ЦХО в діапазоні R f 0,15-0,25. Є властивості, які не 
зустрічаються у решти видів: одночасно висока інтенсивність забарв
лення смуг ПО і ЦХО з рухомістю 0,10 та 0,13; добре проявляється 
форма СОД з R f 0,58; висока ос-естеразна активність в діапазоні R f 
0,11-0,22. За зіставлення спектрів жита і тритикале важко визначити 
конкретний вплив геному R на експресивність ферментів гібриду. 
Можна відмітити збереження у тритикале високої інтенсивності 
забарвлення форм ПО і ЦХО з R f 0,06, тоді як у алоплоїдних пше
ниць експресивність цих форм знижується у порівнянні з диплоїдни- 
ми пшеницями.

Геноми С і U представлені в колекції лише у двох-трьох зразках, 
що не дозволяє з упевненістю говорити про специфічність їх електро- 
фореграм. Аналіз особливостей носіїв цих геномів не провадили.
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Таким чином, можна зробити висновок, що електрофореграми мно
жинних форм досліджених ферментів мають геномну специфічність 
та можуть бути застосованими для діагностики наявності елементів 
певних геномів. Необхідно вказати на домінування геному А у фор
муванні особливостей спектрів ферментів у поліплоїдних пшениць.

З літератури відомо [7], що особливості філогенетичних взаємовід
ношень, які відображають найбільш реальну ситуацію, можуть бути 
отримані шляхом аналізу великої кількості ферментних систем. Для 
отримання найбільш достовірної інформації було побудоване філоге
нетичне дерево, яке поєднує дані про всі досліджувані ферменти 
(рис. 2).

--------------------------------------------------------------------------- Л

АВ

ABD

ABR

В

D

DC

CU

R

0,402 0335 0,268 0,201 0,134 0,067 0,000

Рис. 2. Філогенетичні зв'язки між геномами злаків за аналізом множинних 
форм оксидоредуктаз і естераз (на осі абсцис — генетична дистанція в умовних

одиницях)
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На цьому дереві всі носії геному А об'єднані в один кластер. 
Видно, що першим від гілки "А" відділилася тетраплоїдна пшениця 
(ААВВ), а вже потім гексаплоїдні пшениці (AABBDD) і тритикале 
(AABBRR). Цікаво, що тритикале потрапило в один кластер з пшени
цями. Це підтверджує висновок про домінуючий вплив геному А за 
поєднання з іншими геномами злаків. Геноми В і D є спорідненими 
та входять в один кластер з носіями геномів DC і CU. Окрему, але 
близьку до геномів DC і CU гілку утворює жито (RR). Таке генеало
гічне дерево добре узгоджується з генеалогіями, які створено на ін
ших засадах і є загальноприйнятими у даний час [1, 2, 5].

Порівняльний аналіз спектрів множинних форм ферментів дозво
ляє з’ясовувати не тільки філогенетичні взаємовідношення, але й екс
пресивність окремих генів та їх взаємодію за поліплоїдизації. Це 
питання є темою окремої роботи. Зазначимо лише, що експресивність 
генів у складеному геномі не має спрощеного, адитивного характеру і 
що можливі різні варіанти прояву експресивності генів у порівнянні 
з батьківськими формами: незмінність прояву, підсилення або змен
шення рівня експресії та виникнення нових генних продуктів.

Таким чином, встановлено, що електрофоретичні спектри оксидоре- 
дуктаз і естераз у досліджуваних злаків мають певні особливості і 
окремі множинні форми цих ферментів та їх визначені комбінації 
можуть слугувати маркерами відповідних геномів. Аналіз множинних 
форм оксидоредуктаз і естераз можна використовувати для з'ясуван
ня філогенетичних взаємовідношень між видами.
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ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ВЗАИМООТНОШЕНИЯ ГЕНОМОВ 
ПШЕНИЦ НА ОСНОВЕ АНАЛИЗА МНОЖЕСТВЕННЫХ ФОРМ 
ФЕРМЕНТОВ
Резюме
Проанализированы электрофореграммы множественных форм некоторых ок- 

сидоредуктаз и эстераз у разных пшениц и их родственников (всего 21 вид). Уста
новлена геномная специфичность множественных форм исследованных фермен
тов. На основе анализа электрофоретических спектров ферментов построена денд
рограмма, которая показывает филогенетические взаимоотношения между генома
ми злаковых. Сделан вывод о доминирующем влиянии генома А  при объединении 
с другими геномами злаковых.

Ключевые слова: множественные формы ферментов, оксидоредуктазы, эстера- 
зы, пшеница, филогения
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PHYLOGENETIC RELATIONS OF WHEAT GENOMES AS A RESULT 
OF MULTIPLE ENZYME FORMS ANALYSIS
Summary
The electrophoregrammes o f some oxydoreductases and esterases in different wheats 

and their relatives were analyzed (21 species in total). The electrophoretic spectra 
investigated enzymes had genomic specifity. The dendrogramme of phylogenetic Poacea 
genomes relations was built on the base of electrophoretic spectra. The dominate influence 
of genome A in complex wheat genome was shown.

Keywords: multiple enzymes forms, oxydoreductases, esterases, wheat, phylogenetic 
relations.
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