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ПЕРЕЛІК УМОВНИХ ПОЗНАЧЕНЬ ТА СКОРОЧЕНЬ
ЕДТА – етилендиамінтетраацетат

КоА – коензим А

ПДРФ ‑ поліморфізм довжин рестрикційних фрагментів

ПДАФ – поліморфізм довжини ампліфікованих фрагментів

ПЛР – полімеразна ланцюгова реакція

П.н – пари нуклеотидів
ЦТАБ – цетил-триметил амоній бромід
APR – adult plant resistance – стійкість на рівні дорослої рослини

BAC – bacterial artificial chromosome – штучна бактеріальна хромосома

CAPS – cleaved amplified polymorphic sequence – амплфікована поліморфна послідовність, що рестриктується

ESTs – expressed sequence tags – експресовані маркерні послідовності

HR – hypersensitive cell death response – надчутлива відповідь клітинною смертю

NBS – nucleotide binding site – нуклеотид-зв’язуючий сайт

LRR – leucine-rich repeat – багатий на лейцин повтор
Ptr ToxA – toxin A Pyrenophora tritici-repentis – токсин A P. tritici-repentis
Ptr ToxB – toxin B P. tritici-repentis – токсин Б P. tritici-repentis
Ptr ToxС – toxin С P. tritici-repentis – токсин Ц P. tritici-repentis
Ptr ToxD – toxin D P. tritici-repentis – токсин Д P. tritici-repentis
SCAR – sequence characterized amplified region – характерний для послідовності ампліфікований регіон

SNP – single nucleotide polymorphism – одиничний нуклеотидний поліморфізм

Sn ToxA – toxin A Stagonospora nodorum – токсин А S. nodorum
SSR – simple sequence repeat – проста повторювана послідовність (мікросателіт)

S/T proteine kinase – серин/треонін-зв’язуюча протеїн-кіназа
QTL – quantitative trait locus – локус кількісної ознаки

ВСТУП

Пшениця м’яка (Triticum aestivum L.) є важливою сільськогосподарською культурою в Україні і світі, джерелом поживних речовин і вітамінів. Щорічний світовий урожай пшениці складає більше 600 млн. т на рік [1]. Серед багатьох збудників хвороб пшениці гриби є достатньо поширеними й шкодочинними: в роки епіфітотії втрати складають до 40% урожаю [2, 3]. В світі постійно проводяться масштабні дослідження з метою виявити власні фактори стійкості пшениці до небезпечних грибних біотрофних [4-11] та некротрофних [12-21] патогенів і перенести гени стійкості споріднених видів [22-27]. На жаль, часто гени стійкості зчеплені з генами, що забезпечують суттєве зниження врожаю й погіршення хлібопекарських властивостей [28, 29]. 
Досі не було проведено масштабних досліджень сортів пшениці української селекції за допомогою молекулярно-генетичних маркерів генів стійкості до грибних патогенів. Виняток становить ген горизонтальної стійкості до групи біотрофних грибних фітопатогенів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, для дослідження поліморфізму якого було використано зчеплений мікросателітний маркер [30] та молекулярний маркер на основі зчепленої делеції cvLV34, до того ж дослідники оминули увагою ярі сорти пшениці [31]. В світі відомі окремі дослідження алельного стану цього ж гена: Урбановічем-Келлером за сортами різних країн [32]; Priyamvada і колег – за індійськими сортами [33], крім того, робота Колмера-Лагуди, присвячена широкому моніторингу сортів та ліній, створених у різних країнах [34]. Було також проведено дослідження сортів CYMMIT [35] та сортів індійської селекції за допомогою молекулярних маркерів гена стійкості до стеблової та бурої іржі Sr2/Lr27/Pbc [36]. Авторами маркерів гена чутливості до некротрофних фітопатогенів Tsn1 та Tsc2 також було досліджено невеликі вибірки сортів м’якої та твердої (Triticum durum L.) та деяких споріднених видів [37, 38]. Найкраще досліджена експресія гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 [39-41], проте зв’язок алелів цього чи інших наведених генів стійкості між собою та з фенотипічними ознаками на основі статистично достовірної вибірки даних досліджений слабо [42].
Актуальність. Біотрофні фітопатогенні гриби – облігатні паразити рослин, які за час еволюції розвинули здатність проникати в клітину рослини-хазяїна без її руйнування та отримувати поживні речовини й енергію [43]. В Україні біотрофні грибні фітопатогени представлені збудниками бурої іржі Puccinia recondita Dietel & Holw; жовтої іржі Puccinia striiformis var. striiformis Westend.; стеблової іржі Puccinia graminis Pers.; борошнистої роси Blumeria graminis (DC.) Speer та інших, загальний відсоток цих хвороб у фітопатогенному комплексі станом на 2009 рік складав близько 27% [44, 45]. Недобір урожаю від них можуть становити від 10–15% для листової іржі до 60-70% для особливо патогенних рас стеблової іржі [2, 46, 47]. Стійкість до біотрофних фітопатогенів розподіляють за особливостями прояву та расоспецифічності на вертикальну (стійкість до однієї або двох рас фітопатогенів) та горизонтальну (стійкість до всіх рас фітопатогена) [48]. Для генів рослин, які забезпечують вертикальну стійкість, властивий значний рівень експресії та «сильна» стійкість, яка добре проявляється в полі, однак якщо сорти пшениці, що несуть ці гени, вирощувати на великих територіях протягом 5-10 років виникнуть патогенні до них раси [49]. Гени горизонтальної стійкості здебільшого не надають такого рівня захисту, проте вони полегшують перебіг захворювання у рослин і за рахунок цього зменшують втрати урожаю [50]. До того ж вони не втрачають властивостей із часом, хоча і впроваджені в сорти, які ростуть на значних територіях [46, 50]. В світі широко використовується «пірамідування» генів – накопичення факторів помірної стійкості в окремих сортах чи лініях пшениці, що, по-перше, забезпечує сумарну стійкість до багатьох фітопатогенів на значному рівні й, по-друге, не впливає на показники урожайності та хлібопекарських якостей [51]. Для дослідження обрано гени помірної горизонтальної стійкості пшениці до групи біотрофних фітопатогенів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та Sr2/Lr27/Pbc [8, 22, 35, 46, 47, 52-55].
Некротрофні фітопатогени харчуються рештками клітин після їх форсованого руйнування (так званої «надчутливої смерті») [43]. Часто таке руйнування забезпечується одним або декількома токсинами, які продукують гриби [56-58]. В Україні некротрофні фітопатогенні гриби серед інших представлені Pyrenophora tritici-repentis (Died.) Dreches, який, згідно літератури, набув особливого розповсюдження в останні роки [44]. Це – важливий і достатньо поширений в світі фітопатоген пшениці [59, 60]. Жовту плямистість, збудником якої він є, асоціюють із зменшенням фотосинтетичної площі листя, що призводить до зменшення кількості зернин на колос [61, 62] і зменшення урожаю на 5–10%, проте за сприятливих умов наведений показник може сягати більше, ніж 50% [62, 63]. Також жовта плямистість може призводити до значного зниження якості урожаю [64]. Інша поширена на території України хвороба – фузаріоз колоса, збудниками якої є некротрофні гриби роду Fusarium [44, 65-67]. На території України вони здебільшого представлені видами Gibberella zeae (Schwein.) Petch (анаморф – F. graminearum), F. culmorum Wm. G. Sm. та іншими [65-67]. Вірогідність, ступінь ураження й втрати урожаю пшениці від фузаріозу колоса залежать від погодних умов, фізичних параметрів та часу цвітіння рослин кожного сорту [68-71]. В Китаї фузаріоз колоса щорічно вражає більше 7 мільйонів гектарів посівів пшениці й призводить до втрат близько 1 млн. т урожаю у випадку епідемій [72]. В США епіфітотії фузаріозу колоса призводять в середньому до прямих втрат у розмірі 1,3 млн. дол. і до 4,8 млн. дол. втрат у вигляді акумулятивного економічного впливу [73]. В Степовій зоні України втрати урожаю від грибів цього роду в роки епіфітотій сягали 50–60% [74]. Крім цього, гриби роду Fusarium є продуцентами мікотоксинів, зокрема, деоксиніваленолу, ніваленолу, зираленону, які можуть спричиняти отруєння людей та худоби [68-70]. Гени стійкості до некротрофних фітопатогенів здебільшого мають властивість  адитивності (тобто вищий рівень стійкості забезпечується більшою кількістю алелів стійкості різних генів), що часто робить їх об’єктом пірамідування [75, 76]. Для власних досліджень було обрано гени Tsn1, Tsc2 чутливості/нечутливості до токсинів А та Б P. tritici-repentis та токсину А Stagonospora nodorum (Berk.) E. Castell. & Germano [37, 38, 47, 77] та подібний до NPR1 ген TDF_076_2D, який може бути пов’язаним з опором клітинній смерті за надчутливим типом та забезпечує стійкість за типом ІІ до фузаріозу колоса [47, 78, 79].
Таким чином, для дослідження було обрано гени стійкості пшениці до поширених в Україні грибних фітопатогенів. Пов’язана з ними резистентність є помірною, проте зберігається й використовується в світовому генофонді пшениці десятки років. Для українського генофонду пшениці м’якої генетичні передумови помірної стійкості до грибних фітопатогенів досліджені слабо. Тому дослідження особливостей поліморфізму генів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, Sr2/Lr27/Pbc, Tsn1, Tsc2 та TDF_076_2D є актуальною задачею, яка має важливе практичне значення.

Зв’язок із науковими програмами Робота виконувалась в межах науково-технічних інноваційних проектів ДУ «Інститут харчової біотехнології та геноміки НАН України» «Впровадження методів, що базуються на проведенні полімеразної ланцюгової реакції, для виявлення генів стійкості до бурої іржі у пшениці» (2010 р., № держреєстрації 0110U003338) та «Впровадження молекулярно-генетичних методів виявлення генів стійкості до стеблової іржі у пшениці» (2011 р., № держреєстрації 0111U002784) а також бюджетних тем лабораторії екологічної генетики рослин та біотехнології Інституту захисту рослин НААН «Визначення впливу на фенотип інтрогресій в геномі м'якої пшениці та дослідження за маркерними локусами диких родичів пшениці як потенційного джерела генів стійкості» (2006-10 р.р., № держреєстрації 0106U002708), «Ефекти присутності інтрогресій в геномі пшениці та її різноманіття за маркерними локусами та генами стійкості» (2011-2015 р.р., № держреєстрації 0111U004582).

Мета і задачі дослідження. Метою роботи була характеристика генофонду українських сортів пшениці м’якої за допомогою молекулярних маркерів генів стійкості до грибних патогенів, вивчення закономірностей комбінування алелів у сортах залежно від кліматичної зони створення та року районування, встановлення їх впливу на фенотипічні ознаки.

Для досягнення поставленої мети було необхідно вирішити наступні завдання:

– підібрати та оптимізувати умови ПЛР для молекулярних маркерів важливих генів стійкості пшениці до грибних патогенів;

- дослідити поліморфізм генів стійкості до біотрофних фітопатогенів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та Sr2/Lr27/Bdv1 у вибірках сортів пшениці м’якої української селекції, створених у різних кліматичних зонах та з різними типами розвитку;

- дослідити поліморфізм генів Tsn1 та Tsc2 чутливості до токсинів А та Б некротрофних грибів у вибірках сортів пшениці м’якої української селекції, створених у різних кліматичних зонах та з різними типами розвитку;

- дослідити поліморфізм гена TDF_076_2D помірної стійкості до фузаріозу колоса у вибірках сортів пшениці м’якої української селекції, створених у різних кліматичних зонах та з різними типами розвитку;

- виявити зв’язок досліджених генів із фенотипічними ознаками середнього врожаю у сортовипробуванні та польової стійкості до окремих біотрофних фітопатогенів у різних вибірках сортів пшениці м’якої української селекції;

- визначити закономірності поліморфізму досліджених генів стійкості залежно від року районування сортів пшениці м’якої української селекції;

- встановити зв’язок між поліморфізмом досліджених генів стійкості та рекомендованою зоною вирощування сортів пшениці м’якої української селекції;

- виявити закономірності взаємних асоціацій алелів генів стійкості до грибних фітопатогенів у сортах пшениці м’якої української селекції.
Об’єкт досліджень – гени стійкості до грибних патогенів українських сортів пшениці м’якої. 

Предмет досліджень – особливості поліморфізму генів стійкості до біотрофних та некротрофних грибних патогенів у сортів пшениці м’якої української селекції.
Наукова новизна. За допомогою молекулярно-генетичних маркерів генів широкої стійкості до біотрофних грибних та вірусних фітопатогенів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, небезпечних грибних фітопатогенів Sr2/Lr27/Pbc охарактеризовано генофонд пшениці м’якої української селекції. Досліджено поліморфізм генів чутливості пшениці м’якої до токсинів некротрофних грибів Tsn1 і Tsc2 та помірної стійкості до фузаріозу колоса TDF_076_2D. Визначено відсутність впливу алелів стійкості цих генів на показники урожайності та вплив гена Tsc2 на середній бал польової стійкості до певних біотрофних фітопатогенів. Досліджено закономірності комбінацій алелів генів стійкості пшениці м’якої залежно від кліматичної зони створення, особливостей розвитку, року районування та їх зв’язок із рекомендованими регіонами вирощування сортів пшениці м’якої української селекції.

Практичне значення роботи Підібрано умови мультиплексної ПЛР для використання праймерів, які фланкують маркери SNP12 та ISBP1, що дозволяє максимально точно визначити стійкість, асоційовану з геном Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1. Підібрано умови ПЛР для дослідження алельного стану гена Tsc2 з використанням маркера BE444541. За нуклеотидними послідовностями різних алелів гена TDF_076_2D розроблено екзон-специфічний маркер TDF_076_2D_exsp та підібрали умови ПЛР з використанням полімерази гарячого старту. Визначено сорти, які можуть бути джерелами комбінації алелів стійкості генів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та TDF_076_2D і алелів нечутливості до токсинів генів Tsn1 та Tsc2 для отримання сортів із цінним набором ознак стійкості. Встановлено українські сорти пшениці м’якої, які можуть бути джерелами обумовленої геном Sr2/Lr27/Pbc помірної стійкості до особливо шкодочинної раси стеблової іржі Ug99.

Особистий внесок здобувача. Постановку наукових завдань досліджень, наступну інтерпретацію отриманих результатів та розробку структури дисертаційної роботи було здійснено спільно з науковим керівником. Основні дослідження були проведені автором особисто. Аналітична робота з інтерпретації та узагальнення отриманих закономірностей комбінацій алелів досліджених генів дисертант виконав з практичною допомогою зав. лабораторії екологічної генетики рослин та біотехнології Інституту захисту рослин НААН України Козуб Наталії Олександрівни.

Апробація результатів дисертації. Основні результати роботи були представлені на 9-й Європейській зустрічі з геноміки рослин (Plant GEM 4-7 травня 2011 р., Стамбул, Туреччина), міжнародних наукових конференціях «Фактори експериментальної еволюції організмів» (2011, 2012, 2013 р.р., Алушта, Україна), міжнародних конференціях «Wheat Genetic Resources and Genomics» (2011 р., Новосибірськ, Росія), «Биология растений и біотехнологія» (2011 р., Біла Церква, Україна), «International Plant Breed. Congress», (2013 р., Анталія, Туреччина), конференції молодих вчених Інституту землеробства НААН України «Інноваційні технології для конкурентоспроможного аграрного виробництва» (2013 р., Чабани, Україна), «Біологія рослин та біотехнологія» (2013 р., Київ, Україна), «Селекційно-генетична наука і освіта», (2013 р., Умань, Україна), конференції молодих вчених Державного вищого навчального закладу «Переяслав-Хмельницький державний педагогічний університет ім. Г. Сковороди» «Вітчизняна наука на зламі епох: проблеми та перспективи розвитку» (2015 р., інтернет-конференція), міжнародній науково-практичній конференції молодих вчених «Селекція, генетика і технології вирощування сільськогосподарських культур» (2015 р., Миронівка, Україна).

Публікації. Основні результати роботи висвітлено у 23 друкованих роботах, включаючи одинадцять статей (із них сім опубліковано у фахових виданнях), 11 тез наукових конференцій та одні методичні рекомендації.
Структура дисертації. Дисертаційна робота складається зі вступу, огляду літератури, розділу «Матеріали та методи досліджень», п’яти розділів результатів власних досліджень та їх обговорень, узагальнюючого розділу, висновків, практичних рекомендації, огляду літератури та чотирьох додатків на 26 сторінках машинописного тексту. Повний обсяг дисертаційної роботи складає 178 сторінок машинописного тексту, включаючи 2 таблиці та 33 рисунки. Список використаної літератури включає 296 джерел.
Автор висловлює щиру подяку науковому керівнику, доктору біологічних наук, професору, академіку НАН України, директору ДУ «Інститут харчової біотехнології та геноміки НАН України» Блюму Ярославу Борисовичу за визначення загального напрямку досліджень та змістовні поради і консультації; завідуючій лабораторії екологічної генетики рослин та біотехнології Інституту захисту рослин НААН України, кандидату біологічних наук Козуб Наталії Олександрівні за методичні рекомендації та матеріал для досліджень; старшому науковому співробітнику лабораторії екологічної генетики рослин та біотехнології Інституту захисту рослин НААН України Созінову Ігорю Олексійовичу та начальнику Науково-організаційного управління Національної академії аграрних наук України, провідному науковому співробітнику Інституту захисту рослин НААН України, доктору біологічних наук Пилипенко Лілії Амінівні за цінні поради та настанови.
РОЗДІЛ 1. ГЕНЕТИЧНІ ПЕРЕДУМОВИ СТІЙКОСТІ ПШЕНИЦІ ДО ГРИБНИХ ПАТОГЕНІВ
(огляд літератури)
Пшениця (Triticum L.) є однією з важливих і давно вирощуваних людиною посівних культур [80]. Доместикація пшениці почалася близько 12000 років тому і пройшла низку стадій [81]. Орієнтовно, пшениця у тому вигляді, який ми знаємо, з’явилась близько 8000 років тому [80, 81]. З огляду на це можна було б припустити, що сучасні сорти повинні володіти всією множиною ознак, які наділяють їх відмінними харчовими якостями та максимальною стійкістю до патогенів. Першу умову сучасні сорти харчової пшениці задовольняють, однак щорічні втрати урожаю від патогенів досі є суттєвими [2, 3, 46, 47, 62, 63]. Такі закономірності пов'язані передусім з тим, що зовсім донедавна вчені не володіли задовільними методиками аналізу генетичного матеріалу. Фенотипічні ж ознаки часто не є стійкими у другому, третьому та наступних поколіннях, що значно зменшувало ефективність селекції та ускладнювало відбір особин із заданими ознаками. І тільки відкриття полімеразної ланцюгової реакції (ПЛР) дало значний поштовх для досліджень і в цьому напрямку. Визначення певного асоційованого із шуканим геном стійкості локусу дає можливість чітко визначити генотип, що володіє чи не володіє цільовою ознакою. І в подальшому складність полягає вже у тому, щоб максимально точно визначити локуси, що є достатньо тісно зчепленими з шуканим геном. В свою чергу, ген стійкості мусить надавати якомога більш широку резистентність до фітопатогенів і не чинити негативного впливу на такі важливі показники як урожайність, хлібопекарські властивості, морозо- та засухостійкість.
1.1. Гени стійкості пшениці до біотрофних грибних патогенів
Захист пшениці від біотрофних грибних фітопатогенів забезпечують декілька сигнальних каскадів, що включають продукування реактивних сполук кисню, програмовану клітинну смерть в інфікованих клітинах, декомпозицію клітинної стінки й індукцію синтезу пов’язаних із патогенезом протеїнів [83]. 
Ключову роль у розпізнаванні шкодочинних організмів і запуску різноманітних механізмів расоспецифічної стійкості у пшениці та інших рослин відіграють R-протеїни [84]. Вони можуть бути як покривними і прикріплюватись до цитоплазматичної мембрани зсередини клітини, так і функціонувати у цитоплазмі чи знаходитись всередині ядра [84, 85]. Одним із визначальних елементів расоспецифічної стійкості до біотрофних фітопатогенів є взаємодія між продуктами генів авірулентності патогенів й продуктами R-генів рослин [84-86]. У взаємодії ген-на-ген може брати участь не одна комбінація Avr й R генів і така експресія завжди є кодомінантною [84]. На фізіологічному рівні для подібної відповіді характерні активація комплексу механізмів відповіді, серед яких К+/Н+ обмін, швидке оксидативне вивільнення, надчутливість в сайті інфекції, перехресне зшивання клітинної стінки рослини, синтез антимікробних компонентів фітоалексинів й індукція пов’язаних із патогеном протеїнів, таких як хітинази й глутанази [85]. Іншим шляхом відповіді типу ген-на-ген є програмована смерть клітин [87]. 
Гени, які є ключовими для расоспецифічної стійкості до біотрофних грибних фітопатогенів широко впроваджені в комерційні сорти пшениці в усьому світі [88-91]. У випадку збудників бурої, або листової іржі (збудник – P. recondita) гени стійкості отримали загальне позначення «Lr» [46, 47]. До генів, які досі широко застосовуються і які забезпечують стійкість до декількох рас P. recondita належить ген Lr21, який було перенесено від дикого родича пшениці Aegilops tauschii Coss., (1849), і вважають алельним іншому гену расоспецифічної стійкості – Lr40 [92]. Він був одним із перших генів стійкості, який секвеновано й наразі добре досліджено [93]. Також досі широко застосовують ген расоспецифічної стійкості Lr32, перенесений від Ae. tauschii на хромосому 3DS пшениці [94, 95]. Цей ген забезпечував ювенільну стійкість до 616 ізолятів бурої іржі, зібраних у Канаді впродовж 2000-2009 років, проте спостерігали вірулентність відносно цього гена деяких ізолятів, зібраних впродовж 1998-1999 років у Мексиці [96]. Інші алельні форми одного гена расоспецифічної стійкості до бурої іржі – Lr39 та Lr41, також перенесені від Ae. tauschii на хромосому 2DS, запроваджуються в комерційні сорти та лінії пшениці в США з огляду на те, що вони забезпечують стійкість до високовірулентної раси MCDL бурої іржі [97]. Інші локуси, які забезпечують стійкість до рас бурої іржі, поширених у США – перенесені від диплоїдного родича Aegilops speltoides Tausch гени Lr47 [98] та Lr51 [99]. Також активно впроваджується ген Lr9 що походить від дикого родича пшениці Aegilops umbellulata Zhuk. [100], Lr19 та Lr24, перенесені від дикого родича Thinopyrum ponticum (Podp.) Barkworth & D. R. Dewey відповідно [101]. Крім цього джерелом гена расоспецифічної стійкості Lr26 є 1RS/1BL транслокація від жита Secalis cereale L. [102]. Расоспецифічну надчутливу стійкість дорослих рослин (adult plant resistance, APR) забезпечує ген Lr35, перенесений у пшеницю від Ae. speltoides, проте він не набув широкого застосування, оскільки фрагмент хромосоми також містить гени, що негативно впливають на врожай, зокрема, підвищують споживання рослинами води [103, 104]. Значна кількість власних та інтрогресованих генів расоспецифічної стійкості до бурої іржі, які свого часу були широко впроваджені в генофонд пшениці різних країн, зокрема, гени Lr1, Lr2a, Lr2b, Lr2c, Lr3a, Lr3ka, Lr3bg, Lr10, Lr11, Lr14a, Lr14b, Lr16, Lr17, Lr20, Lr23, Lr25, Lr26 та Lr30, проте не забезпечують стійкість до рас P. recondita, які наразі переважають у світі [49, 88]. Достатній рівень стійкості до рас бурої іржі, поширених на території України, забезпечують гени та комбінації генів расоспецифічної стійкості Lr9, Lr19, Lr24, Lr26, Lr37, Lr42, Lr43 [105, 106]. 
Гени стійкості до жовтої іржі (збудник – P. striiformis) мають загальне позначення «Yr» [46, 47]. Ефективні гени расоспецифічної стійкості до жовтої іржі дещо менше впроваджені в сорти пшениці світової селекції. Зокрема, в деякі сорти пшениці американської селекції було впроваджено ген Yr5, що походить від дикого родича Triticum spelta L. var. album і забезпечує стійкість до всіх рас жовтої іржі, поширених у США [107]. Інший ген, для якого досі не виявлено вірулентної раси жовтої іржі, це перенесений від Triticum dicoccoides Korn локус Yr15 [108]. Також високий потенціал використання гена Yr36, оскільки він тісно зчеплений на перенесеному від T. dicoccoides фрагменті хромосоми із геном Gpc-B1, що забезпечує підвищений вміст білка в зерні [109]. Крім цього, стійкість до багатьох рас жовтої іржі забезпечує ген Yr9, що знаходиться на перенесеному від жита короткому плечі хромосоми 1R [110]. Значна кількість расоспецифічних генів стійкості, поширених у європейських сортах пшениці, а саме: Yr1, Yr2, Yr3a, Yr4a, Yr6, Yr7, Yr9, Yr17 – окремо та в комбінаціях не забезпечують стійкість проти розповсюджених у світі рас жовтої іржі [111]. Показано, що проти рас P. striiformis, розповсюджених на території України, ефективними є расоспецифічні гени Yr9, Yr25, Yr2, Yr10, Yr3a, Yr4a, Yr3b, Yr4b, Yr15 [112].
Гени стійкості до стеблової іржі (збудник – P. graminis) мають загальне позначення «Sr» [46, 47]. Одним із найбільш поширених у світі генів расоспецифічної стійкості до цього фітопатогена є локалізований на короткому плечі житньої 1BL/1RS транслокації ген Sr31 [110], який забезпечував стійкість до всіх відомих донедавна рас P. graminis [49]. Однак у 1999 році в Уганді виявили шкодочинну до цього гена расу стеблової іржі, яка згодом отримала назву Ug99 [113]. В світі широко впроваджують гени, які забезпечують стійкість до цієї раси. Так, ген Sr22 що походить від Triticum monococcum L. ssp. boeoticum, є ефективним проти всіх біотипів Ug99, проте він тісно зчеплений із генами, що негативно впливають на господарські властивості пшениці [114, 115]. Інший ген, що забезпечує стійкість проти Ug99 – Sr25, зчеплений із Lr19 на фрагменті хромосоми, перенесеної від Ae. elongatum [116, 117]. Однак ці гени досі широко не впроваджено в сорти, оскільки вони тісно зчеплені з генами, що надають небажану фенотипічну ознаку – жовтуватий колір борошна [117]. Ще один ген, перенесений від Ae. elongatum – Sr26, також забезпечує стійкість до шкодочинних рас стеблової іржі, проте згідно джерел літератури транслокація є причиною 9% зниження урожаю [118, 119]. Ген Sr36, перенесений від Triticum timopheevi Zhuk., забезпечує стійкість проти рас Ug99 P. graminis, однак було повідомлено про патогенність до цього гена інших рас [120]. Ген Sr39 зчеплений із геном Lr35 на плечі 2S, інтрогресованому в пшеницю від Ae. speltoides і також асоційований із суттєвим погіршенням хлібопекарських показників борошна та інших господарських властивостей пшениці [103, 104]. Ген Sr44 походить від часткового амфіплоїду пшениці з диким родичем Thinopyrum intermedium (Host) Barkworth & D.R. Dewey та забезпечує комплексну стійкість до всіх біотипів Ug99 [121]. Ген Sr45 вірогідно походить від тих самих зразків Ae. Tauschii, що й Lr21 [122]. Він забезпечує стійкість до всіх біотипів раси Ug99 та рас стеблової іржі, поширених у Індії та Австралії, проте є повідомлення про вірулентність до цього гена деяких рас, поширених у Канаді [123]. Повідомляється про подолання певними біотипами Ug99 та іншими расами стеблової іржі поширеного гена стійкості до стеблової іржі Sr24 [124, 125]. Нами не знайдено масштабного дослідження ефективності генів расоспецифічної стійкості до стеблової іржі на території України, проте згідно окремих досліджень, житня 1AL/1RS транслокація помітного впливу на стійкість до стеблової іржі в умовах півдня країни не чинила [126]. 
Гени стійкості до борошнистої роси (збудник – B. graminis) отримали загальне позначення «Pm» [46, 47]. Наразі вважають ефективними расоспецифічні гени Pm34 та Pm35, перенесені в пшеницю від диких родичів: Ae. tauschii та Ae. tauschii subsp. Strangulata, відповідно [25, 26]. Також ген стійкості Pm8 локалізовано на фрагменті житньої хромосоми 1RS [110]. Декілька алелів власного расоспецифічного гена стійкості пшениці Pm3 широко застосовуються в сортах європейської та світової селекції [127]. Гени стійкості до борошнистої роси, що надають стійкість до поширених рас фітопатогена, а саме: Pm1a/b/c/d/e, Pm2, Pm4a/b, Pm5a/b/c/d/e, Pm6, Pm7, Pm8, Pm9, Pm12, Pm16, Pm17 Amigo, Pm19, Pm20, Pm21, Pm24, Pm29, Pm32 були як інтрогресовані в пшеницю від диких родичів, так і походять від світового генофонду пшениці; однак жоден із них не забезпечує повної стійкості до всіх рас борошнистої роси [128]. Нами не знайдено публікацій з приводу дослідження генетичних передумов расоспецифічної стійкості до поширених на території України рас борошнистої роси. 
З огляду на те, що постійно спостерігається поява рас, вірулентних до поширених генів расоспецифічної вертикальної стійкості до біотрофних фітопатогенних грибів [49, 88, 111, 113, 125] в останні роки в світі особлива увага приділяється генам помірної горизонтальної расонеспецифічної стійкості [49]. 

Серед них – ген стійкості Lr22a, інтрогресований у пшеницю від Ae. tauschii на коротке плече хромосоми 2D [130]. Цей ген забезпечує APR проти всіх рас бурої іржі, рівень стійкості значний порівняно з іншими подібними генами [131]. Так само APR проти бурої іржі забезпечує ген Lr68, що походить від ярого сорту пшениці м’якої Parula колекції CIMMYT [10]. Ще один ген расонеспецифічної стійкості – Sr13, походить від дикого родича T. turgidum ssp. dicoccon та забезпечує помірну стійкість проти всіх біотипів раси стеблової іржі Ug99 [132]. Ювенільну помірну стійкість до цієї раси забезпечує ген SrCad, що походить від канадських сортів Peace та AC Cadillac [133]. Також у сортів США часто зустрічається ген YrR61 на хромосомі 2AS, фланкований маркерами Xbarc124 та Xgwm359, який забезпечує до 56% відмінності в ураженні жовтою іржею між різними генотипами [134]. Детальну увагу привернув локалізований на хромосомі 1BL ген Lr46/Yr29, який забезпечує помірну стійкість (так зване «повільне іржавіння») до всіх рас бурої та жовтої іржі [135]. Джерелом гена є сорти Pavon 76 та Parula [136]. Так само помірну APR до всіх рас бурої, жовтої та стеблової іржі а також борошнистої роси забезпечує локалізований на хромосомі 4D ген Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3 [137]. 
Однак найкраще дослідженим геном, що забезпечує APR до всіх рас бурої, жовтої та стеблової іржі а також борошнистої роси і вірусу жовтої карликовості ячменю вже більше 100 років є ген Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 [8, 34, 39, 46, 47, 52-55]. Аналогів цього гена не знайдено в жодного із диких родичів пшениці, натомість, першими гіпотетичними його джерелами можна назвати сорти Mentana й Ardito, створені в Італії на початку 20-го сторіччя [34]. Ген Lr34 надає широку резистентність на рівні дорослих рослин (APR) й зберігає свою ефективність вже понад 100 років [39]. Рослини, стійкість яких обумовлена відповідним алельним станом локусу Lr34, характеризуються більш довгим латентним періодом розвитку хвороби, меншою кількістю урединій на площу листа й меншим розміром урединій порівняно із нестійкими генотипами [82]. Однак у випадку вирощування пшениці при середній температурі вищій за 20°С єдиний фенотипічний ефект даного гена проявляється у зменшенні чутливості до ураження [138]. При порівнянні стійкості, асоційованої з Lr34, із расоспецифічною стійкістю було відмічено, що перша є найбільш ефективною протягом 7–10 днів й нагадує деякі стадії програмованої клітинної смерті за надчутливим типом, але без наступної смерті клітин [40]. Зокрема, експресія Lr34 має плейотропний характер і асоціюється із пострегуляцією багатьох генів захисту й стресу на ранніх етапах відповіді [138]. Спостерігається додаткова активація генів, що кодують ферменти шунта гамма-амінобутиратної кислоти, β–оксидацію, біосинтез КоА, регуляцію синтезу піруват-дегідрогенази та піруват–дегідрогеназного шунта, задіяні як рівень-регулюючі в циклі трикарбонових кислот, також ферменти та в ключових регуляторних точках гідролізу. Все це характеризує стійкість, яка асоціюється із Lr34, як процес, що потребує від рослини значних енергозатрат [41]. Також при експресії гена Lr34 в стійкому алельному стані відбувається активація біосинтезу регульованого холодом протеїну, дигідрину, ксилоглікан-ендотрансглікозилази [40]. Вважають, що властивості гена обумовлені здатністю його продукту (касетного транспортера), розміщеного на цитоплазматичній мембрані, виводити токсини із клітин [39].

Було визначено, що цей ген невіддільний від Yr18, що надає помірну резистентність до жовтої іржі [46, 47, 139, 140] і стеблової іржі та борошнистої роси, де його позначили як Sr57 та Pm38 відповідно [46, 47, 141, 143]. Локус також асоціюється з толерантністю до вірусу жовтої карликовості ячменю Bdv1 [47, 144]. Ген Lr34 також близько зчеплений з геном Ltn1, асоційованим із некрозом кінчиків листя, експресія якого довгий час слугувала однією із головних характерних ознак при селекційному відборі рослин, що його спадкували [145]. Проте близькість зчеплення цих генів не виключає можливість сегрегації [146], разом із тим в умовах поля експресія гена Ltn1 може інгібуватись [39]. Точний відбір рослин за характером стійкості також утруднений у зв’язку із особливостями експресії «стійкого» алельного стану гена Lr34 як в лабораторних умовах [40], так і в полі [145].

Ген вперше було описано у лінії пшениці РІ58548 [146], пізніше було визначено більш точне його положення на хромосомі 7D [142]. В результаті подальших досліджень було встановлено локалізацію гена Lr34 на короткому плечі хромосоми 7D [147-150]. Перші спроби виявлення молекулярно-генетичних маркерів, діагностичних для гена Lr34, пов'язані із картуванням хромосом пшениці за допомогою ПДРФ-маркерів [149]. Зокрема, на основі таких маркерів була створена карта 7D хромосоми пшениці і було ідентифіковано найбільш достовірний на той момент молекулярно-генетичний маркер, Xwg837, який, проте, знаходився на відстані близько 2-5 сМ від гена Lr34 [149]. В подальшому було проведено детальне картування хромосом пшениці за допомогою SSR-маркерів [150] і на основі таких карт виявлено декілька близько зчеплених маркерів, крім того, була отримана оцінка стійкості до бурої іржі за кількісними параметрами, що також використовувалось при картуванні цього локусу, зокрема, більш точно були визначені генетичне положення локусу Lr34 на проміжку між RLFP маркерами Xwg837 й Xbcd1438, відстань між якими складає 6,7 сМ [151]. За кількісними показниками експресії гена було встановлено його більш точне положення на хромосомі, а саме, між мікросателітними маркерами Xgwm295.1 з дистального кінця (генетична відстань між Ltn й Xgwm295.1 рівна 6,1 сМ, між Xgwm295.1 й Lr34 – близько 2 сМ) й Xgwm130 з проксимального кінця [152, 153].

Також були визначені локуси Xsfr.BF473324 та Xsfr.BE493812, які фланкують ген Lr34 й знаходяться на відстані 7,6 сМ один від одного й встановлено декілька інших ESTs та SSR-маркерів (Xcfd66, Xwmc463, Xbarc352, Xgwm1220, Xcdo475b, Xgwm1002, Xwmc405b) серед яких визначили Xgwm1220 як найближче зчеплений із Lr34 (QLrP.sfr-7DS), а саме на відстані 2-3 сМ [143]. В подальшому було ще більш точно визначено положення локусу Lr34 між мікросателітним маркером Xgwm1220 з дистального кінця на відстані 0,9 сМ й Xgwm295 з проксимального кінця на відстані 2,7 сМ. Генетична відстань між маркерами Xgwm295 й Xgwm130 складала 2,7 сМ [154]. На основі ESTs Aegilops tauschii Coss. й ВАС рису (р. Oryza) а також попередньо ідентифікованих SSR-маркерів Xgwm130, Xgwm295, Xgwm1220, й ESTs Xcdo475, BF473324 й BE493812 був ідентифікований декілька мікросателітних маркерів swm1-10, серед яких маркер swm10 було визнано як найбільш достовірний [155]. На основі отриманих мікросателітних маркерів було розроблено кодомінантний STS маркер csLV34. Було визначено, що стійкий алельний стан гена Lr34 косегрегує із маркером із делецією розміром 79 п.н. і відповідно в результаті ампліфікується фрагмент довжиною 150 п.н.; нестійкий алельний стан відповідно проявляється в ампліфікації фрагментів довжиною 229 п.н. Була складена карта локусу csLV34 як спорідненого із генами β1 протеасоми (ВЕ495774) та протеїнкіназного U–боксу (BJ280740) у наступному порядку: ВЕ495774–3.0сМ–BJ280740–2.5сМ–csLV34. Загалом оцінено відстань від молекулярно-генетичного маркера до гена в 0,4 сМ [156]. Також було визначено мікросателітний маркер csLVMS1 (BF473324) на відстані 0,13 сМ від локусу Lr34 з одного боку й 0,21 сМ – від локусу csLV34 (CA500527/BQ788742) – з іншого. Він є кодомінантним, у випадку стійкого алельного стану ампліфікуються фрагменти довжиною 210 п.н., у випадку нестійкого – 212 п.н. [157]. Крім того на основі ВАС бібліотек пшениці було виявлено ще низку близьких до Lr34 маркерів csLV17, csLVMS, SWSNP3 [158]. 

Наступним етапом у досліджені гена стійкості Lr34 можна вважати секвенування його послідовності та визначення особливостей експресії гена. Нуклеотидна послідовність Lr34 має довжину 11805 п.н. й містить 24 екзони. Він кодує протеїн довжиною 1401 амінокислотних залишки [8]. Цей протеїн нагадує АТФ-зв’язуючий касетний транспортер із підсімейства плейотропної стійкості [8, 39]. Зокрема, він має загальну структуру, яка включає 2 цитозольних нуклеотид-зв’язуючих домени і 2 гідрофобних трансмембранних домени [8, 39]. Алельні стани локусу відрізняються за однонуклеотидною заміною в екзоні 4, тринуклеотидною делецією/інсерцією в екзоні 11 й однонуклеотидною заміною в екзоні 12 [52, 53]. На основі даних про структуру локусу й інсерції/делеції в 11 екзоні було створено низку молекулярно-генетичних маркерів crrf1-5, серед яких кодомінантний молекулярно-генетичний маркер crrf5 є найбільш зручним для використання (рис. 1.1, а) [52]. 
Однак при аналізі генетичного матеріалу авторами [52, 53] було визначено ще два рідкісні генотипи, які у відповідності до маркера crrf5 є стійкими, однак продукт експресії локусу не забезпечує відповідну стійкість. Перший гаплотип обумовлений SNP у 12-му екзоні [52, 53]. Для визначення пов’язаного зі стійкістю поліморфізму в 12 екзоні було розроблено додатковий CAPS маркер crrf6, який оснований на можливості рестрикції фрагментів, отриманих у випадку стійкого алеля, рестриктазою Fnu4HI, та відсутності рестрикції у випадку нестійкого алельного стану. Інший гаплотип (знайдений в сорті ‘Jagger’) при стійкому алельному стані маркерів crrf5 й crrf6 також є нестійким за Lr34 типом за рахунок виникнення внаслідок мутації стоп-кодону в 22-му екзоні локусу. Для його визначення було запропоновано CAPS-маркер crrf7, який визначається подібно до crrf6, однак рестриктаза NlaIII, яка використовується при аналізі, розщеплює фрагменти, властиві для нестійкого алельного стану [52]. В подальшому для визначення алельного стану молекулярно-генетичного маркера в екзоні 22 було створено зручніший CAPS-маркер, оснований на рестрикції продуктів ампліфікації ділянки екзона 22 локусу за відсутності стоп-кодона рестриктазою PstI [158]. Було проведене ще більш детальне картування локусу Lr34 й ідентифіковано низку мікросателітних (cam1, cam2, cam8, cam11, cam16, cam23) й основаних на однонулкеотидних замінах (caSNP4, caSNP12) маркерів, також поліморфний за інсерцією (caISBP1) й кодомінантний ген-специфічний (caIND11) маркери (див. рис. 1.1, б) [53].
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Рис. 1.1. Фізична карта ділянки хромосоми 7D пшениці із геном-кандидатом Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, АТФ-зв’язуючим транспортером: а – деталі за молекулярними маркерами на основі поліморфізмів у 4 інтроні, 11 та 12 екзонах гена; блоками позначено екзони гена; курсивом підписані назви маркерів; також підписані назви праймерів та більш детально висвітлені молекулярний поліморфізм в основі кожної з маркерних ділянок; рамками виділені назви використаних для дослідження праймери, що фланкують маркер cssfr5, та екзону, де його локалізовано [52]; б – ділянка карти хромосоми сорту Chinese Spring (Lr34+) із локусом Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, зчепленими маркерами та сусідніми генами; блоками позначені експресовані ділянки (гени); підписані назви маркерів; рамками виділені маркери, використані в дослідженні [53].
Ще один ген, який забезпечує помірну расонеспецифічну APR до всіх рас стеблової іржі, а також расоспецифічну ювенільну стійкість до бурої іржі – Sr2/Lr27/Pbc [22, 35, 46, 47, 55]. Цей ген було перенесено із сорту Ярослав полби–двозернянки (Triticum turgidum L. ssp. dicoccum) у 20-х роках минулого сторіччя, про що було повідомлено McFadden у 1930-му році [22]. В результаті було одержано сорт Hope [22]. В подальшому було визначено, що стійкість у сорті Hope обумовлена наявністю одного гена, який отримав позначення Sr2 [48, 49, 159].

Стійкість, пов’язана з Sr2, так само, як і асоційована з Lr34, характеризується меншою кількістю та розміром урединій у інфікованих рослин, що несуть цей ген у алельному стані типу Hope. Крім того, було встановлено, що найбільший рівень експресії стійкості припадає на фазу цвітіння [160]. Ген зберігає ефективність протягом більше ніж 80-ти років і його ефективність розповсюджується на всі раси стеблової іржі [48, 49]. Однак визначення цього гена в польових умовах є достатньо складним завданням за рахунок помірного рівня експресії стійкості [160, 161]. Основною морфологічною ознакою прояву гена вважають морфологічну ознаку характерного почорніння соломини [161, 162], зустрічаються також повідомлення про непостійний характер її прояву в полі, що, зокрема, залежить від температурного режиму та експресії інших генів [161]. Було визначено, що ген асоціюється із геном ювенільної стійкості до бурої іржі Lr27 [163, 164], для достатнього рівня експресії якого, однак, необхідною є присутність у геномі відповідної алельної форми гена Lr31 та стійкістю до борошнистої роси [164]. 

Ген Sr2 було локалізовано на короткому плечі 3D хромосоми [165]. На першій генетичній карті цієї хромосоми гени Lr27 й Sr2 картуються на певній генетичній відстані [163]. Першим молекулярно-генетичним маркером, який було використано для аналізу алельного стану локусу і який проявив відповідний рівень поліморфізму, був маркер gwm533 [165]. Він вказував на 3 алельних стани локусу: «0-алель» та утворення фрагментів довжиною 155 п.н. відповідали нестійкому стану гена, тоді як утворення фрагментів, довжиною 120 п.н., здебільшого відповідало «стійкому» алельному стану [165]. В подальшому на основі сиквенсу локусу мікросателітного маркера gwm533 були створені два STS маркери stm598ctac й stm598gtag, які ідентифікували декілька алелів локусу, лише один із яких відповідав стійкому алельному стану гена Sr2 (утворювались фрагменти довжиною 56~61 й 83~85 п.н. відповідно) [166]. Також на основі бібліотек ВАС пшениці було створено більш детальну генетичну карту хромосоми 3В, що включала ген Sr2, та визначено декілька зчеплених із ним молекулярно-генетичних маркерів: ВЕ426676, ВЕ401794, ВЕ500189, СА640157, ВЕ591959. Серед цих маркерів ВЕ500189, СА640157 показали достатньо близьке зчеплення (на відстані 0,14 й 0,07 сМ відповідно) [167]. На основі цих даних було визначено ще низку мікросателітних маркерів: 3B028F08, 3B042G11, 3B061C22 [167]. Ці маркери достатньо близько зчеплені з геном Sr2, однак при їх аналізі у широкої вибірки сортів та ліній спостерігали поліморфізм алельних станів маркерів в межах одного алельного стану гена [167]. Було також ідентифіковано SCAR маркер csSr2 [35]. Він оснований на даних про часткову послідовність із бібліотеки ВАС хромосоми 3В сорту Hope [35]. Було визначено, що стійкий і нестійкий алельні стани локусу відрізняються за однонуклеотидною заміною, яка, у випадку стійкого стану є сайтом рестрикції для ендонуклеази BspHI (рис 1.2.). Даний маркер є достатньо точним і практично не сегрегує із геном Sr2 (оціночний ступінь точності приблизно 95%) [35]. 
Було проведене більш детальне картування локусу Sr2/Lr27/Pbc, визначено декілька генів-кандидатів, а саме: TaGLP3_1/TaGLP3_2, TaGLP3_3/TaGLP3_4, TaGLP3_10, TaGLP3_6, TaGLP3_5, TaGLP3_8/TaGLP3_9, що можуть забезпечувати стійкість до стеблової іржі за Sr2-типом (див. рис. 1.2.) [168]. Також локалізували маркер csSr2 на 3’-ділянці локусу і ще одину поліморфну для сортів Marquis та Hope ділянку, сайт рестрикції для рестриктази HincII ( див. рис. 1.2)[168]
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Рис. 1.2. Фізична карта ділянки хромосоми 3B пшениці із генами-кандидатами для Sr2/Lr27/Pbc, блоками позначені експресовані ділянки (гени-кандидати); показано молекулярні передумови (нуклеотидні послідовності) маркерів, що фланкують ділянки [168]; рамкою виділено маркер, використаний для дослідження [35]. 
1.2. Гени стійкості пшениці до некротрофних грибних патогенів
Шляхи захисту пшениці від некротрофних грибних фітопатогенів можна розподілити на 2 умовні групи. Перша це здатність уникати дії токсинів, які впливають на фізіологічні процеси і стимулюють запуск механізмів клітинної смерті [15, 37, 38, 56-58, 77, 83]. Друга, це способи уникнути клітинної смерті, індукованої токсинами некротрофів, на рівні ключових етапів її запуску шляхом додаткової регуляції, декомпозиція клітинної стінки та інші зміни, подібні до базальної захисної відповіді проти біотрофних фітопатогенів [12, 13, 16–19, 41, 78, 79, 83]. Зазвичай, для рослин із задовільним рівнем польової стійкості, властиві поєднання цих шляхів відповіді [17, 18, 83].
Прикладом першого типу стійкості є нечутливість до дії токсинів важливого некротрофного фітопатогена S. nodorum [169]. Йому властиві декілька токсинів, здатні викликати хлороз та некроз у чутливих рослин пшениці [170]. Добре відомий некроз-індукуючий токсин 1 S. nodorum – білок вагою 30 kD який є характерним для раси Sn2000 цього фітопатогена, йому відповідає ген чутливості Snn1 на хромосомі 1BS [171, 172]. Було повідомлено про мікросателітні маркери, що фланкують цей локус [173], на основі яких проведене клонування й визначено, що ген кодує локалізовану на клітинній стінці кіназу з цитоплазматичним серин/треонін-протеїнкіназним доменом та екстра клітинним кальцій-зв’язуючим доменом подібним до фактору росту, всі з яких є важливими для реакції чутливості [174], проте ген-специфічних молекулярних маркерів досі не опубліковано. Також існують повідомлення про некроз-індукуючий токсин 2 цього фітопатогена, продуцентом якого є серед інших шкодочинні раси Sn1501, SN15KO18, SN1 та SN6 S. nodorum та чутливість до якого забезпечує ген Snn2, картований на дистальній частині короткого плеча хромосоми 2D пшениці [175, 176]. Локус фланкують молекулярні маркери Xbarc95 та Xgwm614 на генетичній відстані 5,9 і 7,6 сМ відповідно [175], більш точних молекулярних маркерів гена нами не виявлено. У рас S. nodorum поширених у США (Sn4, Sn15, Sn1501, Sn6, SnOH69-1), Данії (SnCP2052) та Австралії (Sn15) виявлено також токсин 3 [176, 177]. Чутливість до цього токсину згідно літературних даних забезпечують два вірогідно гомологічні гени, Snn-D1, локалізований на хромосомі 5DS між молекулярними маркерами Xcfd18 та Xhbg337 на генетичній відстані 0,75 сМ та 0,63 сМ відповідно, та Snn-B1, локалізований на хромосомі 5BS на відстані 0,9 сМ від молекулярного маркера Xcdf20 [178]. Більш точних молекулярних маркерів цього гена згідно наших досліджень не опубліковано. Також у раси 1A7a S. nodorum було виявлено білковий некроз-індукуючий токсин 4, фактором чутливості до якого слугує ген Snn4 на короткому плечі хромосоми 1А на певній генетичній відстані від маркера Xcfd58.1, ближчих маркерів досі не опубліковано [179]. Також виявлено некроз-індукуючий токсин 5 S. nodorum, фактором чутливості до якого є ген Snn5, локалізований на дистальній частині довгого плеча хромосоми 5B, найбільш точним для цього гена є мікросателітний маркер Xgwm234 на відстані 2,6 сМ [180]. Доведено, що кожен із локусів у відповідному алельному стані може асоціюватись із кількісною стійкістю до некротрофних фітопатогенів S. nodorum [181]. 
Подібна система взаємодії хазяїн-патоген спостерігається при інфікуванні пшениці некротрофним фітопатогеном P. tritici-repentis [169]. Вважають, що достатню частку стійкості до цього фітопатогена забезпечують гени нечутливості до його токсинів А та Б [182]. Також одним із токсинів, які продукують деякі особливо шкодочинні раси S. nodorum, є токсин А, чутливість до якого забезпечується тим самим локусом, що й до токсину А P. tritici-repentis [179, 180, 183–186]. Умовний розподіл на раси грибів виду P. tritici-repentis проводять за здатністю викликати некроз та (або) хлороз у гексаплоїдного сорту Glenlea та ліній гексаплоїдної пшениці 6B365 та 6B662. Зокрема, раса 1 викликає як некроз, так і хлороз у сорту Glenlea та лінії 6B662, але не 6B365; раса 2 – лише некроз у сорту Glenlea, але не викликає хлорозу в жодної з ліній; раса 3 – хлороз у лінії 6B365, але не некроз у сорту Glenlea; раса 4 є авірулентною для пшениці; раса 5 здатна викликати хлороз у лінії 6B662 але не лінії 6B365; раса 6 здатна викликати хлороз у ліній 6B662 та 6B365 але не некроз у сорту Glenlea; раса 7 викликає хлороз у лінії 6B365 але не 6B662 та некроз у сорту Glenlea; раса 8 викликає як некроз так і хлороз при інокуляції рослин відповідного сорту та обох ліній [187–190]. Кожна з рас грибів виду P. tritici-repentis виділяє характерний для неї набір токсинів, специфічних відносно рослини-хазяїна, що запускають механізми клітинної смерті й таким чином призводять до некрозу та (або) хлорозу, які спостерігаються в процесі ураження чутливих рослин [188–191]. 

Одним із добре вивчених токсинів є характерний для рас 1, 2, 7 та 8 Ptr ToxA (скорочено від «toxin А P. tritici-repentis») [190], низькомолекулярний білок молекулярною масою 13.2 kDa, який призводить до некрозу в чутливих сортів при безпосередній обробці [192]. Функціональний Ptr ToxA – протеїн довжиною 117 амінокислотних залишків що має стабілізовану дисульфідними містками вторинну структуру, важливим функціональним елементом якого є ділянки, що містять певні мотиви із аргініну, гліцину та аспарагінової кислоти та відповідають за зв’язування з клітиною [193–195]. Було також показано, що в одному із своїх функціональних станів токсин існує у вигляді димеру [196]. Ptr ToxA діє на клітини мезофілу рослин [193], а саме пластоціанін та білок ToxABP1 хлоропластів, що змінює характер транспорту електронів у фотосистемі ІІ, в процесі проникнення токсину в клітину стінка не руйнується [197].

Prt ToxB (скорочено від «toxin B P. tritici-repentis») – також низькомолекулярний водорозчинний відносно термостабільний хост-селективний протеїн (маса – 6,61 kDa) довжиною 63-64 амінокислотні залишки [198]. Цей токсин є характерним для рас 5, 6, 7, 8 P. tritici-repentis [190]. Ген ToxB було секвеновано й визначено його наявність у декількох копіях, довжину (261 п.н.) та відповідність його так званому пре-протеїну довжиною 87 амінокислотних залишків, із яких 23 припадають на так званий сигнальний пептид [199]. Вторинна структура Prt ToxB, як і Prt ToxA, вірогідно, стабілізується дисульфідними зв’язками [196, 199]. Певних активних центрів, що беруть ключову участь у дії Prt ToxB на клітину знайдено не було, проте існують критичні для його токсичності амінокислоти в окремих позиціях [199].
Взаємодія Ptr ToxA із клітинами є достатньо добре вивченою: відомо, що визначені консервативні ділянки, що складаються з аргініну, гліцину та аспарагінової кислоти, індукують некротичну реакцію [195] й можуть брати участь у зв’язуванні з трансмембранним рецептором, аналогом інтегрину у тварин [200], проте для запуску некрозу необхідний функціональний продукт гена Tsn1, який, однак, не взаємодіє безпосередньо ні з пластоціаніном, ні з ToxABP1 [197]. Ген Tsn 1 картували на довгому плечі хромосоми 5B [201, 202]. Згідно перших досліджень він знаходиться між ПДРФ маркерами Xbcd1030 та Xwg583 відстані 5,7 та 16,5 сМ відповідно [202]. За більш детальною картою довгого плеча хромосоми 5B його було локалізовано між ПДАФ маркерами Xfcg7 та Xfcg17 з проксимального боку й Xfcg9 та Xfcg10 – з дистального [203]. В подальшому було складено карту хромосоми за допомогою EST-маркерів, із яких XBM138151 косегрегував із Xfcg9 [204]. На основі отриманих даних було ідентифіковано мікросателітні маркери Xfcp1 та Xfcp2, які фланкують ген Tsn 1 і є одними з перших рекомендованих в якості діагностичних [204]. Маркери Xfcp393 та Xfcp394 є також діагностичними для визначення стійкості до Ptr ToxA та Sn ToxA [205]: на фізичній карті ділянки хромосоми із геном-кандидатом маркер Xfcp394 картують на відстані приблизно 4 тис. п.н. (рис 1.3) [37].
[image: image4.png]oz g2 Xpsao a0

Xeoasa 2 5 R gm G e W2 weons
100k Wt

ST proter inase domain NES domain R doman

1 oscle





Рис. 1.3. Детальна фізична карта гена Tsn 1 та зчеплених генів; блоками позначені екзони гена-кандидата, овалами – ген-кандидат та зчеплені гени; умовні позначення: S/T proteine kinase – серин/треонін-зв’язуюча протеїн-кіназа; NBS – нуклеотид-зв’язуючий сайт; LRR – багатий на лейцин повтор; підписані назви зчеплених із Tsn1 генів, курсивом підписані назви молекулярного маркера, локалізованого в гені-кандидаті (обведений рамкою) та маркерів у зчеплених генах; знизу рисунка наводиться шкала відстаней у тисячах п.н. [37].
В подальшому було секвеновано ген-кандидат Tsn 1 [37]. Виявилось, що він кодує білок, який містить елементи, характерні для продуктів генів расоспецифічної стійкості [83], а саме серин-протеїнкіназний домен, сайт зв’язування з нуклеотидами, багатий на лейцин повтор, має загальну довжину 10581 п.н., 8 екзонів, 7 інтронів та вбудований транспозон у положенні 1444…4273 (послідовність за № GU259653 в GenBank, див. рис. 1.3) [37, 192]. Довжина кДНК, що відповідає даному білку, рівна 4473 п.н., для самого білка (за номером номер у GenBank ADH59454.1) передбачено довжину 1490 амінокислотних залишки [37, 206]. На основі отриманого сиквенсу було запропоновано маркер Xfcp623 для діагностики алельних станів гена [37, 77]. Цей маркер знаходиться в 5 інтроні локусу в положення 4901…5280 (був одержаний шляхом «вирівнювання» запропонованих праймерів із послідовністю № GU259653 в GenBank) [37, 206]. 
За чутливість до токсину Prt ToxB також відповідає єдиний ген, локалізований на короткому плечі хромосоми 2В й названий Tsc2 (Рис. 1.4.) [47, 38, 207]. Було досліджено наслідування цього гена та створено набір популяцій для його картування [208]. Також в результаті детального дослідження дистальної ділянки короткого плеча хромосоми 2В серед різних молекулярних маркерів було визначено ті, які фланкують ген Tsc2 та модифіковано RLFP маркер XBE444541 до STS; наразі вважається, що цей маркер косегрегує з Tsc2 (рис. 1.4) [38].
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Рис. 1.4. Генетична карта короткого плеча хромосоми пшениці 2B; курсивом підписана назва гена Tsc2 та зчеплені молекулярні маркери, числами позначені генетичні відстані (у сМ); рамкою обведений використаний для дослідження маркер [38]. 

Ptr ToxС (скорочено від «toxin С P. tritici-repentis») – небілковий низькомолекулярний хост-селективний ефектор, який продукують раси 1, 3, 6, 8 збудника жовтої плямистості [190, 209]. Ген Tsc1 картовано на хромосомі 1A пшениці, франкований маркерами Xhbd152, XksuM182, XksuM104, Xgwm136 з дистальної сторони та XksuD14.2, Xcdo426 – з проксимальної [209, 210]. Також повідомляють про хост-селективний некроз-індукуючий токсин D P. tritici-repentis, ген чутливості до якого визначено не було, і деякі інші гени чутливості (нечутливості) та кількісні фактори стійкості [20, 210].
Стійкість пшениці до септоріозу листя (збудник – Mycosphaerella graminicola (Fuckel) J. Schrot., асексуальна стадія – Seprotia tritici Desm.) контролюється цілою низкою генів, які мають адитивний ефект [211]. Окремо відрізняють гени расоспецифічної стійкості Stb1-8, які забезпечують протидію патогена на біотрофній стадії взаємодії з рослиною та зчеплені з мікросателітними маркерами на певній генетичній відстані [212]. Гени стійкості пшениці до ще однієї небезпечної хвороби, церкоспорельозу, яку викликають некротрофні гриби виду Pseudocercosporella herpotrichoides (Fron) Deighton, може контролюватись генами із загальним позначенням «Pch» [47]. У сортів селекції США та Європи поширеним є ген Pch1, що походить від Triticum ventricosum (Tausch) Ces., і асоційований із низкою біохімічних, фенотипічних та ДНК–маркерів [213]. У сортів європейської селекції також поширеним є ген Pch2, що походить від м’якого червоного озимого сорту Cappelle-Desprez, однак достатньо точних маркерів цього гена досі не виявлено [214]. Жоден з цих генів не забезпечує стійкості до P. herpotrichoides окремо [215]. Ефективним показав себе ген Pch3, перенесений в пшеницю від дикого родича Dasypyrum villosum (L.) Borbas [216].
Стійкість пшениці до збудників фузаріозу колоса є помірною, расонеспецифічною і переважно забезпечується низкою регуляторних генів [12, 13, 15–17, 41, 78, 79, 83, 217, 218]. Залежно від особливостей експресії та груп залучених генів типи стійкості до грибів роду Fusarium класифікують наступним чином: тип I (стійкість до первинної інфекції), тип II (стійкість до поширення симптомів у колосі), тип III (стійкість до інфікування насінин), тип IV (толерантність) і тип V (стійкість до токсинів шляхом їх розкладання) [219]. Добре дослідженими джерелами стійкості за типом ІІ є китайські сорти, ‘Sumai-3’, ‘Wuhan-1’ та ‘Ning 7840’: ідентифіковано 5 регіонів, асоційованих із цим типом стійкості, серед яких головну роль відіграють QTL на хромосомах 3В і 5А, які експресуються за адитивним і домінантним типом [220–222]. Добре дослідженим джерелом стійкості за типом І вважають бразильський сорт Frontana, для якого теж було ідентифіковано основні QTL на хромосомах 3А та 5В й мінорні – на хромосомах 1B, 2A, 2B, 4B, 5A і 6B [223, 224]. Також для цього сорту було картовано QTL стійкості за типами ІІ та V на хромосомах 2AL, 3BL та 3DL [225]. Було виявлено QTL стійкості до фузаріозу колоса серед озимих сортів пшениці європейської селекції (‘Praa-8’, ‘Novokrumka’), основні фактори стійкості в цьому випадку картуються на хромосомах 2В і 5А [226]. Провели асоціативне картування факторів стійкості серед європейських сортів озимої пшениці за допомогою значної кількості мікросателітних маркерів і виявлено нові локуси, які позитивно чи негативно впливають на стійкість рослин до грибів роду Fusarium [217]. 

Було проведено низку досліджень експресії генів у процесі взаємодії рослин пшениці із грибами виду Fusarium, створено декілька бібліотек кДНК [227–229]. Ідентифіковано і детально картовано ген-кандидат для QTL Fhb1, що походить від сорту ‘Sumai-3’, на хромосомі пшениці 3BS [14]. Було також визначено, що цей ген забезпечує стійкість за типом V [16]. Також визначено ген, що кодує ліпід-трансферазу із підвищеною експресією в процесі інфікування фузаріозом і розміщений у локусі QTL на хромосомі 5A [14, 16]. Було показано, що у європейських сортах озимої пшениці в результаті інокуляції F. graminearum підвищується експресія двох пшеничних генів індукованої стійкості, розміщених у одному локусі з QTL на хромосомі 7B, один із яких кодує протеїн, що в подальшому впливає на декомпозицію цитоплазматичної мембрани [17]. 

Також проводяться дослідження модельних рослин з метою визначення ролі різноманітних генів, продукти яких мають регуляторні функції, у патогенезі некротрофів і, зокрема, грибів роду Fusarium [229–232]. Важливе значення у регулюванні шляхів взаємодії з патогенами у рослин має ген «відсутності експресії пов’язаних із патогенезом протеїнів групи 1» (nonexpressor of pathogenesis-related proteins 1, NPR1) [233–235]. Було показано, що для рослин виду Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. функціональний продукт цього гена відіграє ключову роль у експресії генів, що кодують пов’язані з патогенезом протеїни класу 1 та «перемиканні» між обумовленими жасминовою та саліциловою кислотою шляхами захисної відповіді [233]. Також були проведені дослідження ролі NPR1 у патогенезі грибів роду Fusarium шляхом перенесення гена A. thaliana у пшеницю й дослідження взаємодії трансгенних рослин із грибами; визначили, що на стадії проростків ген забезпечує підвищену чутливість до Fusarium asiaticum O'Donnell, T. Aoki, Kistler & Geiser, тоді як дорослим рослинам навпаки забезпечує стійкість, що свідчить про біфункціональну роль гена в стійкості пшениці [235]. 
Для помірно стійких до фузаріозу колоса європейських генотипів пшениці Capo та SVP72017 було проведене дослідження взаємодії рослин із грибами видів F. graminearum та F. culmorum на рівні експресії (Рис 1.5.) [79]. Визначили зв’язок алельних станів двох подібних до NPR1 гомеологічних генів TDF_076_2D і TDF_076_2A на хромосомах 2D і 2A пшениці зі стійкістю за типом ІІ на рівні 14,2% та 3% відповідно, та алельні стани цих генів що відповідають стійкості й чутливості до збудників фузаріозу колоса. Локалізували молекулярнім маркери, характерні для цих алельних станів (Рис. 1.5, Додаток А) [79].
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Рис 1.5. Узагальнена фізична карта подібних до NPR1 гомеологічних генів TDF_076_2D та TDF_076_2A; підписані молекулярні маркери, які визначають алельний стан кожного з генів; рамкою обведений молекулярний маркер, використаний у дослідженні [79]. 

Таким чином, генетичні передумови стійкості до біотрофних фітопатогенів пшениці вивчені достатньо добре, до некротрофних – дещо гірше. Щоб максимально широко схарактеризувати український генофонд пшениці, для дослідження було обрано гени стійкості як до некротрофних, так і біотрофних фітопатогенів. При виборі керувались практичними міркуваннями, а саме доведеною ефективністю та тривалим характером стійкості проти виду, групи видів, чи групи рас фітопатогенів. Також важливим міркуванням при виборі генів стійкості були наявні молекулярно-генетичні дослідження кожного гена та їх експресії. Крім цього, врахували родоводи досліджених сортів пшениці української селекції, де зазначено можливі джерела досліджених генів стійкості. Зокрема, більшість генів стійкості, які походять від диких родичів пшениці, не можуть бути присутніми в українському генофонді з огляду відсутності їх джерел у родоводах українських сортів м’якої пшениці [236]. Отже, для дослідження було обрано гени помірної стійкості до біотрофних грибних фітопатогенів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та Sr2/Lr27/Pbc, гени чутливості (нечутливості) до токсинів некротрофних грибів Tsn1 і Tsc2 та ген помірної стійкості до фузаріозу колоса TDF_076_2D.
З огляду характеристикою генів стійкості більш детально можна ознайомитись за публікаціями [54, 55, 77, 78]. 
РОЗДІЛ 2
МАТЕРІАЛИ ТА МЕТОДИ
2.1. Рослинний матеріал

Були досліджені сучасні сорти пшениці озимої м’якої української селекції Степової та Лісостепової зон України. Степова зона представлена сортами, виведеними в Селекційно-генетичному інституті – Національному центрі насіннєзнавства та сортовивчення (далі – СГІ, всього 91 сорт), а саме: Альбатрос одеський, Антонівка, Безмежна, Благодарка одеська, Борвій, Бунчук, Ватажок, Вдала, Вихованка, Вікторія, Годувальниця одеська, Голубка одеська, Господиня, Гурт, Дальницька, Доброполька, Доброчин, Дюк, Епоха, Єдність, Жайвір, Журавка (озима), Заграва одеська, Задумка одеська, Заможність, Запорука, Застава одеська, Звитяга, Землячка, Зиск, Зміна, Знахідка одеська, Зорепад, Зустріч, Істина, Кірія, Красень, Княгиня Ольга, Косовиця, Красуня одеська, Куяльник, Лада, Лановий, Ластівка одеська, Лебідка одеська, Леля, Ліана, Литанівка, Ліра одеська, Лузанівка одеська, Любава одеська, Місія одеська, Небокрай, Ніконія, Одеська 162, Одеська 265, Одеська 267, Одеська 51, Одеська 95, Одеська напівкарликова, Одеська червоноколоса, Оксамитна, Ольвія, Отаман, Панна, Пилипівка, Писанка, Повага, Подяка, Поклик, Польовик, Пошана, Прибой, Прима, Промінь, Розмай, Селена, Селянка одеська, Сирена одеська, Скарбниця, Служниця одеська, Струмок, Супутниця, Тіра, Турунчук, Ужинок, Українка, Фантазія одеська, Федорівка, Ювілейна 75. 
Лісостепова зона представлена сортами, виведеними в Миронівському інституті пшениці ім. В.М. Ремесла НААН України (далі – МІП) спільно з Інституттом фізіології рослин та генетики Національної академії наук України (далі – ІФРіГ, всього 70 сортів), а саме: Білоцерківська напівкарликова, Богдана, Вдячна, Веснянка, Веста, Волинська 2, Володарка, Волошкова, Деметра, Добірна, Достаток, Економка, Експромт, Зимоярка, Золотокоса, Ілічевка, Калинова, Київська остиста, Колос Миронівська, Колумбія, Крижинка, Ласуня, Легенда Миронівська, Мадярка, Мирлена, Миронівська 10, Миронівська 11, Миронівська 264, Миронівська 27, Миронівська 28, Миронівська 29, Миронівська 30, Миронівська 31, Миронівська 32, Миронівська 33, Миронівська 34, Миронівська 35, Миронівська 40, Миронівська 61, Миронівська 65, Миронівська 66, Миронівська 67, Миронівська 68, Миронівська 808, Миронівська ранньостигла, Миронівська Сторічна, Монотип, Наталка, Оберіг Миронівський, Паляниця, Пам’яті Ремесла, Переяславка, Перлина лісостепу, Пивна, Подолянка, Світанок Миронівський, Святкова, Славна, Сміла, Смуглянка, Снігурка, Сніжана, Сонечко, Українка, Унікум, Фаворитка, Хазарка, Хуртовина, Ювіляр Миронівський, Ясногірка та сортами, створеними в Національному науковому центрі «Інститут землеробства НААН» (далі – ІЗ) спільно з Білоцерківською дослідною станцією (всього – 27 сортів), а саме: Артеміда, Аналог, Бенефіс, Гном, Епілог, Іродона, Кесарія, Київська 73, Київська напівкарликова, Колективна 77, Копилівчанка, Краєвид, Мірютинка, Ольжана, Поліська 29, Поліська 70, Поліська 71, Поліська 80, Поліська 87, Поліська 90, Поліська 92, Поліська 95, Поліська 107, Поліська 1259, Поліська безоста, Столична, Щедра Полісся. Також додатково дослідили сорт Безостая 1, створений в Краснодарському краї (Степова зона сучасної Російської Федерації) у 1954 році, оскільки він згадується в родоводах більшості сортів пшениці м’якої української селекції. 
Також було досліджено 94 сорти пшениці ярої м’якої, створених у різних кліматичних зонах України, а саме: Ажурная, Аншлаг, Артемовка, Безостая 4, Буковинка, Веселоподолянская 12, Вишиванка, Вітка, Волинська яра, Героїня, Гординя, Днепрянка, Дублянка 4, Елегія миронівська, Етюд, Євдокія, Журавка (ярова), Ивановская 61, Кардинал носовський, Кворум, Киевская 77, Клара, Колективна 1, Колективна 2, Колективна 5, Коллективная, Комсомольская 29, Краса Полісся, Куйбишевська 2, Луганская 3, Луганская 4, Луганская 5, Луганская 6, Лютесценс 28, Лютесценс 491, Мажор, Мельниківка, Мільтурум 162, Мільтурум 215, Мироновская 3, Мироновская 4, Мироновская 5, Мироновская крупнозернистая, Мироновская ранняя, Мироновская яровая, Мирославна, Мільтрум, Недра, Одесская 13, Особлива, Остинка, Отечественная, Отрада, Панянка, Печерянка. Подарунок, Провінціалка, Ранняя 73, Рання 93, Ровенская 60, Рубін, Світанок, Сімкода миронівська, Скороспілка 82, Скороспілка 95, Скороспілка 98, Скороспілка 99, Сперанца, Сріблянка, Стависька, Струна миронівська, Сюїта, Тайна, Торчинська, Улюблена, Фонтан, Харківська 2, Харківська 4, Харківська 6, Харківська 10, Харківська 12, Харківська 14, Харківська 16, Харківська 18, , Харківська 22, Харківська 24, Харківська 26, Харківська 28, Харківська 30, Харківська 75 яра, Харківська 93, Херсонская 183, Черемшина, Юбилейная, Юбилейная яровая. 

В якості контролю для гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 використовували сорт пшениці Thatcher та лінію Thatcher Lr34+, для гена Sr2/Lr27/Pbc – сорти Selkirk (алель Hope), Siete ceros 66 (алель Marquis), Thatcher (нуль-алель) [35]. В якості контролів для генів Tsn1 та Tsc2 використовували сорти Chinese Spring (алелі нечутливості генів) та Katepwa (алелі чутливості генів) [37, 38]. Для гена TDF_076_2D використовували сорт Chinese Spring (алель нестійкості) та сорт Миронівська 808 (алель стійкості) [79]. Сорти та лінії-контролі були люб’язно надані Національним центром генетичних ресурсів рослин України НААН (Харків).
2.2. Виділення ДНК

Для виділення ДНК використовували декілька методик залежно від мети проведення досліджень та наявного ресурсу. Так, на першому етапі (для дослідження алельного стану маркера cssfr5) використовували метод виділення за допомогою ЦТАБ із зелених проростків [237]. Цей метод є порівняно недорогим, але потребує значних затрат часу як на пророщення рослин, так і на виділення ДНК. На наступному етапі виділяли ДНК за допомогою комерційного набору PowerPlantTM DNA Isolation Sample за запатентованою методикою компанії-виробника [238]. Він дає можливість виділяти ДНК із зерен пшениці без пророщення, але процес виділення займає багато часу, до того ж набір є достатньо дорогим. ДНК ярих сортів та близько третини сортів озимої пшениці виділяли за допомогою набору на основі силікату Diatom™ DNA Prep100 [239]. Цей порівняно недорогий та швидкий метод дає можливість виділяти ДНК високого рівня чистоти з наважок масою 20-35 мг, відібраних із розтертого матеріалу 8-10 зернівок пшениці.
2.3. Полімеразна ланцюгова реакція
Для досліджень були обрані молекулярні маркери, які косегрегують із генами інтересу. Для дослідження алельного стану гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 використовували молекулярно-генетичний маркер на основі поліморфізму в 11 екзоні, cssfr5, який фланкують праймери L34DINT9F (5’ttgatgaaaccagttttttttcta3’), L34MINUSR (5’tatgccatttaacataatcatgaa3’), L34SPF (5’gggagcattatttttttccatcatg3’), L34DINT13R2 (5’actttcctgaaaataatacaagca3’) [52, 54]. Для більш точного дослідження алельного стану гена повну вибірку сортів було проаналізовано за допомогою маркерів caISBP1, фланкованого праймерами caISBP1F1 (5’catatcgagcttgccaaacg3’), caISBP1F2 (5’tcagccacacaatgttccat3’), caISBP1R (5’cgtgagcacagagaaaacca3’) та caSNP12, фланкованого праймерами caISBP1F1 (5’tccccagtttaaccatcctg3’) і caSNP12R (5’cattcagtcacctcgcagc3’) [53, 55]. Для дослідження гена Sr2/Lr27/Pbc було обрано маркер csSr2, фланкований праймерами csSr2-F (5’caagggttgctaggattggaaaac3’) і csSr2-R (5’agataactcttatgatcttacatttttctg3’); концентрації праймерів та умови ПЛР відповідали рекомендованим у літературі [35]. Отримані в результаті ПЛР фрагменти розщепляли рестриктазою BspHI відповідно до рекомендацій виробника [240]. Для визначення алельного стана гена Tsn1 використовували маркер fcp394, фланкований праймерами Xfcp394-F (5’gtagcctgcaggtacaaactgga3’) і Xfcp394-R (5’cagtgttaagaagtgtgttctggtc3’) [205] та fcp623, фланкований праймерами Xfcp623-F (5’ctattcgtaatcgtgccttccg3’) Xfcp623-R (5’ccttctctctcaccgctatctcatc3’) [37]. Маркер BE444541, що косегрегує з геном Tsc2 та фланкований праймерами XBE444541-F (5’tggaccagtatgaga3’) і XBE444541-R (5’ttctggaggatgttgagcac3’), використовували у кінцевій концентрації відповідно до літератури [38]. Для визначення алельного стану гена TDF_076_2D використовували локалізований у першому інтроні маркер INDEL1, фланкований праймерами INDEL1-F (5’tcatgcagtgttgcttgatct3’) та INDEL1-R (5’ccattcacttgagcaacttcc3’); умови ПЛР та кінцеві концентрації праймерів відповідали літературі [79]. Для того, щоб більш точно охарактеризувати алельний стан ген TDF_076 було підібрано праймери, специфічні до поліморфізмів, які були локалізовані у передбачених екзонах та ймовірно впливають на амінокислотну послідовність кодованого геном білка (див. Додаток А) [79]. Отримали маркер TDF_076_2D_exsp, фланкований праймерами C076_SVP_2D_F (5'tggaatttacccttggttctag3'), C076_SVP_2D_R (5'ccagtaccagccacggc3'), специфічними до послідовності алеля стійкості та C076_Sngh_2D_F (5' acgattacatcctctgagaag 3'), C076_Sngh_2D_R (5'aaatacaaattaacaactccaattgg3'), специфічними до алеля чутливості (див. дод. А). Праймери додавались у кількостях, які забезпечували кінцеву концентрацію, 0,5 пМ. Винятки – мультиплексна ПЛР із праймерами, що фланкують маркери caSNP12 та caISBP1: нами було модифіковано умови ПЛР порівняно з рекомендованими в літературі, праймери caISBP1F1 і caISBP1R додавали до кінцевої концентрації в реакційній суміші 0,3 пМ, праймери caISBP1F2 – до концентрації 0,5 пМ, праймери caSNP12F і caSNP12R – до кінцевої концентрації 0,15 пМ [55] та мультиплексна ПЛР із праймерами, що фланкують маркер TDF_076_2D_exsp: праймери C076_SVP_2D_F та C076_SVP_2D_R додавали до кінцевої концентрації 0,25 пМ, праймери C076_Sngh_2D_F та C076_Sngh_2D_R – до кінцевої концентрації 0,4 пМ. Реакційна суміш для кожного набору праймерів також містила: 1 ОД Taq ДНК-полімерази («Fermentas™») або 0,5 ОД, Taq ДНК-полімерази гарячого старту («Invitrogen™»), суміш dNTP у концентрації 200 мкМ (компанії «Fermentas™» або «Invitrogen™»), 1Х реакційний буфер (pH 8.5) із 1,5 мМ MgCl2, (компанії «Fermentas™» або «Invitrogen™»), зразки ДНК у кількості від 1 до 5 нг. ПЛР проводили в термоциклері-ампліфікаторі 2720 GeneAMP System за протоколами, рекомендованими джерелами літератури для кожної пари праймерів. Винятки: мультиплексна ПЛР для суміші праймерів caSNP12 та caISBP1, де стадія відпалу в циклі тривала 40 с при 62,5°С при кількості циклів рівній 32 [55] та протокол ПЛР для праймерів, що фланкують маркер XBE444541. Цей протокол було модифіковано наступним чином: дисоціація: при 95°С – 50 с, відпал: при 42°С – 1 хв., елонгація: при 72°С – 50 с; всього 40 циклів. Для праймерів, що фланкують маркер TDF_076_2D_exsp були підібрані наступні умови ПЛР (для полімерази «гарячого старту»): активація полімерази при 94°С – 6 хв.; 10 циклів із умовами: 94° С – 60 с; 64°С – 50 с; 72°С – 50 с; 15 циклів із умовами: 94° С – 50 с; 63°С – 40 с; 72°С – 40 с; 15 циклів із умовами: 94° С – 40 с; 62°С – 30 с; 72°С – 30 с; фінальна елонгація при 72°С – 5 хв.
В результаті ПЛР із праймерами, що фланкують маркер сssfr5 гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, одержували фрагменти довжиною 751 п.н. у випадку алеля, асоційованого зі стійкістю (далі – Lr34+), і фрагменти довжиною 523 п.н. – у випадку алеля, асоційованого з нестійкістю (далі – Lr34-) [52, 53]. В результаті ПЛР із сумішшю праймерів, що фланкують маркери caSNP12 та caISBP1 для алеля Lr34+ отримували фрагменти довжиною 509 та 234 п.н., для Lr34– – фрагменти довжиною 391 п.н. [55]. В результаті ПЛР із праймерами, що фланкую маркер csSr2 отримували фрагменти довжиною 337 п.н. у випадку алеля Marquis, асоційованого зі стійкістю за Sr2-типом у 5% випадків, або алеля Hope, асоційованого зі стійкістю за Sr2-типом у 100% випадків і не отримували фрагментів у випадку нуль-алеля, асоційованого з нестійкістю [35]. В результаті обробки рестриктазою BspHI отримували набір фрагментів довжиною 172, 112 та 53 п.н. у випадку алеля Hope та фрагменти, довжиною 225 та 112 п.н. – у випадку алеля Marquis. Для праймерів, які фланкують маркер fcp394 із нечутливістю до Ptr ToxA і Sn ToxA асоціюють отримані в результаті ПЛР фрагменти довжиною 383 п.н. або відсутність ампліфікації (нуль-алель), із чутливістю до токсинів – ампліфіковані фрагменти довжиною 328 п.н. [205]. В результаті ПЛР із праймерами, що фланкують маркер fcp623 у випадку алельного стану, асоційованого з чутливістю до токсинів, отримували фрагменти довжиною 379 п.н. (далі – алель Ts), у випадку алеля нечутливості – не отримували фрагментів (далі – алель tr) [37]. В результаті ПЛР із праймерами, що фланкують маркер BE444541 у випадку алеля чутливості до Ptr ToxB отримували фрагменти довжиною 340 п.н. (далі – алель Tss), у випадку алеля нечутливості – фрагменти довжиною 509 п.н. (далі – алель tsr, на агарозному гелі ці фрагменти маскувались неспецифічними продуктами реакції). Для праймерів, що фланкують маркер INDEL1 у випадку алеля стійкості (далі – алель 1) отримували фрагменти довжиною 212 п.н., у випадку алеля нестійкості (далі – алель 2) – фрагменти довжиною 212 і 221 п.н. [79]. В результаті ПЛР із праймерами, що фланкують маркер TDF_076_2D_exsp, передбачено ампліфіковані фрагменти довжиною 914 п.н. у випадку алеля стійкості, що відповідає послідовності C076_SVP_2D, фрагменти довжиною 323 п.н. – у випадку алеля чутливості, що відповідає послідовності C076_Sngh_2D, відсутність ампліфікованих фрагментів – у випадку алеля стійкості, що відповідає послідовності C076_Capo (див. дод. А). Отримані в результаті ПЛР фрагменти розділяли в 1,5-2,5% агарозному або 10% поліакриламідному гелях та візуалізували шляхом фарбування бромистим етидієм або нітратом срібла відповідно [241]. В якості маркерів молекулярних мас використовували O’GeneRuler™ 100 bp DNA Ladder із різницею в довжині фрагментів 100 п.н. (100, 200, 300 п.н. і так далі до 1000 п.н.) та O’GeneRuler™ 50 bp DNA Ladder із різницею в довжині фрагментів 50 п.н. (50, 100, 150, 200, 250, 300 п.н. і так далі до 500 п.н.) [242]. Для фотографування та збереження результатів використовували систему для гель-документації VISION Gel. 

2.4. Чисельні методи та програмне забезпечення

Чисельну обробку результатів проводили за допомогою статистичних методів [243-246] з використанням програм Statistica 10 та Microsoft Exel 2003.
Кореляційний аналіз зв’язку алелів генів із середньою урожайністю та середнім балом польової стійкості до фітопатогенів проводили за допомогою точково-бісеріального коефіцієнта кореляції rbp [243]. Більш глибокий факторний аналіз проводили за однофакторною регресійною моделлю [244]. Зв’язок алельних станів із роком районування, рекомендаціями з вирощування в Степовій, Лісостеповій зонах України та зоні Полісся оцінювали за критерієм χ2 [245]. Оцінювали відмінність між варіаціями часток різних генів за коефіцієнтом варіації CV [246]. 
Більш детально з обраними методами досліджень можна ознайомитись за публікаціями [247].
РОЗДІЛ 3

АЛЕЛЬНИЙ СТАН ГЕНІВ СТІЙКОСТІ ДО БІОТРОФНИХ ГРИБНИХ ПАТОГЕНІВ

3.1. Поліморфізм гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1
За допомогою маркерів гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 було схарактеризовано 282 сорти м’якої ярої та озимої пшениці української селекції. Спочатку використано маркер cssfr5 на основі поліморфізму в 11 екзоні гена, що кодує касетний АТФ-переносник і був визначений як кандидат для гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 [52, 55] (рис. 3.1.)
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Рис. 3.1. Результати мультиплексної ПЛР із праймерами, що фланкують маркер cssfr5, у 1,5% агарозному гелі:

L – маркер молекулярних мас із ціною поділки 100 п.н. (O’GeneRuler™ 100 bp DNA Ladder); 1 – лінія Thatcher Lr34+; 2 – сорт Thatcher; 3 – Одеська 267; 4 – Альбатрос одеський; 5 – Косовиця; 6 – Місія одеська; 7 – Господиня; 8 – Землячка; 9 – Дальницька; 10 – Заграва одеська; 11 – Єдність; 12 – Журавка; 13 – Істина

Однак цей поліморфізм не є характерним для всіх випадків алельного стану, пов’язаного зі стійкістю. Зокрема, для сорту Одеська 13, який є у родоводах багатьох українських сортів пшениці [225], властивий алель маркера cssfr5, пов’язаний зі стійкістю, однак не стійкість, обумовлена геном [52]. На момент продовження досліджень було опубліковано дані за домінантним маркером SNP12 на основі однонуклеотидного поліморфізму в 12 екзоні гена-кандидата, який є більш точним, зокрема, вказує алель гена, характерний для Одеської 13, як Lr34- [53]. Для контролю перебігу ПЛР, а також виявлення можливої сегрегації між касетним АТФ-переносником та наступними генами, було використано додатковий маркер ISBP1 на основі експресованої ділянки між геном Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та першим цитохромом P450 (див. рис. 1.1, б) [53]. Ми оптимізували умови мультиплексної ПЛР для цих маркерів [55, 247] і додатково дослідили за їх допомогою всі сорти, у яких визначили алель Lr34+ за допомогою маркера cssfr5 (рис. 3.2.)
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Рис. 3.2. Результати мультиплексної ПЛР із праймерами, що фланкують маркери caSNP12 та caISBP1, в 2% агарозному гелі:
L – маркер молекулярних мас із ціною поділки 100 п.н. (O’GeneRuler™ 100 bp DNA Ladder); 1 – сорт Thatcher 2 – лінія Thatcher Lr34+; 3 – сорт Гурт; 4 – Ювілейна 75; 5 – Задумка одеська; 6 – Поклик; 7 – Розмай; 8 – Звитяга; 9 – Прибой; 10 – Одеська напівкарликова 11 – Селена; 12 – Одеська 51

Отримали майже повний збіг, проте було виявлено декілька поліморфних сортів, що пояснюється особливостями використаного дослідного матеріалу (для першого дослідження використовували ДНК, виділену з окремих рослин за допомогою ЦТАБ, в подальшому перетирали до 10 зернин після чого відбирали необхідну наважку). Алельний стан гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 у ярих сортів пшениці вивчали виключно за допомогою комбінації маркерів SNP12 + ISBP1.
Частка сортів, у яких було виявлено асоційований зі стійкістю алель Lr34+ складає 39,58%, або 112 з 283 (включаючи поліморфні сорти). Із них 61 сорт озимої пшениці Степової зони (або 54,46%) а саме: мономорфні Альбатрос одеський, Благодарка одеська, Борвій, Вдала, Литанівка, Ліра одеська, Лузанівка одеська, Місія одеська, Небокрай, Вікторія, Годувальниця одеська, Дальницька, Доброполька, Єдність, Жайвір, Журавка, Заграва одеська, Заможність, Запорука, Застава одеська, Звитяга, Землячка, Зиск, Зміна, Зорепад, Ніконія, Одеська 162, Одеська червоноколоса, Оксамитна, Отаман, Панна, Поклик, Селянка одеська одеська, Княгиня Ольга, Косовиця, Красуня одеська, Куяльник, Лада одеська, Лановий, Ластівка одеська, Княгиня Ольга, Скарбниця, Ужинок, Українка одеська, Федорівка, Юннат одеський та поліморфні Безмежна, Леля, Вихованка, Господиня, Гурт, Знахідка одеська, Одеська 95, Одеська 265, Ольвія, Писанка, Пошана, Прима, Промінь, Служниця одеська, Тіра, Фантазія одеська (табл. Б.1). У 39 сортів озимої пшениці (або 34,82%) Лісостепової зони, а саме: мономорфним сортів Аналог, Артеміда, Бенефіс, Білоцерківська напівкарликова, Вдячна, Веста, Володарка, Деметра, Іродона, Київська 73, Київська напівкарликова, Колективна 77, Крижинка, Миронівська 29, Пам’яті Ремесла, Перлина лісостепу, Поліська 70, Поліська 80, Поліська безоста, Святкова, Сніжана, Столична та поліморфних – Економка, Ілічевка, Кесарія, Легенда Миронівська, Миронівська 27, Миронівська 28, Миронівська 30, Миронівська 32, Миронівська 65, Миронівська 66, Мірютинка, Пивна, Поліська 29, Поліська 71, Поліська 87, Поліська 92, Поліська 95, Поліська 107 було виявлено алель Lr34+ (див. табл. Б.1). У 12 ярих сортів різних кліматичних зон (або 10,71%), а саме мономорфним сортів Куйбишевська 2, Луганская 5, Лютесценс 28, Миронівська 3, Миронівська 5, Херсонская 183, Юбілєйная Яровая та поліморфних сортів Дніпрянка, Провінціалка, Скороспілка 98, Скороспілка 99, Харківська 4, виявили алель Lr34+ (див. табл. Б.1). Додатково проаналізували за допомогою маркерів гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 озимий сорт Безостая 1, оскільки він присутній у родоводах більшості сортів пшениці української селекції, виявили у нього алель Lr34+. Частка сортів пшениці, у яких було виявлено алель Lr34+, відносно загальної кількості проаналізованих за кліматичною зоною створення та з різними типами розвитку становить: для озимих сортів Лісостепу – 40,21%, для озимих сортів Степу – 66,3%; для ярих сортів різних кліматичних зон – 12,77% (рис. 3.3, табл. Б. 2)
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Рис. 3.3. Співвідношення кількості сортів пшениці м’якої з різними алелями гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 за вибірками: а – для озимих сортів Степової зони; б – для озимих сортів Лісостепової зони; в – для озимих сортів різних кліматичних зон; в – для ярих сортів різних кліматичних зон.

Існує зв’язок між наявностю/відсутностю алелів Lr34+ (χ2 = 16,83; p = 0,004%) і Lr34- (χ2 = 17,25; p = 0,003%) та кліматичною зоною, в якій було створено сорти (табл. В.1). Такі закономірності можуть свідчити про суттєву різницю особливостей селекційного процесу в СГІ та установах Лісостепової зони (МІП, ІФРіГ та ІЗ) [248]. Оскільки більша частка з досліджених сортів із алелем Lr34+ були створені в Степовій зоні України, очевидно, селекціонери СГІ орієнтувались саме на відбір сортів на помірних інфекційних фонах, тоді як селекціонери Лісостепової зони більше орієнтувались на добре помітні на високих інфекційних фонах ознаки стійкості, за яких стійкість, обумовлена лише геном Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, не спостерігається [248]. Іншим фактором, який призводив до відбору проти алеля Lr34+ в умовах Лісостепової зони міг бути фенотипічний прояв некрозу кінчиків листя [145]. Оскільки для зони Лісостепу властива вища середньорічна норма опадів, рослини пшениці висихали менше, ніж за умов Степової зони, і некроз кінчиків листя був помітнішим та міг сприйматись деякими селекціонерами як ознака хвороби. 
Виявили зв’язок між наявністю/відсутністю алеля Lr34- та типом розвитку (χ2 = 66,81; p = 3·10-14%, див. табл. В.1). Оскільки частка ярих сортів із цим алелем значно більша, ніж частки сортів озимої пшениці (див. рис. 3.3, в, г), отримана закономірність може свідчити про суттєвий селективний тиск на користь відбору саме алеля Lr34- у ярих сортів української селекції. Відбір проти стійкості за Lr34-типом у ярих сортів може пояснюватись посиленою експресію некрозу кінчиків листя, яку стимулюють типи розвитку [145], або інші особливості коекспресії алеля стійкості гена [40, 41], фенотипічний прояв яких призводив до вибраковки рослин із алелем Lr34+. 
В світі широко досліджують алельний стан молекулярних маркерів гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 [32-34]. Ми не знайшли жодних широкомасштабних досліджень сортів пшениці за допомогою використаних нами маркерів, натомість для досліджень використовували зчеплений кодомінантний STS та мікросателітний маркери. Найширше досліджені американські та австралійські сорти. Наше дослідження частково доповнює робота Галаєва та Сиволапа [31], які, проте, використали менш точний молекулярний маркер cvLR34 а також обійшли увагою сорти пшениці ярої м’якої. Не зважаючи на найбільшу кількість проаналізованих сортів частка таких із алелем Lr34+ для українських сортів теж порівняно висока, більша частка сортів, а саме 43,5%, лише селекції Австралії (табл. 3.1) [34]. 
Таблиця 3.1. 

Частоти стійкого алеля гена Lr34 у сортів пшениці, створених в різних країнах
	Країна-оригіна-тор сорту
	Використаний молекулярно-генетичний маркер
	Кількість проаналізо-ваних сортів
	Кількість сортів, що несуть алель Lr34+ (із поліморфними)
	Частка сортів, що несуть алель Lr34 +(%)
	Джерело даних

	Білорусія
	Xgwm295
	19
	4
	21,1
	[32]

	США
	cvLR34
	152
	31
	20,4
	[34]

	Велико-британія
	cvLR34
	41
	0
	0,0
	[34]

	Індія
	cvLR34
	82
	16
	19,5
	[33]

	Канада
	cvLR34
	21
	8
	38,1
	[34]

	Австралія
	cvLR34
	115
	50
	43,5
	[34]

	Україна
	cssfr5
	51
	31
	39,7
	Це дослідження

	
	caISBP1+caSNP12
	232
	81
	
	


3.2. Можливе походження алелів гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1
Закономірності розподілу алеля Lr34+ у сортів пшениці української селекції можна пояснити використаним при створенні сортів генетичним матеріалом. Зокрема, у випадку сортів селекції СГІ, для 49 із 92 дослідженого є інформація щодо родоводів у міжнародній базі даних CYMMIT [236]. Із них 44 мають у родоводах сорт Безостая 1, у якого ми виявили алель Lr34+. Умовний шлях цього алеля можна відстежити від сорту Безостая 1 назад до сорту Ardito, який вважають одним із найдавніших і основних джерел цього гена для європейських та світових сортів пшениці. Однак сорту Безостая 1 немає у родоводах сортів Застава одеська, Литанівка та Писанка [236], походження алеля Lr34+ в цих сортах можна пояснити лише після аналізу сортів і ліній, які зазначені в якості матеріалу, використаного при їх створенні. Для багатьох сортів, а саме: Вікторія одеська, Зустріч, Красуня одеська, Куяльник, Леля, Повага, Пошана, Селянка одеська, Сирена одеська, Українка одеська та Фантазія одеська безпосереднім попередником цих сортів зазначено Альбатрос одеський [236]. Цей сорт відібрано з ліній від схрещення поліморфного за дослідженими маркерами сорту Промінь та ліній, отриманих від сорту Маяк (нами не дослідженого) та Селени (алель Lr34-). Очевидно, алель Lr34+ у цьому випадку походить від сорту ‘Red River 68’ [236]. І хоча згідно оригінаторів сорт Альбатрос одеський є поліморфним за морфологічними ознаками [249], в результаті ПЛР з усіма зразками ДНК, які ми виділяли з різноманітного матеріалу (зерен та рослин) за 5 років досліджень, для нього незмінно отримували алель Lr34+ без домішок. Натомість у сортів, що походять безпосередньо від сорту Альбатрос одеський, алель Lr34+ зберігся лише у сортів Вікторія одеська, Красуня одеська, Куяльник, Селянка одеська, Українка одеська та частково у сортів Фантазія, Леля та Пошана (сорти поліморфні). Ще одним ймовірним джерелом алеля Lr34+ є Одеська червоноколоса. Визначеними джерелами алеля Lr34- для досліджених сортів пшениці є Одеська 51, Селена, Прибой та Ювілейна 75. У випадку Одеської 51 спостерігається відбір проти алеля Lr34+, оскільки сорт отримано з ліній від схрещування Безостої 1 та Одеської 16 [236]. 

У випадку сортів пшениці м’якої, створених у Лісостеповій зоні, для 52 із 96 досліджених є інформація щодо родоводів у міжнародній базі даних CYMMIT [236]. Походження алеля Lr34+, як і для сортів Степової зони, різноманітне. Так, сорти Вдячна та Миронівська 29 походять безпосередньо від північно-африканського сорту Ble Tendre 2288, для якого відомим є наявність цього алеля [250]. Для сортів Миронівська 27 та Миронівська 30 джерелом алеля Lr34+, вірогідно, є Лютесенс 6538, оскільки інша батьківська форма, Лютесенс 6915, походить від Миронівської ювілейної та Обрію, які несуть алель Lr34-. І хоча сорт є поліморфним за дослідженими молекулярними маркерами, у сортів Деметра, Веста, Крижинка та Перлина Лісостепу, які походять безпосередньо від нього, поліморфізму нами не виявлено. Також сорт Миронівська 27 значиться в родоводах поліморфних сортів Пивна, Миронівська 65 та Миронівська 32. Для поліморфного сорту Ілічевка походження алеля Lr34+ можна пояснити лише домішками чужорідного матеріалу, оскільки в якості батьківських форм наведені Миронівська 808 (Lr34-) та Безостая 4 (Lr34-). Вірогідним джерелом цього алеля для Економки є сорт Bucianska 13, який в свою чергу отримав його через Аврору від Безостої 1. Поліська 95, вірогідно, отримала алель також від Безостої 1 через Поліську 70. У родоводі Миронівської 66 також зустрічається Безостая 1. Що стосується сорту Святкова, то його безпосереднім попередником значиться лінія BAW 7, будь-яка інформація про яку відсутня [236]. У сортів, створених у Лісостеповій зоні України, спостерігається помітний селективний тиск проти алеля Lr34+. Так, Сорти Веснянка, Експромт, Колумбія та Смуглянка отримані шляхом відбору ліній від схрещення TAM107 (несе ген Yr18 [250] який відповідає алеля Lr34+) та Trakiya, у якого також визначено ген Yr18 [250], за нашими даними несуть алель Lr34-. Сорт Калинова отримано із ліній [Альбатрос одеський х Київська 7], сорт Миронівська 10 – із ліній [Безостая 1 х Еритроспермум 2107], сорт Переяславка має поміж безпосередніх попередників Українку одеську, проте у цих сортів нами визначено алель Lr34-. Сорт Миронівська ранньостигла, як і Вдячна та Миронівська 29, походить безпосередньо від північно-африканського сорту Ble Tendre 2288, однак також несе алель Lr34-. Миронівська 67, Миронівська 65, Миронівська 35 та Мирлена отримані від схрещення поліморфної Миронівської 27 з різними сортами, проте у всіх них, визначили алель Lr34-. Миронівська 11 та Миронівська 61 безпосереднім походять від поліморфної Ілічевки, але несуть алель Lr34-. Також зазначено, що сорт Миронівська 40 відібрано із зразків Siete Cerros 66, який за різними джерелами несе як алель Lr34+ так і алель Lr34- [236]. Згідно наших досліджень сорт Миронівська 40 несе алель Lr34- без домішок. Очевидно, такий селективний тиск пояснюється як умовами відбору (орієнтацію на «сильну», вертикальну стійкість) [248] і можливими особливостями експресії гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, часто зчепленого із фенотипічною ознакою некрозу кінчиків листків (ген Ltn1) [145], яка багатьма селекціонерами могла сприйматись як хвороба. 

Для пшениці ярої частка сортів із алелем Lr34+ найнижча. Вірогідне походження цього алеля також сильно варіює. Так, сорт Куйбишевська 2 отриманий з ліній [Bezenchukskaya 98 х Sona 227], із яких Sona 227 в свою чергу отримано з ліній [Gabo 55 (алель Lr34-) x Penjamo T62 (алель Lr34+)]. Луганская 5 має в якості безпосереднього попередника сорт Безостая 1. Сорт Харківська 4 отримано з ліній [Selkirk (алель Lr34-) x PPG 56], вірогідно, джерелом алеля Lr34+ у цьому випадку є російський генофонд пшениці. Для сорту Миронівська 3, очевидно, алель Lr34+ походить від Sciete cerros 66. Сорт Херсонська 183 значиться як отриманий з ліній [Sonora 64 (алель Lr34-) x Одеська 13 (алель Lr34-)], і в цьому, а також у випадку сортів Дніпрянка, Миронівська 5, Скороспілка 98 і Скороспілка 99 походження цього алеля гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 за наявними даними пояснити неможливо. Для сортів Волинська яра ([CIMMYT 539 x Миронівська 29]), Київська 77 ([Sonora 67 x [Fronteira х Колективна]]), Миронівська 4 ([Лютесценс 3067 х Sciete cerros 66]), Отрада ([Безостая 1 х Одеська 13, яра]), Сімкода миронівська ([Никонія х Quattro]), Харківська 22 ([Inia 66 x Ariana] x [Миронівська 808 х Мутант F 4]), Харківська 28 ([[Inia 66 x Tunis 1443] x Харківська 93]) спостерігається чіткий відбір проти алеля Lr34+. Якщо припустити, що лінія PPG 56 є потенційним джерелом алеля Lr34+, відбір проти цього алеля спостерігаємо і для сортів Колективная 1, Харківська 4 та Харківська 6. Вибірки проаналізованих сортів, створених в окремій установі-оригінаторі чи кліматичній зоні надто низькі для визначення певних закономірностей та співвідношень, порівнюваних із попередніми даними. 
3.3. Поліморфізм гена Sr2/Lr27/Pbc
Дослідили 176 сортів пшениці української селекції за допомогою молекулярного маркера csSr2 гена Sr2/Lr27/Pbc (рис. 3.4). 
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Рис. 3.4. Результати мультиплексної ПЛР із праймерами, що фланкують маркер csSr2, після обробки рестриктазою BspHI, в 2% агарозному гелі: 
L – маркер молекулярних мас із ціною поділки 50 п.н. (O’GeneRuler™ 50 bp DNA Ladder); K – контроль (сорт Renown), 1 ‑ Панна, 2 ‑ Заможність, 3 ‑ Супутниця, 4 – Пошана, 5 ‑ Кірія, 6 ‑ Куяльник, 7 ‑ Ватажок, 8 ‑ Селянка одеська, 9 ‑ Жайвір, 10 ‑ Ужинок, 11 ‑ Ніконія, 12 ‑ Зміна. 

Ярі та частково озимі сорти для аналізу підбирали за наявністю в родоводах можливих джерел алеля Hope досліджуваного гена [236]. Частка сортів, у яких був виявлений асоційований зі стійкістю алель Hope складає 1,1% або 2 сорти з 176 проаналізованого, а саме сорти Харківська 6 і Харківська 12, створені в Інституті рослинництва ім. В.Я. Юр’єва. У 106 сортів із проаналізованих був виявлений алель Marquis, що становить 60,23%. Із них – 24 або 22,64% ярих сортів а саме сорти Етюд, Київська 77, Колективна 1, Колективна 2, Колективна 5, Комсомольська 29, Миронівська 4, Миронівська крупнозерниста, Скороспілка 95, Струна Миронівська, Харківська 2, Харківська 10, Харківська 14, Харківська 18, Харківська 22, Харківська 24, Харківська 26, Харківська 28, Миронівська 3, Херсонская 183, Харківська 4, Мирославна. Алель Marquis також було визначено у 47 (або 44,34%) озимих сортів Степової зони а саме: Антонівка, Ватажок, Голубка одеська, Одеська 267, Подяка, Прибой, Селена, Сирена одеська, Лебідка одеська, Кірія, Струмок, Супутниця, Турунчук, Альбатрос одеський, Благодарка одеська, Борвій, Литанівка, Годувальниця одеська, Дальницька, Жайвір, Заможність, Запорука, Зміна, Зорепад, Ніконія, Панна, Селянка одеська одеська, Косовиця, Красуня одеська, Куяльник, Ластівка одеська, Скарбниця, Ужинок, Українка одеська, Юннат одеський, Безмежна, Леля, Господиня, Знахідка одеська, Одеська 95, Одеська 265, Писанка, Пошана, Прима, Промінь, Служниця одеська, Фантазія одеська та 35 (або 33,02%) озимих сортів, створених у Лісостеповій зоні, а саме: Веснянка, Волошкова, Добірна, Епілог, Золотокоса, Калинова, Колос Миронівська, Колумбія, Миронівська 61, Миронівська 67, Миронівська 808, Миронівська Сторічна, Монотип, Паляниця, Переяславка, Поліська 90, Славна, Сміла, Смуглянка, Унікум, Щедра Полісся, Ювіляр Миронівський, Аналог, Вдячна, Веста, Крижинка, Святкова, Сніжана, Економка, Ілічевка, Легенда Миронівська, Миронівська 30, Миронівська 66, Поліська 95. Частка сортів пшениці, у яких було знайдено алель Marquis, відносно загальної кількості проаналізованих за кліматичною зоною створення та з різними типами розвитку становить: для озимих сортів Лісостепу – 56,67%, для озимих сортів Степу – 63,51%, для ярих сортів – 73,33% (рис. 3.5, див. табл Б.2).
Виявили зв’язок між алельним станом гена Sr2/Lr27Pbc та кліматичною зоною створення озимих сортів пшениці (χ2 = 4,31; p = 3,8%, див. табл. В.1). Для сортів селекції Степу характерна дещо більша частка сортів із алелем Marquis, ніж для пшениці селекції Лісостепу (див. рис. 3.6). Така закономірність може свідчити на користь того, що у певної частки сортів цей алель пов’язаний із помірною расонеспецифічною стійкістю до стеблової іржі або іншими фенотипічними ознаками, які були фактором відбору саме для селекціонерів СГІ. Ми не порівнювали результати за геном Sr2/Lr27Pbc для повної вибірки, оскільки дослідили лише 30 ярих сортів. 
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Рис. 3.5. Співвідношення кількості сортів пшениці м’якої з різними алелями маркера csSr2 за вибірками: а – для озимих сортів Степової зони; б – для озимих сортів Лісостепової зони; в – для ярих сортів різних кліматичних зон.

3.4. Можливе походження алелів гена Sr2/Lr27/Pbc
Харківська 6 – єдиний із проаналізованих нами ярих сортів, отриманих із ліній від схрещення сорту Selkirk із різними сортами, для якого властивий алель Hope, також характерний для цього сорту. У сортів Харківська 2, Харківська 4, Харківська 10, які також отриманих із ліній [Selkirk x PPG 45], був виявлений алель Marquis. Так само, як і сорт Харківська 12 – єдиний із сортів, для яких вказано в якості безпосередньої батьківської форми сорт Харківська 6 і у якого ми визначили алель Hope. У Колективної 1 натомість визначили алель Marqius. Сорти Харківська 22 та Харківська 28 мали в якості однієї з батьківських форм сорт Inia 66 в якості потенційного джерела алеля Hope. Загалом, ярі сорти для дослідження за молекулярним маркером csSr2 обирались згідно відомостей в базі даних [236] про наявність в родоводах можливих джерел алеля Hope як безпосередніх чи опосередкованих батьківських форм.

Для озимих сортів можливі джерела алеля Hope також присутні в родоводах багатьох із досліджених сортів. Зокрема, через батьківські форми Sonora 64A та Red River 68 цей алель міг потрапити від Yaqui 48 до сортів Антонівка, Струмок, Альбатрос одеський, Промінь, Кірія, Косовиця, Красуня, Куяльник, Ластівка, Леля, Любава одеська, Одеська 265, Ніконія, Пошана, Селянка одеська, Сирена, Фантазія, Українка одеська та Калинова. Однак названі батьківські форми не були досліджені за допомогою молекулярних маркерів гена Sr2/Lr27/Pbc. У родоводах деяких ярих та багатьох озимих сортів у якості безпосередньої батьківської форми значиться сорт Siete Cerros 66, який згідно деяких даних, є джерелом стійкості за Sr2-типом [236], але у якого було виявлено алель Marquis [35]. Фактором, який міг призводити до негативного відбору гена Sr2/Lr27/Pbc міг бути його рецесивний характер експресії [160] та фенотипічна ознака характерного почорніння соломини, яка косегрегує з геном [161, 162]. У процесі співпраці з Національним науковим центром «Інститут землеробства НААН» мали змогу спостерігати почорніння соломини в польових умовах у сортах пшениці Аналог і Поліська 90, у яких визначили алель Marquis маркера csSr2 (рис. 3.6). 
Проте інформації про походження сорту Аналог немає, у родоводі Поліської 90 джерел стійкості за Sr2-типом також не зазначено [236]. Згідно останніх досліджень, молекулярний маркер csSr2 знаходиться на 3’-кінці локусу, що містить гени-кандидати, один або кілька з яких можуть забезпечувати стійкість за Sr2-типом [168]. Додаткове дослідження сортів української селекції за допомогою молекулярного маркера, локалізованого на 5’-кінці регіону могло би більш точно вказати на наявність чи відсутності джерел стійкості за Sr2-типом у сортів озимої пшениці української селекції. У 38,7% (29 з 75) сортів Степової зони, 14,7% (11 з 74) сортів Лісостепової зони та 8,8% (3 з 34) ярих сортів, досліджених за допомогою обох маркерів було визначено генотип Lr34+/Marqis. У сортів із алелем Hope було визначено алель Lr34- маркерів гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1. 
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Рис. 3.6. Фенотипічна ознака характерного почорніння соломини: а – приклад із літератури [250]; б – сорт Аналог; в – сорт Поліська 90.

Отже, ми охарактеризували 282 сорти української селекції за допомогою молекулярних маркерів cssfr5, SNP12 та ISBP1 гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та 176 сортів – за допомогою маркера csSr2 гена Sr2/Lr27/Pbc. Оптимізували умови мультиплексної ПЛР для маркерів SNP12 та ISBP1. Найбільша частка асоційованого зі стійкістю алеля Lr34+ маркерів гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, а саме 53,5%, припадає на сорти пшениці озимої м’якої, створені в Степовій зоні України; 42,5% сортів пшениці озимої м’якої із алелем Lr34+ створені в установах Лісостепової зони; 10,5% сортів із алелем Lr34+ припадає на ярі сорти. Встановили зв’язок між алельним станом гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та кліматичної зони створення сортів (для алеля Lr34+ χ2 = 16,83; p = 0,004%, для алеля Lr34- χ2 = 17,25; p = 0,003%) і типом розвитку (для алеля Lr34- χ2 = 66,81; p = 3·10-14%). Основним джерелом алеля Lr34+ для багатьох українських сортів можна вважати Безосту 1 та сорти світової селекції, а саме: Red River 68, Ble Tendre 2288; penjamo T62 та деякі інші. Для сортів, створених у Лісостеповій зоні та ярих сортів спостерігався певний селективний тиск проти відбору алеля Lr34+, тоді як для сортів, створених у Степовій зоні, приклади такого відбору поодинокі. Нами було проаналізовано найбільшу вибірку сортів за допомогою найточніших молекулярних маркерів гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1. Частка сортів із алелем Lr34+ вище, ніж у випадку колекцій сортів більшості інших країн. Частка сортів, у яких був виявлений асоційований зі стійкістю алель Hope локусу Sr2/Lr27/Pbc складає 1,1% або 2 сорти з 176 проаналізованого, а саме сорти Харківська 6 і Харківська 12, створені в Інституті рослинництва ім. В.Я. Юр’єва НААН. У 104 сортів із проаналізованих був виявлений алель Marquis, що становить 59,1%. Виявили зв’язок між алельним станом гена Sr2/Lr27Pbc та кліматичною зони створення озимих сортів пшениці (χ2 = 4,31; p = 3,8%). Джерелом алеля Hope для українських сортів є сорт Selkirk, вірогідними джерелами алеля Marquis – Sonora 64A, Red River 68, TAM 107. Siete Cerros та інші сорти світової селекції. У 38,7% сортів Степової зони, 14,7% сортів Лісостепової зони та 8,8% ярих сортів, досліджених за допомогою обох маркерів було визначено генотип Lr34+/Marqis. У сортів із алелем Hope було визначено алель Lr34- маркерів гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1.
Більш детально з результатами досліджень можна ознайомитись за публікаціями [54, 55, 247, 252-271]. Результати досліджень впроваджено в Селекційно-генетичному інституті – Національному центрі насіннєзнавства та сортовивчення НААН України (дод. Д)
РОЗДІЛ 4
АЛЕЛЬНИЙ СТАН ГЕНІВ ЧУТЛИВОСТІ ДО ТОКСИНІВ НЕКРОТРОФНИХ ГРИБНИХ ПАТОГЕНІВ

4.1. Поліморфізм гена Tsn1
Дослідили 108 сортів пшениці озимої м’якої – за допомогою молекулярного маркера fcp394 гена Tsn1. Маркер fcp394 є кодомінантним (рис. 4.1.), його локалізували на генетичній карті на відстані 1,1 сМ а на фізичній – на відстані 4000 п.н. від гена-кандидата [37, 205] (див. рис. 1.4) 
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Рис. 4.1. Результати ПЛР із праймерами, що фланкують маркер Xfcp394:

L – маркер молекулярних мас із ціною поділки 100 п.н. (O’GeneRuler™ 100 bp DNA Ladder); 1 – сорт Katepwa; 2 – Chinese Spring; 3 – Альбатрос одеський; 4 – Зміна; 5 – Місія одеська; 6 – Косовиця; 7 – Господиня; 8 – Турунчук; 9 – Кірія
Згідно джерел літератури для цілої низки сортів спостерігається сегрегація цього маркера й гена Tsn1 [205]. За результатами досліджень із зразками ДНК сортів Єдність, Наталка, Хуртовина і Миронівська 66 були отримані тільки фрагменти довжиною 328 п.н. Сорти ‘Katepwa’, Кірія, Пошана та Миронівська 808 виявились поліморфними за цим маркером. Оскільки маркер fcp394 показав низький рівень поліморфізму для проаналізованих сортів, а також за наявності опублікованого маркера fcp623, локалізованого в 5 інтроні гена-кандидата, повна вибірка сортів була досліджена саме за допомогою цього маркера.
За допомогою маркера fcp623 дослідили 283 сорти пшениці м’якої (рис. 4.2.)
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Рис. 4.2. Результати ПЛР із праймерами, що фланкують маркер Xfcp623:

L – маркер молекулярних мас із ціною поділки 50 п.н. (O’GeneRuler™ 50 bp DNA Ladder); 1 – сорт Katepwa; 2 – Chinese Spring; 3 – Альбатрос одеський; 4 – Зміна; 5 – Місія одеська; 6 – Косовиця; 7 – Господиня; 8 – Турунчук; 9 – Кірія; 10 – Єдність

Часка сортів із алелем tr маркера Xfcp623 становить близько 64,89% (183 сорти із 283 досліджених). Із них 35,52% або 64 сорти пшениці озимої м’якої, створених у Степовій зоні України, а саме: Альбатрос одеський, Антонівка, Безмежна, Борвій, Бунчук, Ватажок, Вдала, Вікторія, Годувальниця одеська, Голубка одеська, Господиня, Гурт, Епоха, Єдність, Жайвір, Журавка, Заграва одеська, Знахідка одеська, Зорепад, Зустріч, Куяльник, Лановий, Ластівка одеська, Лебідка одеська, Леля, Ліона, Литанівка, Місія одеська, Небокрай, Одеська 267, Одеська червоноколоса, Оксамитна, Писанка, Повага, Подяка, Скарбниця, Служниця одеська, Супутниця, Ужинок, Українка одеська, Вихованка, Задумка одеська, Звитяга, Зиск, Красень, Красуня одеська, Лада, Ліра одеська, Лузанівка одеська, Любава одеська, Панна, Пилипівка, Поклик, Прима, Струмок, Тіра, Фантазія одеська, Федорівка, Юнат одеський, Землячка, Княгиня Ольга, Ніконія, Отаман, Розмай (див. табл. Б.1); 25,68% або 47 сортів пшениці озимої м’якої, створених у Лісостеповій зоні України а саме: Аналог, Артеміда, Богдана, Вдячна, Волинська 2, Володарка, Гном, Достаток, Зимоярка, Золотокоса, Кесарія, Київська 73, Київська напівкарликова, Київська остиста, Колективна 77, Краєвид, Мадярка, Миронівська 11, Миронівська 28, Миронівська 29, Миронівська 32, Миронівська 33, Миронівська 34, Миронівська 35, Миронівська 40, Миронівська 65, Миронівська 68, Миронівська ранньостигла, Миронівська Сторічна, Монотип, Оберіг Миронівський, Ольжана, Пивна, Подолянка, Поліська 107, Поліська 1259, Поліська 29, Поліська 70, Поліська 71, Поліська безоста, Світанок Миронівський, Славна, Смуглянка, Столична, Унікум, Фаворитка, Ясногірка (див. табл. Б.1); 38,80% або 71 сорт пшениці ярої м’якої, що були створені в різних кліматичних зонах (із ярих лише у сортів Ажурная, Буковинка, Волинська яра, Елегія миронівська, Журавка, Київська 77, Комсомольська 29, Краса Полісся, Куйбишевська 2, Луганская 3, Лютесценс 28, Миронівська рання, Одеська 13, Остинка, Отрада, Світанок, Скороспілка 99, Сперанца, Сріблянка, Торчинська, Фонтан, Харківська 75 ярова, Юбілєйная яровая був виявлений алель Tss чутливості до токсину А, див. табл. Б.1). Частка сортів пшениці, у яких було визначено алель tr, відносно загальної кількості проаналізованих за кліматичною зоною створення та з різними типами розвитку становить: для озимих сортів Лісостепу – 48,5%, для озимих сортів Степу – 70,7%; для ярої пшениці – 75,5% (рис. 4.3, див. табл. Б.2).
Встановили зв’язок між алельним станом гена Tsn1 та кліматичною зоною створення озимих сортів (χ2 = 10,29; p = 0,1%, див табл. В.1). Для пшениці, створеної у Степовій зоні властива вища частка сортів із алелем нечутливості до токсину А (див. рис. 4.4, а, б). Очевидно, при створенні сортів на полях СГІ існував певний селективний тиск  дещо вищий, ніж на полях МІП, ІФРіГ та ІЗ, з боку рас P. tritici-repentis, або S. nodorum, що продукують токсин А [190]. Також можливо, що при створенні сортів Степової зони більш активно використовувались сорти, що могли бути джерелами алеля нечутливості до токсину А. Визначили зв’язок між алельним станом гена Tsn1 та типом розвитку (χ2 = 32,81; p = 0,000001%) за даними за вибіркою досліджених сортів (див. табл. В.1). Частка сортів із алелем нечутливості до токсину А для вибірки ярої пшениці вище, ніж для озимої (див. рис. 4.4). Виявлені закономірності можуть свідчити про те, що пшениця яра дещо більше підпадає під селективний тиск з боку рас P. tritici-repentis та (або) S. nodorum, що є продуцентами токсину А [190]. Можливо також, що при створенні сортів пшениці ярої м’якої більше використовувались джерела алеля нечутливості до токсину А.
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Рис. 4.3. Співвідношення кількості сортів пшениці м’якої з різними алелями гена Tsn1 за вибірками: а – для озимих сортів Степової зони; б – для озимих сортів Лісостепової зони; в – для озимих сортів різних кліматичних зон; г – для ярих сортів різних кліматичних зон.

4.2. Можливе походження алелів гена Tsn1
Основним джерелом алеля Ts гена Tsn1 для сортів пшениці, створених у Степовій зоні, можна вважати сорт Безостая 1. Від нього цей алель успадкували сорти Одеська 51 та Прибой і в подальшому (в деяких випадках – за вірогідним посередництвом сортів, які ми не досліджували) – Промінь, Одеська напівкарликова, Ольвія, Одеська 162, Дальницька, Одеська 265, Ювілейна 75, Одеська 95 [236]. Для сорту Косовиця єдиним можливим джерелом алеля Ts є Еритроспермум 1514-92, у випадку сорту Застава одеська жодна із батьківських форм не була досліджена. Сорти Сирена, Селянка одеська одеська та Пошана, які несуть цей алель, були відібрані з ліній, отриманих в результаті схрещування сорту Альбатрос одеський (алель tr маркера Xfcp623) та сортів Еритроспермум 1183-84, [Ольвія x Одеська напівкарликова], Золотава відповідно, що вказує або на відсутність селективних умов відбору генотипів, що забезпечували б стійкість до Ptr ToxA та Sn ToxA, під час створення сортів із алелем Тs гена Tsn1, або ж на певні важливі додаткові функції його продукту, досі невідомі. Однак також можливо, що як в названих сортах так і в інших, для яких був визначений алель Ts маркера, аналогічно до сортів ‘TA2601’, ‘Ching Feng’, ‘Siu Mak’, ‘Huo Mai’, ‘Novo’, ‘Puseas’, відбулись мутації в немаркерних ділянках гена, які призвели до втрати його функції або зміни особливостей експресування [37]. Очевидно, джерелом алеля tr для багатьох сортів пшениці озимої м’якої, створених у Степовій зоні, є сорт Альбатрос одеський до якого він міг потрапити лише від сорту Маяк [236]. Від нього цей алель могли отримати Вікторія, Куяльник, Леля, Никонія, Повага та Фантазія, хоча сорт Куяльник також у родоводі має сорт Одеська червоноколоса. Сорт Українка одеська також є продуктом відбору окремих рослин сорту Альбатрос одеський і попередником сортів Княгиня Ольга та Ластівка. Сорти Небокрай та Ластівка одеська мають серед попередників сорт Никонія, Скарбниця є продуктом відбору ліній, отриманих від схрещування сортів Фантазія і Панна (обидва несуть алель tr гена) [236]. У випадку сорту Федорівка можливим джерелом алеля tr може бути мутантна лінія на основі сорту Прибой або ж Златна Доліна (інформації про яку ми не маємо). Для Юната одеського єдиним можливим джерелом алеля tr є сорт Чайка. У проаналізованому нами матеріалі бази даних wheatpedigree.net не знайдено інформації про наявності в родоводі сортів селекції СГІ, які ми дослідили, сортів Chinese spring, Atlas 66, Salamouni, Opata 85, Arina чи інших, для яких характерний алель tr маркера Xfcp623 [236]. 

Для багатьох сортів пшениці озимої м’якої, створених у Лісостеповій зоні, вірогідними джерелами алеля Ts маркера fcp623 є сорти європейської селекції. Для сортів Веснянка, Експромт, Колумбія це лінія ТАМ-107, яка, згідно літературних даних, несе алель Ts маркера [37]. Для сорту Ювіляр Миронівський це – сорт Bolar, для Святкової – лінія BAW-7, Волошкова – сорт Flambard. Миронівська 30 та Миронівська 27 могли успадкувати цей алель від сорту Прибой, від Миронівської 27 його в свою чергу могли успадкувати сорти Деметра, Крижинка, Мирлена, Миронівська 67, Перлина Лісостепу [236]. Сорт Ілічевка є потенційним джерелом чутливого алеля для сорту Миронівська 61, від якого він міг бути успадкованим сортами Веста, Добірна, Економка, Миронівська 67 [236]. Одним з вірогідних джерел алеля Ts для багатьох сортів, родоводів яких немає в базі, є сорт Миронівська 808, який, очевидно, успадкував його в процесі відбору від сорту Артемовка в якості домішок. Сорт Наталка походить безпосередньо від Миронівської Ювілейної, яку ми не досліджували, яка в свою чергу отримана від сорту Безостая 4, для якого визначили алель tr, що свідчить, очевидно, про поліморфність сорту, джерело якої наразі визначити неможливо. У випадку Переяславки та Калинової вірогідний направлений відбір на користь алеля Ts, оскільки їх було відібрано з матеріалу від схрещування сортів як з алелем tr так і Ts. Поліська 90 могла успадкувати алель Ts від сорту Миронівська 808 і від неї його в свою чергу успадкував сорт Ласуня. 
Вірогідні джерела алеля tr для сортів, створених у Лісостеповій зоні, визначити складно. У випадку Вдячної, Миронівської 29 та Миронівської ранньостигла це, очевидно, лінія Ble Tendre 2288, від якої походять ці сорти. Для Волинської 2 це – лінія Hadmerslebener 1681-96, Богдана і Подолянка ймовірно успадкували алель від сорту Донєцкая 4, Мадярка – від сорту Amanda, Миронівська 34 – від сорту Комунар, Миронівська 40 – від Siete Cerros 66 [236]. У випадку сортів Миронівська 32, Миронівська 35 Пивна, Смуглянка, Фаворитка спостерігається відбір на користь носіїв алеля tr, оскільки одна з батьківських форм була нами визначена як джерело алеля Ts. Сорти Золотоколоса та Ясногірка значаться як мутантні форми сорту Колумбія, у якого ми виявили алель Ts. Миронівська 11 була відібрана із ліній на основі сорту Ілічевка (так само джерела алеля Ts маркера). Сорт Миронівська 65 було відібрано з ліній, отриманих в результаті схрещення сортів Миронівська 27 і Миронівська 61 (в обох сортах визначили алель Ts) [236]. Вірогідно, Колумбія, Ілічевка, Миронівська 27 та (або) Миронівська 61 є поліморфними за дослідженим маркером, однак, оскільки маркер є домінантним, ми змогли визначити лише алель чутливості, натомість алель нечутливості також може бути присутнім у рослин цього сорту пшениці. У випадку Золотоколосої та Ясногірки також можлива мутація в маркерному локусі. 
У порівняно незначної частки ярих сортів було визначено алель Ts. Вірогідно, сорт Фонтан успадкував його від Одеської 51, Луганська 3 – від Миронівської 808 [236]. Також можемо припустити, що у випадку сортів Миронівської ранньої, Елегії миронівської та Волинської ярої відбувся відбір матеріалу на користь цього алеля (вірогідні джерела гена – Скороспєлка 3Б, Maris Dove та лінія CYMMIT 539 відповідно) [236]. Алель tr для багатьох ярих сортів походить із місцевого генофонду, так сорт Артемовка, очевидно, успадкував його від сорту Кременчуг, Безостая 4 – від Лютесценс 17 чи Скороспєлки 2, Веселоподолянська 2 – від сорту Веселий Подол, Дублянка – від так званої лінії “LV-WEST-UKR”, Мільтрум 162 – від так званої лінії “LV-UKR”, Колективна – від сортів Артемівка чи Отєчєствєнная. Від сорту Колективна алель tr могли успадкувати сорти Дніпрянка, Рання 73, Рання 93, Панянка, Скороспєлка 95, Скороспєлка 98 [236]. Разом з тим для сортів Колективна 1, Харківська 2, Харківська 4 яра, Харківська 6, Харківська 10, Харківська 14 джерелом цього алеля може бути сорт Selkirk [37], для сорту Ювілейна – сорт Kawale. У випадку Струни миронівської, Миронівської крупнозерної, Луганської 4 та Луганської 5, Струни миронівської, Харкіської 22, Херсонської 183 вірогідно відбувся відбір на користь алеля tr після схрещення джерел алеля Ts та tr. Сорт Миронівська ярова було відібрано з ліній Миронівської 808 що додатково вказує на поліморфність цього сорту, в подальшому Миронівська яра могла бути джерелом алеля tr для сорту Миронівська 5 [236]. 

4.3. Поліморфізм гена Tsc2

Дослідили 282 сорти пшениці озимої м’якої української селекції за допомогою молекулярного маркера XBE444541 гена Tsc2 (рис. 4.4).
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Рис. 4.4. Результати ПЛР з парою праймерів, що фланкують маркер XBE444541 гена Tsc2 для деяких сортів озимої м’якої пшениці в 2% агарозному гелі:

L – маркер молекулярних мас із ціною поділки 100 п.н. (O’GeneRuler™ 100 bp DNA Ladder); 1 – сорт Katepwa; 2 – Chinese spring; 3 – Веснянка; 4 – Мирлена; 5 – Миронівська 66; 6 – Сніжана; 7 – Миронівська 61; 8 – Крижинка; 9 – Миронівська 67; 10 – Миронівська ранньостигла; 11 – Миронівська 30; 12 – Подолянка; 13 – Миронівська 808

Частота алеля tsr для сортів пшениці м’якої української селекції становить 64,89% або 183 сорти з 282 досліджених. Із них 88 сортів або 48,10% створені в Степовій зоні України (лише у сортів Княгиня Ольга, Ніконія, Отаман, Розмай був виявлений алель Tss чутливості до токсину Б) 50 або 27,32% – у Лісостеповій зоні, а саме сорти: Богдана, Веснянка, Володарка, Волошкова, Гном, Добірна, Достаток, Економка, Експромт, Зимоярка, Золотокоса, Іродона, Київська напівкарликова, Київська остиста, Колумбія, Ласуня, Мадярка, Миронівська 10, Миронівська 11, Миронівська 264, Миронівська 28, Миронівська 31, Миронівська 32, Миронівська 33, Миронівська 40, Миронівська 65, Миронівська 68, Мірютинка, Монотип, Наталка, Оберіг Миронівський, Паляниця, Пам’яті Ремесла, Переяславка, Пивна, Подолянка, Поліська 107, Поліська 1259, Поліська 90, Поліська 92, Поліська безоста, Світанок Миронівський, Славна, Сміла, Смуглянка, Снігурка, Столична, Українка, Унікум, Фаворитка, Хазарка, Ясногірка (див. табл. Б.1); 45 або 24,59% – сорти пшениці ярої м’якої різних кліматичних зон а саме: Ажурная, Аншлаг, Волинська яра, Героїня, Етюд, Івановська 61, Кардинал носовський, Кворум, Клара, Колективна 2, Комсомольська 29, Краса Полісся, Луганская 3, Луганская 4, Луганская 5, Луганская 6, Лютесценс 28, Мажор, Мельниківська, Миронівська 3, Миронівська 4, Миронівська рання, Мирославна, Одеська 13, Остинка, Отрада, Панянка, Печерянка, Ранняя 73, Рубін, Світанок, Сімкода миронівська, Скороспілка 82, Скороспілка 95, Скороспілка 98, Сперанца, Сріблянка, Струна миронівська, Сюїта, Торчинська, Фонтан, Харківська 75 ярова, Херсонская 183, Юбілєйна (див. табл. Б.1). Додатково за допомогою маркера BE444541 сорт Безостая 1 та виявили в нього алель чутливості гена Tsc2. Частка сортів пшениці, у яких було знайдено алель tsr, відносно загальної кількості проаналізованих за кліматичною зоною створення та з різними типами розвитку становить: для озимих сортів Лісостепу – 58,7%, для озимих сортів Степу – 95,7%, для ярої пшениці – 47,9% (рис. 4.5, див. табл. Б.2). 
Для озимих сортів визначили наявність зв’язку кліматичної зони створення та алельного стану гена Tsc2 (χ2 = 32,81; p = 0,000001%, див. табл. В.1). Сортів із алелем нечутливості гена, створених у Степовій зоні, суттєво більше (див. рис. 4.5). Такі закономірності свідчать про селекційний тиск в умовах Степової зони саме з боку рас P. tritici-repentis, що продукують токсин Б [190], що може пояснюватись як перевагою саме цих рас у зоні створення сортів, так і особливостями стимулювання хлорозу у рослин на клітинному рівні. Зокрема, для вірусу хлоротичної плямистості пшениці було визначене суттєве зростання швидкості дії та частки мертвих клітин саме за підвищення середньої температури вирощування [272]. Також виявлені співвідношення можуть бути пояснені матеріалом, використаним при створенні сортів в установах різних кліматичних зон. 
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Рис. 4.5. Співвідношення кількості сортів з різними алелями гена Tsс2 за вибірками: а – для озимих сортів Степової зони; б – для озимих сортів Лісостепової зони; в – для озимих сортів різних кліматичних зон; г – для ярих сортів різних кліматичних зон.
4.4. Можливе походження алелів гена Tsс2
Можливе походження алеля Tss для сортів Степової зони визначити доволі складно: у сортів, які зустрічаються майже в кожному родоводі як Безостая 1, Одеська червоноколоса, Ольвія, Прибой, Ювілейна 75, Одеська 51 та інших був визначений алель tsr маркера. Алель Tss визначили у сорту Ніконія, очевидно, його успадкував сорт Отаман, проте більш раннє походження алеля суперечливе: у обох батьківських форм ми визначили алель tr. Можливим джерелом цього алеля для Княгині Ольги міг бути дикий родич Triticum erebuni, який зазначено в родоводі, або Одеська 162 [236] (не досліджена). Оскільки алель tsr визначили в сортів Степової зони різних років створення й різного походження, вірогідно, в процесі їх створення існував суттєвий селективний тиск проти алеля чутливості гена Tsc2. 

Для пшениці, створеної у Лісостеповій зоні України алель Tss був визначений у сортів Українка та Миронівська 808 (остання, очевидно, успадкувала його від сорту Артемовка), які зустрічаються у родоводах багатьох сортів. Так, від Миронівської 808 цей алель могли успадкувати сорти Ілічевка, Поліська 90, Миронівська 66 та Волинська 2 [236]. Сорти, які походять від Ble tendre 2288, а саме: Вдячна, Миронівська 29 та Миронівська ранньостигла також несуть алель Tss. Сорт Наталка міг успадкувати алель Tss лише від Безостої 4, вона також є у родоводах Поліської 95, Миронівської 27, Миронівської 35, Миронівської 30, Ілічевки та Хазарки [236]. Миронівська 61 могла успадкувати цей алель від Ілічевки, Святкова – від лінії BAW 7, Ювіляр миронівський – від лінії Bolal [236]. Алель tr для багатьох сортів, створених у Лісостеповій зоні України, може походити від сорту Безостая 1. Зокрема це сорти: Миронівська 28, від якої його могли успадкувати Веснянка, Достаток, Економка, Експромт, Колумбія та отримані від неї сорти Золотоколоса та Ясногірка, Мадярка, Смуглянка, Подолянка, Монотип, Миронівська 68, Миронівська 33, Миронівська 10 [236]. Також Безостая 1 є у родоводах сортів Калинова, Крижинка та Добірна, кожен із яких був отриманий ліній від схрещення сортів із алелем Tss та вірогідних джерел алеля tsr. У випадку Деметри, Мирлени, Миронівської 32 та Пивної (алель tsr) сорти отримано від схрещування Миронівської 27 (алель Tss) та ліній Лютесценс 14511, Еритроспермум 50137, [Ілічевка х Vala] та [Миронівська 27 х Flambeau] відповідно. Сорт Ласуня отримано від схрещення Поліської 90 (алель Tss) та лінії UK 4, сорт Фаворитка – від Миронівської 61 (алель Tss) та Ростовчанки, сорт Веста – від Миронівської 61 та лінії [Миронівська 27 х Hadmerslebener-42555-83]. Деякі сорти вірогідно успадкували алель tsr безпосередньо від закордонних: Миронівська 40 – від Siete Cerros 66, Волошкова – від Flambard. Вірогідно, сорт Миронівська 61 або Миронівська 27 є поліморфним за дослідженим маркером, оскільки із ліній на основі їх схрещення було отримано сорт Миронівська 65 із алелем tsr. Також вірогідно поліморфний за маркером BE444541 сорт Ілічевка, оскільки сорт Миронівська 11, відібраний на основі селекції окремих ліній цього сорту, ніс алель tsr. Для сорту Миронівська 264 алель tr походить від місцевого сорту Золочевського району Харківської обл. [236]. 
Для більшості ярих сортів української селекції, а саме: Артемовки, Безостої 4, Веселоподолянської 12, Дублянки 4, Колективної, Дніпрянки, Мільтрума 162, Ранньої 93 та Ровенської 60, – ймовірним джерелом алеля Tss є ті самі сорти місцевого походження, що і для алеля tr. Відбір на користь алеля Tss спостерігається у випадку сортів Фонтан та Харківської 12, оскільки у однієї з їх батьківських форм був визначений алель Tss, у іншої – алель tsr маркера. Для деяких сортів пшениці української селекції можливим джерелом алеля tsr є місцевий генофонд. Це стосується Одеської 13, Сімкоди Миронівської, яка могла успадкувати цей алель від Ніконії, Херсонської 183 та Світанку, які могли успадкувати цей алель від Одеської 13, Миронівської ранньої, Отради, Луганської 5 і Журавки. У випадку Волинської ярої, Луганської 3, Луганської 4, Ранньої 73, Панянки, Скороспєлки 98, Скороспєлки 99 можливим був відбір проти алеля Tss маркера, оскільки в кожному з випадків у однієї з батьківських форм був визначений цей алель, проте у названих сортів ми визначили алель tsr маркера. У 66,3% (або 61 з 92) сортів пшениці озимої м’якої Степової зони, 28,9% (або 28 з 97) сортів пшениці озимої м’якої Лісостепової зони та 27,7% (або 26 з 94) сортів пшениці ярої м’якої різних кліматичних зон був визначений генотип tr/tsr. Ці сорти, вірогідно, нечутливі до Ptr ToxA, Sn ToxA; ptr ToxB, проте варто зауважити, що нечутливість до цих токсинів не означає повної стійкості до фітопатогенів, які їх виділяють, а лише до певних їх рас. 

Охарактеризували 282 сорти української селекції за допомогою молекулярних маркерів fcp623 та fcp394 гена Tsn1 та BE444541 – гена Tsc2. Оптимізували умови ПЛР для маркера BE444541. Маркер fcp394 показав низький рівень поліморфізму. Для дослідження алельного стану гена Tsn1 в українських сортах пшениці варто використовувати маркер fcp623. Розподіл алеля tr нечутливості до токсину А маркера fcp623 за проаналізованими вибірками сортів складає 35,5% для сортів озимої пшениці Степової зони України, 25,7% – для озимої пшениці Лісостеповій зоні України, 38,8% – для ярих сортів різних кліматичних зон. Визначили наявність зв’язку алельного стану гена Tsn1 та кліматичної зони створення озимих сортів (χ2 = 10,29; p = 0,1%) і типу розвитку сортів м’якої пшениці (χ2 = 32,81; p = 0,000001%) за даними за дослідженими вибірками. Основним джерелом алеля tr для багатьох українських сортів можна вважати місцеві дореволюційні сорти та сорти світової селекції, а саме: Ble Tendre 2288, Hadmerslebener 1681-96, Siete Cerros 66. Розподіл алеля tsr нечутливості до токсину B маркера BE444541 за проаналізованими вибірками сортів складає 48% для сортів озимої пшениці Степової зони України, 28% – для озимої пшениці Лісостеповій зоні України, 24% – для ярих сортів різних кліматичних зон. Для озимих сортів встановили наявність зв’язку кліматичної зони створення та алельного стану гена Tsc2 (χ2 = 32,81; p = 0,000001%). Основним джерелом алеля tsr для багатьох українських сортів можна вважати Безосту 1, Альбатрос одеський та інші сорти Степової зони а також сорти світової селекції, а саме: Siete Cerros 66, Vala, Flambeau, Flambard. Для всіх вибірок сортів спостерігаються випадки відбору як асоційованих зі стійкістю, так і асоційованих з чутливістю алелів маркерів обох генів. У 66,3% сортів пшениці озимої м’якої Степової зони, 28,9% сортів пшениці озимої м’якої Лісостепової зони та 27,7% сортів пшениці ярої м’якої різних кліматичних зон був визначений генотип tr/tsr маркерів генів чутливості до токсинів некротрофних грибів.
Результати досліджень викладені в публікаціях [77, 268, 273, 274].
РОЗДІЛ 5
АЛЕЛЬНИЙ СТАН ГЕНА TDF_076_2D ПОМІРНОЇ СТІЙКОСТІ ДО ФУЗАРІОЗУ КОЛОСА
5.1. Поліморфізм гена TDF_076_2D
За допомогою молекулярного маркера INDEL1 гена TDF_076_2D було досліджено 270 сортів пшениці м’якої української селекції (рис. 5.1.)
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Рис. 5.1. Результати ПЛР із праймерами, що фланкують маркер INDEL1 в 10% ПААГ: 
1 – сорт Альбатрос одеський; 2 – Антонівка; 3 – Безмежна; 4 – Знахідка одеська; 5 – Місія одеська; 6 – Косовиця; 7 – Господиня; 8 – Зміна; L – маркер молекулярних мас із ціною поділки 100 п.н. (O’GeneRuler™ 100 bp DNA Ladder).
Частка сортів, у яких було виявлено асоційований зі стійкістю за типом ІІ алель 1 маркера INDEL1 складає 68,5% або 185 з 270. Із них 43 сорти озимої пшениці (або 23,78%) було створено у Степовій зоні України, а саме: Благодарка одеська, Борвій, Бунчук, Годувальниця одеська, Гурт, Доброчин, Єдність, Жайвір, Журавка, Задумка одеська, Запорука, Застава одеська, Знахідка одеська, Істина, Кірія, Красень, Лановий, Лебідка одеська, Леля, Литанівка, Ліра одеська, Лузанівка одеська, Небокрай, Одеська 162, Одеська 265, Одеська 267, Одеська 51, Одеська 95, Одеська напівкарликова, Одеська червоноколоса, Отаман, Пилипівка, Подяка, Поклик, Прибой, Розмай, Селена, Селянка одеська, Сирена одеська, Служниця одеська, Струмок, Федорівка, Юнат одеський; 70 сортів озимої пшениці (або 37,84%) – у Лісостеповій зоні (лише у сортів Білоцерківська напівкарликова, Волинська 2, Достаток, Економка, Експромт, Епілог, Іродона, Кесарія, Київська 73, Київська напівкарликова, Колективна 77, Копилівчанка, Краєвид, Миронівська 264, Мірютинка, Наталка, Перлина лісостепу, Поліська 107, Поліська 1259, Поліська 29, Поліська 71, Поліська 92, Унікум, Фаворитка виявили нестійкий алель 2 гена); 70 (або 37,87%) – ярі сорти з різних селекційних установ (лише у сортів Вишиванка, Гординя, Дніпрянка, Київська 77, Клара, Комсомольська 29, Лютесценс 491, Мельниківська, Ровенська 60, Скороспілка 95, Скороспілка 98, Фонтан, Херсонская 183, Черемшина виявили нестійкий алель 2 гена), див. табл. Б.1. Додатково був досліджений сорт озимої пшениці Безостая 1 виявили алель стійкості гена TDF_076_2D. Частка сортів пшениці, у яких було знайдено алель 1, відносно загальної кількості проаналізованих за кліматичною зоною створення та з різними типами розвитку становить: для озимих сортів Лісостепу – 74,5%, для озимих сортів Степу – 48,9%, для ярих сортів – 83,3% (рис. 5.2, див. табл. Б.2).
За секвенованими послідовностями гомеологічних генів TDF_076 було підібрано праймери, комплементарні екзон-специфічним поліморфізмом, що впливають на амінокислотну послідовність передбаченого білка (див. дод. А) [79]. За допомогою отриманого маркера TDF_076_2D_exsp дослідили вибірку сортів селекції Степової зони (рис. 5.3., табл. Б.3). Встановили повну відповідність результатів за маркером INDEL1 та екзон-специфічним маркером. Маркер INDEL1 здатен точно передбачити мономорфний стійкий алель гена TDF_076_2D та стійкий алель Capo (сорти Благодарка, Борвій, Бунчук, Гурт, Доброчин, Єдність, Жайвір, Журавка, Запорука, Знахідка одеська, Істина, Кирия, Леля, Литанівка, Одеська 267, Отаман, Подяка, Селянка одеська, Сирена одеська, Служниця одеська, Супутниця, див. табл. Б.3).
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Рис. 5.2. Співвідношення кількості сортів з різними алелями маркера INDEL1 гена TDF_076_2D за вибірками сортів: а – для озимих сортів Степової зони; б – для озимих сортів Лісостепової зони; в – для озимих сортів різних кліматичних зон; г – для ярих сортів різних кліматичних зон.
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Рис. 5.3. Результати ПЛР із праймерами, що фланкують маркер TDF_076_2D_exsp в 2% агарозному гелі:

L – маркер молекулярних мас із ціною поділки 100 п.н. (O’GeneRuler™ 100 bp DNA Ladder); 1 – сорт Борвій; 2 – Вдала; 3 – Безмежна; 4 – Господиня; 5 – Дюк; 6 – Дальницька; 7 – Журавка; 8 – Землячка; 9 – Отаман; 10 – Одеська 267; 11 – Супутниця; 12 – Литанівка; 13 – Миронівська 808; 14 – Chinese Spring
У випадку, якщо сорт поліморфний, як це властиво сортам Безмежна, Вдала, Голубка одеська, Дальницька, Дюк, Епоха, Заграва одеська, Заможність, Зорепад, Зустріч, куяльник, Ластівка, Місія одеська, Никонія, Писанка, Повага, Польовик, Пошана, Турунчук, Українка одеська (див. табл. Б.3), у в результаті ПЛР визначили алель нестійкості маркера INDEL1 (табл. Б.1) 
Оскільки стійкість, пов’язана з геном TDF_076_2D, виявляється в зменшенні на 14,2% ураження колосу пшениці грибами роду Fusarium [79], більш вірогідним є відбір за візуальним спостереженням в польових умовах мономорфних сортів. Тому подальше дослідження зв’язку цього гена з іншими ознаками та факторами проводили за даними маркера INDEL1. Однак для використання в селекції рекомендується розроблений нами маркер TDF_076_2D_exsp.
Виявили зв’язок між алельним станом гена TDF_076_2D та зоною вирощування для озимих сортів (χ2 = 14,41; p = 0,01%, див. табл. В.1). Для сортів Лісостепової зони частка сортів із алелем стійкості суттєво вище, ніж для сортів Степової зони (див. рис. 5.3). Очевидно, така закономірність свідчить про більший селективний тиск з боку грибів роду Fusarium в зоні Лісостепу. Для Лісостепової зони властивий більший середньорічний рівень опадів, що може сприяти розвитку фузаріозу колоса [71]. Тому вища частка сортів пшениці із стійкістю до цих грибів є цілком закономірною. Встановили наявність зв’язку між алельним станом гена TDF_076_2D та типу розвитку для вибірки пшениці озимої м’якої (χ2 = 4,43; p = 3,5%, див. табл. В.1). Частка ярих сортів із алелем стійкості до фузаріозу колоса вище ніж озимих (див рис. 5.2, в, г). Такі закономірності можуть пояснюватись більш високим селективним тиском з боку грибів роду Fusarium на ярі сорти за умов різних кліматичних зон України, що може бути поясненим особливостями їх дозрівання. Такі спостереження можна пояснити матеріалом, що використовувався при створенні озимих сортів у різних кліматичних зонах та пшениці з різними особливостями дозрівання. 
5.2. Можливе походження алелів гена TDF_076_2D
Для сортів селекції Степової зони алель 2, може походити здебільшого від європейських сортів. Так, сорт Промінь ймовірно успадкував його від Red River 68, оскільки в іншої батьківської форми, Одеської 51, ми визначили алель 1. Від нього алель нестійкості був успадкований сортом Альбатрос одеський, від якого його могли успадкувати Фантазія одеська, Українка одеська, Повага, Любава одеська, Красуня одеська, Вікторія одеська, Ніконія та Сирена одеська [236]. Від деяких із цих сортів у свою чергу алель могли успадкувати Княгиня Ольга, Ластівка одеська, Скарбниця та Епоха. Так само від сорту Red River 68 алель 2 могла успадкувати Ольвія від якої в подальшому його могла отримати Лада одеська і від неї – Косовиця. Ювілейна 75 із вірогідних джерел цього алеля в родоводі має сорт Lerma Rojo і лінію TP 114 65 A, Панна – сорт Odom, Антонівка – лінію Erythrospermum 8873 01, Голубка – Ростовчанку [236]. У випадку сортів Тіра та Федорівка цілком можливе засмічення матеріалу або поліморфізм сортів, оскільки джерел алеля 2 у родоводах цих сортів не спостерігається. Пов’язаний зі стійкістю алель 1 для сортів Степової зони, очевидно, походить із місцевого генофонду. Так, сорт Безостая 1 міг успадкувати його (опосередковано) від Українки. Від Безостої 1 алель 1 міг передатись безпосередньо Одеській 51, Прибою, Одеській 267 та опосередковано Дальницькій, Кірії, Лузанівці, Лелі, Одеській напівкарликовій, Одеській червоноколосій, Одеській 265, Одеській 162, Одеській 95, Струмку, Селені та Федорівці. Від Одеської напівкарликової в свою чергу алель могли успадкувати Юнат одеський та Селянка одеська, від Одеської червоноколосої – Куяльник. Литанівка, Сирена та Отаман могли успадкувати цей алель від інших вітчизняних сортів чи ліній. Небокрай отримано від схрещення сортів Струмок та Юбілейна 75 [236], у обох із яких визначили алель 2 маркера. Вірогідно, якийсь із цих сортів є поліморфним за геном TDF_076_2D, оскільки маркер INDEL1 є умовно-кодомінантним і поліморфні сорти цілком можуть бути визначені як такі, що несуть лише алель 2. 
Джерела алелів 1 і 2 для сортів селекції Лісостепу суперечливі. У випадку алеля 2 сорт Фаворитка, вірогідно, успадкував його від Роставчанки як і Голубка одеська, Роставчанка в свою чергу могла успадкувати цей алель від Миронівської 264, та, відповідно, від більш давніх сортів місцевого генофонду [236]. Для Київської напівкарликової єдине можливе джерело цього алеля – сорт Zlatna Dolina, для Достатку – сорт Дарунок, для Перлини Лісостепу – Новоукраїнка білоцерківська, для Волинської 2 – Hadmerslebener 1681 96, для Економки та Білоцерківської напівкарликової – сорти чи лінії вітчизняного генофонду, які складно визначити аналітично. Сорт Наталка було відібрано з ліній Киянки, що походить від Безостої 4, у якої ми визначили алель 1 маркера, тож, очевидно, цей сорт засмічений або внесення не задокументованого генетичного матеріалу відбулось в процесі відбору. У випадку алеля 1, у Миронівської 808 та Українки, які походять від сортів вітчизняного генофонду і є у родоводах більшості сортів селекції Лісостепу, ми визначили цей алель і припускаємо, що від них його успадкувала переважна більшість сортів, родоводи яких доступні на wheatpedigree.net [236]. Також сорти Вдячна, Миронівська ранньостигла, Миронівська 29 вірогідно успадкували цей алель від Ble tendre 2288, Волошкова – від Flambard, Мадярка – від сорту Amanda, Миронівська 40 – від Siete Cerros 66, Ювіляр миронівський – від Bolal, Святкова – від BAW 7 [236]. Для багатьох сортів також можливе походження алеля 1 від сортів Степової зони: Миронівська 30 і Миронівська 27 могли успадкувати цей алель від сорту Прибой, від Миронівської 27 його могли успадкувати Миронівська 32, Миронівська 35, Миронівська 65, Миронівська 67, Мирлена, Крижинка, Деметра, Веста. Також опосередковано від сорту Прибой могли успадкувати алель 1 сорти Богдана, Смуглянка, Колумбія, Ясногірка, Хуртовина (отримана з ліній-мутантів Одеської 161), Хазарка, Подолянка, Миронівська 33, Миронівська 10, Золотоколоса, Добірна [236]. Вірогідно, алель 2 нестійкості до фузаріозу гена TDF_076_2D у випадку ярих сортів походить здебільшого з закордонного генофонду. Так Херсонcька 183, Скороспілка 95 і Київська 77 походять від схрещення Sonora 64 і сортів Одеською 13 та Ранньої 73 і лінії [Колективна х Fronteira] відповідно; в сортах визначили алель 1 маркера. В родоводах Ровенської 60 і Фонтану значиться лінія World Seeds 1877. Скороспілка 98 могла успадкувати алель 2 від лінії Line 90 95. У більшості сортів пшениці ярої м’якої визначили алель 1 гена. Серед них сорти Артемовка, Безостая 4, Веселоподолянська 12, Колективна та інші, які значаться в родоводах більшості ярих та багатьох озимих сортів. Такі закономірності свідчать про можливість походження алеля з місцевого генофонду. Проте для досліджених ярих сортів, створених у Інституті рослинництва ім. Юр’єва (сорти «Харківська» з більшістю індексів) Елегії миронівської, Миронівської 4, Ювілейної, Мажору, Колективної 1, Колективної 2, Колективної 5 та Етюду можливе походження алеля 1 від Європейських сортів та ліній, таких як Selkirk; pPG 56, Turaco, TAM 200, Siete Cerros та інших. 

Охарактеризували 270 сортів української селекції за допомогою молекулярного маркера INDEL1 подібного до NPR1 гена TDF_076_2D, із яких у 68,8% визначили асоційований зі стійкістю алель 1. Розподіл алеля 1 стійкості за типом ІІ на рівні 14,2% гена TDF_076_2D для проаналізованих вибірок сортів складає: 24,4% для сортів озимої пшениці Степової зони України, та по 37,8% – для озимої пшениці Лісостеповій зоні і ярих сортів різних кліматичних зон. За секвенованими послідовностями гена [79] розробили екзон-специфічний маркер TDF_076_2D_exsp та підібрали умови для полімерази гарячого старту. Встановили повну відповідність результатів за двома маркерами гена. Виявили наявність зв’язку між алельним станом гена TDF_076_2D та зоною вирощування для озимих сортів (χ2 = 14,41; p = 0,01%) і типом розвитку для вибірки пшениці озимої м’якої (χ2 = 4,43; p = 3,5%). Основним джерелом алеля 1 для багатьох українських сортів можна вважати місцеві дореволюційні сорти та сорти і лінії світової селекції, а саме: Selkirk; pPG 56, Turaco, TAM 200, Siete Cerros 66. Асоційований з відсутністю стійкості алель маркера ймовірно походить здебільшого від закордонних сортів пшениці. В процесі створення озимих сортів Лісостепової зони можна припустити цілеспрямований відбір матеріалу на користь помірної стійкості до фузаріозу колоса, для озимих сортів Степової зони випадків такого відбору менше, для ярих сортів більша частина селекційного матеріалу несла алель 1 що свідчить про можливість відбору на ранніх етапах селекції. 
Детально з результатами досліджень можна ознайомитись із публікації [78]. 
РОЗДІЛ 6
ЗВ’ЯЗОК ДОСЛІДЖЕНИХ ГЕНІВ ІЗ ФЕНОТИПІЧНИМИ ОЗНАКАМИ
Отримали розподіл алелів генів, пов’язаних зі стійкістю (чутливістю) до різних фітопатогенів за сортами різних кліматичних зон та року створення і з різними типами розвитку. Всі досліджені гени мають низький рівень експресії в полі й не забезпечують стійкості при високих інфекційних фонах або (у випадку генів Tsn1 та Tsc2) за наявності певного расового складу фітопатогенів [18-20, 39, 79, 138, 160, 210]. Однак пов’язані зі стійкістю алелі для більшості досліджених генів збереглись, і їх частка у сортів пшениці української селекції висока. З огляду на це проаналізували, чи впливають ці показники на бал польової стійкості до окремих фітопатогенів. Додаткові дані щодо досліджених сортів, отримані з різних джерел [105, 106, 112, 236, 249, 275-285], наведені в табл. Б.1. 
6.1. Зв’язок генів стійкості із середнім урожаєм пшениці озимої м’якої у сортовипробуванні
Припустили, що середній урожай за результатами національного сортовипробування для сортів пшениці озимої м’якої, зареєстрованих після 1995 року є величиною, порівнюваною в межах однієї кліматичної зони створення. Згідно точково-бісеріального коефіцієнта (далі – rbp), жоден із досліджених генів не пов’язаний із середнім урожаєм у сортовипробуванні для вибірок сортів, створених у Степовій та Лісостеповій зонах України (табл. Б. 2). Випробування сортів створених у Степовій та Лісостеповій зонах України проводять на дослідних станціях у різних кліматичних зонах. Крім цього, більшість сортів, створених у Степовій зоні, рекомендовані для вирощування в Лісостеповій зоні та Поліссі й навпаки [285]. Згідно rbp значення середнього врожаю за результатами національного сортовипробування відрізняються не суттєво (див. табл. Б. 2). Аналіз даних за середнім урожаєм в національному сортовипробуванні для загальної вибірки озимих сортів за допомогою rbp показав відсутність зв’язку алелів досліджених генів із цією ознакою.
Виявлені закономірності мають важливе значення, оскільки деякі гени стійкості, які походять від диких родичів пшениці, можуть негативно впливати на показники урожаю [28, 29]. 

6.2. Зв’язок досліджених генів із польовою стійкістю пшениці озимої м’якої. 
За допомогою rbp визначили відсутність зв’язку між розподілом алелів досліджених генів та середніми балами польової стійкості до бурої та жовтої іржі й борошнистої роси (табл. В.2). Для сортів Лісостепової зони встановили зв’язок між середнім балом стійкості до бурої іржі та алельним станом гена Tsc2 у сортів Лісостепової зони ( рис 6.1., див. табл. В.2). 
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Рис. 6.1. Середній бал польової стійкості до бурої іржі залежно від алельного стану гена Tsc2 у сортів озимої пшениці Лісостепової зони.
Згідно однофакторного регресійного аналізу впливу алельного стану гена Tsc2 на середній бал стійкості до бурої іржі величина часткового ета-квадрату, рівна 0,09, що вказує на умовну силу впливу цього фактора ближче до «посередньої» на умовній шкалі (табл. 6.1).
Таблиця 6.1.

Деталі факторного аналізу впливу алельного стану гена Tsc2 на середній бал стійкості до бурої іржі у сортів Лісостепової зони
	Сер. бал стійкості для чутливого алеля
	Стандартне відхилення для чутливого алеля
	Сер. бал стійкості для нечутливого алеля
	Стандартне відхилення для
нечутливого алеля
	Коефіцієнт Фішера, F
	Похибка, p
	Частковий ета-квадрат
	Сила заа спостереженням (α=0,05)

	5,90
	0,23
	6,67
	0,19
	6,64
	0,012
	0,09
	0, 719


Сила за спостереженням 0,719 вказує на те, що шанс не помітити вплив алельного стану гена Tsc2 на стійкість до борошнистої роси рівний 28,1% (див. табл. 6.1). Свідчення позитивного впливу алеля нечутливості до токсину Б P tritici-repentis у сортів Лісостепової зони на польову стійкість до бурої іржі складно пояснити з огляду на те, що, згідно літературних даних, алель чутливості до токсину Б гена Tsc2 асоціюється з гіпотетичним білковим продуктом, який стимулює клітинну смерть [57, 179]. Більш того, фенотипічний прояв активної стійкості до бурої іржі описується саме як виникнення поодиноких некротичних та хлоротичних плям [286]. Виявлені закономірності  можуть вказувати на роль токсину Б у біотрофній стадії ураження рослин грибами виду P. tritici-repentis (за аналогією з Septoris tritici [287]). Тоді ймовірно, що ця стадія (на якій симптоми зараження не помітні) перебігає подібно при ураженні збудниками жовтої плямистості та біотрофними фітопатогенами P. recondita. В такому разі можемо припустити, що стійкість, обумовлена нечутливим алелем гена Tsc2 (tsc2), аналогічна обумовленій мутацією зі втратою функції для гена MLO ячменю [288] і тоді продукт гена Tsc2 повинен відігравати більш значну роль у проникненні грибних фітопатогенів у клітину рослини. Для перевірки цієї гіпотези провели пошук  гомологів маркерної послідовності BE444541 за базою даних GenBank, виявили 99% гомології цієї послідовності з низкою передбачених та часткових послідовностей ферментів аргіназ пшениці та її родичів [206]. Надекспресія аргіназ у A. thaliana стимулює захисну відповідь проти шкодочинних некротрофних грибів Botrytis cinerea Pers. [289]. Такі дані дещо суперечать описаним в літературі властивостям функціонального продукту гена Tsc2 як фактора патогенності некротрофа P. tritici-repentis [57]. Також було доведено, що у мутантів A. thaliana за генами ARGAH1 або ARGAH2 (які кодують аргінази 1 та 2 відповідно) активується біосинтез оксиду азоту (ІІ), що є однією з ознак надчутливої клітинної відповіді (зокрема, проти біотрофних фітопатогенів) [43, 290] і може бути доказом ролі нечутливого алеля гена Tsc2 в стійкості до біотрофних фітопатогенів. 
На короткому плечі хромосоми 2B картовано гени расоспецифічної стійкості до бурої іржі Lr23 [4, 291] Lr2a [292], та Lr16 – на дистальній частині хромосоми [293]. Було показано що останні два гени в коекспресії з Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 забезпечують підвищення рівня помірної расонеспецифічної стійкості [294]. Ідентичність рецесивного алеля Tsc2 та гена Lr23 викликає певні сумніви, оскільки расоспецифічна стійкість до біотрофних фітопатогенів зазвичай домінантна [43], тому можна припустити, що ці гени зчеплені та походять від одних і тих самих сортів пшениці. Такі припущення потребують більш глибокого дослідження, яке включає отримання майже ізогенних ліній, фітопатологічні дослідження, секвенування гена Tsc2 та встановлення особливостей експресії стійкості до бурої іржі у сортів із алелем нечутливості гена Tsc2.
Дослідили зв’язок алельних станів генів стійкості до біотрофних та некротрофних фітопатогенів із фенотипічними ознаками середнього урожаю сортів у сортовипробуванні та середнього балу польової стійкості до деяких біотрофних фітопатогенів. Встановили відсутність впливу досліджених генів стійкості урожай сортів озимої пшениці. Визначили можливість позитивного впливу алеля нечутливості до токсину Б P. tritici-repentis гена Tsc2 на стійкість до бурої іржі для сортів Лісостепової зони. 

Детально з результатами досліджень можна ознайомитись із публікації [54, 55, 77, 78, 268, 271, 272].
РОЗДІЛ 7
ОСОБЛИВОСТІ ПОЛІМОРФІЗМУ ДОСЛІДЖЕНИХ ГЕНІВ СТІЙКОСТІ ЗАЛЕЖНО ВІД РОКУ РАЙОНУВАННЯ ТА РЕКОМЕНДОВАНОГО РЕГІОНУ ВИРОЩУВАННЯ
Для сортів пшениці залежно від року реєстрації можуть спостерігатись суттєві відмінності взаємного відбору комбінацій генів стійкості, що обумовлене зміною способу господарювання на території сучасної України в 1991 році і, як наслідок, можливою зміною критеріїв підбору пар для схрещування та відбору сортів. Також у зв’язку з падінням «Залізної завіси» було відкрито кордони для товарів із Європи та США, що також могло серйозно вплинути на расовий та видовий склад фітопатогенів на території України, що не могло не вплинути на селективні фактори відбору сортів. Окрім цього, важливим критерієм, пов’язаний із розподілом алелів генів стійкості, може бути кліматична зона, для якої рекомендовано сорти. Оскільки сорти рекомендують для вирощування на основі сортового випробування в господарствах відповідних кліматичних зон, очевидно, що на них впливає фітопатогенний комплекс та умови температури й вологості, властиві цим зонам. Тому сорти, як рекомендовані так і не рекомендовані для вирощування в певних кліматичних зонах, опосередковано відображають їх пристосованість до характерних для цих зон видів і рас фітопатогенів. Для дослідження зв’язку між роком районування, рекомендаціями з вирощування сортів та розподілом алелів досліджених маркерів дані, наведені в табл. Б.1, узагальнили в табл. Б.3-5. 
7.1. Дослідження озимих сортів пшениці м’якої Степової зони України
Згідно аналізу за критерієм χ2 сортів Степової зони (див. табл. Б.3, розмір вибірки N = 88) виявили зв’язок між роком районування та алельним станом гена Tsn1 (χ2 = 6,09, р = 0,14%), рекомендаціями з вирощування в Лісостеповій зоні та алельним станом гена Tsn1 (χ2 = 8,16; p = 0,04%) і алельним станом гена Tsn1 та рекомендаціями вирощування в зоні Полісся (χ2 = 7,00; p = 0,08%), табл. В.3. Для сортів селекції СГІ, не рекомендованих для вирощування в Лісостеповій зоні, частки сортів із алелем нечутливості до токсину А та алелем чутливості приблизно рівні й складають 19,32% та 18,18% відповідно (рис. 7.1, а). 
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Рис. 7.1. Частоти сортів (вісь z) для комбінацій показників, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y): а – алеля гена Tsn1 та рекомендацій з вирощування  в Лісостеповій зоні; б – алеля гена Tsn1 та рекомендацій з вирощування  в зоні Полісся; в – алеля гена Tsn1 та року районування.

Проте для сортів, рекомендованих для вирощування в цій кліматичній зоні, співвідношення кількості сортів  помітно зміщене в бік алеля нечутливості – у 50% сортів було виявлено цей алель, тоді як лише у 11,36% сортів було виявлено алель чутливості (див. рис. 7.1, а). Вірогідно, рекомендація з вирощування  сортів селекції СГІ в зоні Лісостепу залежить від наявності нечутливості до токсину А. У сортів селекції СГІ, рекомендованих і не рекомендованих для вирощування в зоні Полісся, також переважають сорти із алелем нечутливості до токсину А: 29,55% і 42,05% сортів відповідно (див. рис. 7.1, б). Однак коефіцієнт варіації CV, який характеризує різницю між частками сортів із алелями чутливості та нечутливості, для сортів, не рекомендованих для вирощування в зоні Полісся, складає всього 23,3%, тоді як для сортів, рекомендованих для вирощування в цій кліматичній зоні – 79,3%. Такі закономірності свідчать, що рекомендації з вирощування сортів селекції СГІ у зоні Полісся залежать від наявності алеля нечутливості до токсину А. Отримані закономірності можна порівняти з розглянутим у літературі особливостями ураження кукурудзи вірусом смугастої мозаїки пшениці [270]. Цей вірус викликає некроз, який проявляється раніше за нижчих середніх температур [270]. І тоді сорти селекції СГІ, що несли алель tr гена Tsn1, могли бути більш рекомендованими для вирощування в зоні Лісостепу і Полісся з огляду на нечутливість до токсину А, який викликає некроз.
Ми дослідили значно більше сортів селекції СГІ, зареєстрованих після 1995 року (84,09%, див. рис. 7.1, в) порівняно з сортами, зареєстрованими в цьому році та до нього. Для сортів, зареєстрованих у 1995 році та до нього, спостерігається незначна перевага таких із алелем чутливості до токсину А (9,09%) порівняно з сортами із алелем нечутливості (6,82%). Для сортів, зареєстрованих після 1995 року, очевидна значна перевага таких із алелем нечутливості гена, їх приблизно втричі більше, ніж сортів із алелем чутливості (63,64%). Ці дані вказують на те, що після 1995 року селекційна стратегія СГІ була більше спрямована на відбір алелів нечутливості до токсину А P. tritici-repentis. Можливо, така залежність пов’язана із появою на полях СГІ рас цього фітопатогена, що є продуцентами саме токсину А (зокрема, раса 1) [190].
Згідно аналізу за критерієм χ2 даних щодо сортів Степової зони, наведених в табл. Б.3 (розмір вибірки N = 69) існує зв’язок між показником алельними станами маркера csSr2 гена Sr2/Lr27/Pbc та роком районування (χ2 = 4,09, р = 4,3%) і рекомендаціями до вирощування в Лісостеповій зоні (χ2 = 5,94; p = 1,5%), див. табл. В.3. У сортів селекції СГІ, районованих до 1995 року спостерігається незначна перевага таких із нуль-алелем маркера (14,30%) порівняно із сортами з алелем Marquis (12,86%) що може свідчити про відсутність селективних умов відбору будь-якого з цих алелів (рис. 7.2, а). 
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Рис. 7.2. Частоти сортів (вісь z) та показників, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y): а – рік районування та алель маркера csSr2 гена Sr2; б – рекомендації щодо вирощування в зоні Лісостепу та алель маркера csSr2 гена Sr2.

Натомість сортів, районованих після 1995 року на 14,29% більше із алелем Marquis, ніж із нуль-алелем маркера. Такі закономірності можуть бути пояснені використанням при створенні сортів, зареєстрованих після 1995 року, селекційного матеріалу, що міг бути джерелом алеля Marquis. Якщо припустити, що цей алель маркера csSr2 може бути асоційованим із стійкістю до стеблової іржі за Sr2-типом, можливо, після 1995 року з’явились раси стеблової іржі, помірна стійкість до яких слугувала селективним фактором при створенні цих сортів. 
У сортів, рекомендованих для вирощування в зоні Лісостепу, не спостерігається суттєвої відмінності між частотами таких із нуль-алелем чи алелем Marquis маркера (див. рис. 7.2, б). Проте у сортів, які не рекомендовані для цієї зони, спостерігаємо на 24,29% більше сортів із алелем Marquis ніж із нуль-алелем маркера csSr2. Такі співвідношення можуть свідчити, що алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc не є принциповим для рекомендації з вирощування  сортів пшениці в зоні Лісостепу: ген або не експресується в цих кліматичних умовах, або для стійкості до рас стеблової іржі, поширених у зоні Лісостепу, важливими є інші гени стійкості. 

7.2. Дослідження озимих сортів пшениці м’якої Лісостепової зони України
Згідно аналізу за критерієм χ2 даних щодо сортів Лісостепової зони (табл. Б.4, розмір вибірки N = 89) спостерігається зв’язок між алельними станами генів Tsn1 та Tsc2 (χ2 = 6,01; p = 1,4%), Tsc2 та наявністю/відсутністю алеля Lr34+ (χ2 = 4,17; p = 4,5%), алельним станом гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та рекомендаціями з вирощування  в Степовій зоні (χ2 = 12,52; p = 0,04% для наявності/відсутності алеля Lr34+ та χ2 = 4,91; p = 2,7% – для Lr34-), роком районування та алельним станом гена Tsc2 (χ2 = 4,17; p = 4,1%), рекомендаціями з вирощування  в Лісостеповій зоні та наявністю/відсутністю алеля Lr34+ (χ2 = 7,76; p = 0,1%), див. табл. В.3.

Визначили рівні частки сортів із алелями нечутливості до токсинів А і Б маркерів Tsn1 та Tsc2 і сортів із алелями чутливості (рис. 7.3, а). Таке співвідношення вказує на сильний селективний тиск у бік спільного відбору однотипних алелів цих маркерів у сортах, створених у Лісостеповій зоні України. Очевидно, в місцевості, де було створено сорти, найбільш поширеними є раси P. tritici-repentis, для яких властива комбінація токсинів А та Б, а саме, раси 7 та (із меншою вірогідністю) – 8 [190]. Зважаючи на особливості доменної будови гена-кандидата Tsn1, можливо, що комбінації алелів чутливості до токсину відіграють певну невідому адаптивну роль, яка проявляється саме в кліматичній зоні, де було створено ці сорти. 
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Рис. 7.3. Частки сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y): а – алелі генів Tsn1 та Tsc2; б – Рік районування та алельний стан гена Tsc2.
Також визначили достовірні зміни Співвідношення кількості сортів , створених селекціонерами МІП, ІФРіГ та ІЗ за розподілом алелів нечутливості до токсину Б P. tritici-repentis залежно від року реєстрації (див. рис. 7.3, б). У сортів, зареєстрованих до 1995 року, відсоток таких із алелем чутливості до токсину Б вище, і становить 20,22% порівняно із 11,24% сортів із алелем нечутливості. Для сортів, створених після 1995 року, на 12,36% більше сортів, нечутливих до токсину Б (див. рис. 7.3, б). Виявлені співвідношення можуть бути пояснені змінами в расовому складі P. tritici-repentis на дослідних полях цих установ за останні 20-25 років, зокрема, появою шкодочинних рас-продуцентів токсину Б. На користь цього також свідчить дещо більша частка сортів із комбінацією алеля нечутливості гена Tsc2 та алеля чутливості – гена Tsn1 порівняно з протилежною комбінацією алелів (див. рис. 7.3, а).
Для 38,20% сортів, у яких був визначений алель нечутливості до токсину Б гена Tsc2 властива відсутність алеля стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 (рис. 7.4, а). 
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Рис. 7.4. Частки сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y): а – алельний стан гена Tsc2 і наявність/відсутність алеля Lr34+; б – наявність/відсутність алеля Lr34+ та рекомендації з вирощування  в зоні Степу; в – наявність/відсутність алеля Lr34+ та рекомендації з вирощування  в зоні Лісостепу; г – наявність/відсутність алеля Lr34- та рекомендації з вирощування  в зоні Степу.

Для сортів із алелем чутливості до токсину частки сортів із алелем стійкості та без такого алеля приблизно рівні. Найменша частка сортів, а саме 13,48%, припадає на сорти із алелем нечутливості до токсину Б та стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1. Отже, якщо алель нечутливості гена Tsc2 зчеплений із геном стійкості до бурої іржі, її забезпечує ще не відомий ген, або Lr23, оскільки згідно літератури результатом коекспресії генів Lr2a та Lr16 із Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 є підвищена стійкість до бурої іржі [294] яка могла сприяти спільному відбору відповідних алелів. На конкуруючий характер взаємодії між алелем нечутливості гена Tsc2 та алелем Lr34+ може вказувати також майже вдвічі вища частка сортів із алелем чутливості до токсину Б та Lr34+ порівняно з сортами із алелем нечутливості та Lr34+ (див. рис. 7.4, а) 
Із сортів, створених селекціонерами МІП, ІФРіГ та ІЗ, 75,28% не рекомендують для вирощування в Степовій зоні України (див. рис. 7.4, б). Із них приблизно однакова частка сортів із алелем стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та без такого алеля. Однак у 23,60% сортів, рекомендованих для Степової зони, ми виявили відсутність алеля стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, і навпаки – у 23,60% сортів, рекомендованих для Степової зони, виявили алель нестійкості гена (див. рис. 7.4, в). Різниця між частками сортів із алелем нестійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та алелем стійкості пов’язані із певною кількістю поліморфних сортів. Очевидно, сорти, поліморфні за цим геном, здебільшого не рекомендуються для вирощування в Степовій зоні України.
Більша часина сортів селекції МІП, ІФРіГ та ІЗ, а саме – 78,65%, рекомендують для вирощування в Лісостеповій зоні (див. рис. 7.4., г). Для них у переважної більшості, а саме, у 58,18% сортів, не було виявлено алеля стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1. Така закономірність додатково свідчить про негативний відбір проти алеля стійкості не лише при створенні сортів, а й під час Державного сортовипробування в установах Лісостепової зони, де некроз кінчиків листя, який часто є фенотипічною ознакою гена, міг сприйматись як прояв хвороби [145, 146].

Оскільки частки сортів селекції Лісостепової зони із алелями нечутливості й чутливості до токсинів генів Tsn1 та Tsc2 рівні, провели дослідження зв’язку комбінації цих генів із іншими показниками. Для цього в табл. 1. Б замінили стовпці «Tsn1» та «Tsc2» одним стовпцем «Tsn1 та Tsc2», у якому «1» відповідають сортам, для яких виявили комбінацію нечутливий/нечутливий алель та чутливий/чутливий, «0» – сортам, для яких виявили комбінації різнойменних алелів генів (табл. в Додатках не наведена). Згідно аналізу за критерієм χ2 отриманих кількостей сортів (табл. Б.6) із комбінаціями однотипних та різнотипних алелів генів пов’язана наявність/відсутність алеля Lr34- (χ2 = 4,47; p = 3,4%) та рекомендації з вирощування сортів у Степовій зоні України (χ2 = 7,04; p = 0,8%), див. табл. В.3. Для більшості сортів із однотипними алелями генів Tsn1 та Tsc2 властива присутність алеля нестійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 (рис. 7.5, а). 
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Рис. 7.5. Частки сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y): а – однотипні/різнотипні алелі генів Tsn1 і Tsc2 та наявність/відсутність алеля Lr34-; б – однотипні/різнотипні алелі генів Tsn1 і Tsc2 та рекомендації з вирощування  в зоні Степу.
На основі отриманих закономірностей можна припустити, що клітинна смерть за надчутливим типом, яку через продукти генів Tsn1 та Tsc2 індукують фітопатогени P. tritici-repentis, додатково стимулюється продуктом експресії гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, оскільки стійкість за Lr34-типом хоч і відрізняється від вертикальної расоспецифічної стійкості, має деякі спільні фізіологічні й біохімічні особливості [40]. Також не виключений вплив однотипних алелів генів Tsn1 та Tsc2 на відбір алеля нестійкості цього гена: вірогідно, присутність або відсутність функціональних продуктів, що забезпечують чутливість до токсинів А та Б, разом можуть слугувати додатковими факторами експресії гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1.

Для сортів, не рекомендованих для вирощування в Степовій зоні України, характерна суттєво більша частка таких із однотипними алелями генів Tsn1 та Tsc2 (див. рис. 7.5, б). Ці результати свідчать про орієнтацію в процесі сортовипробування на стійкість до рас P. tritici-repentis, що є продуцентами токсинів А та Б у випадку наявності цього фітопатогена як селективного фактора, особливо для сортів, не рекомендованих для вирощування в Степовій зоні України. Можливо, такі закономірності слугують доказом синергії між діями токсинів А та Б так само, як і для спільної дії вірусів хлорозної плямистості кукурудзи та смугастої мозаїки пшениці: перший стимулює хлороз, другий – некроз, однак їхня спільна дія значно більш агресивна за нижчих середніх температур вирощування рослин кукурудзи [272]. Тоді сорти пшениці, не рекомендовані для вирощування в зоні Степу (а значить, рекомендовані для вирощування в зоні Лісостепу, Полісся, чи обох зон) більше орієнтовані саме на протидію синергії. 

Згідно аналізу за критерієм χ2 даних щодо сортів селекції МІП, ІФРіГ та ІЗ, наведених в табл. Б.4 (розмір вибірки N = 69), існує зв’язок між алельними станами маркера csSr2 гена Sr2/Lr27/Pbc та алельним станом гена Tsn1 (χ2 = 7,99; p = 0,46%) а також рекомендаціями з вирощування  в Лісостеповій зоні України (χ2 = 3,83; p = 3,97%), див. табл. В.3. Частка сортів із алелями Marquis маркера csSr2 гена Sr2 та алелем чутливості гена Tsn1 рівна такій для сортів із нуль-алелем маркера та алелем нечутливості гена Tsn1 (рис. 7.6., а). Такі співвідношення можуть свідчити про відсутність селективного тиску при відборі цих комбінацій алелів. Можна також припустити, що алель чутливості гена Tsn1 відіграє певну роль у стійкості, обумовленій геном Sr2/Lr27/Pbc (якщо частина сортів, у яких було виявлено алель Marquis маркера csSr2 також є стійкими до стеблової іржі за Sr2-типом [35]) у той час як відсутність алеля Marquis певним чином сприяє відсутності чутливості до токсину А P. tritici-repentis. Частки сортів, рекомендованих для вирощування в Лісостеповій зоні, із різними алелями маркера csSr2 приблизно рівні (Рис. 7.6., б). 
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Рис. 7.6. Частки сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y), а саме: (а) алельний стан генів Sr2 та Tsn1; (б) алельний стан гена Sr2 та рекомендації з вирощування  в зоні Лісостепу
Проте для сортів, не рекомендованих для вирощування в Лісостеповій зоні, частка сортів селекції МІП, ІЗ та ІФРіГ із алелем Marquis нижча. У випадку, якщо цей алель пов’язаний із стійкістю за Sr2-типом, що може свідчити про експресування за межами Лісостепової зони фенотипічні ознаки характерного почорніння соломини для сортів із алелем Marquis [162]. Почорніння соломини могло сприйматись в процесі державного сортовипробування як ознака хворобливості й сорти не рекомендувались для вирощування в зонах Степу та Полісся.

З огляду на рівні частки сортів із алелем Marquis маркера csSr2 та сортів із алелем чутливості гена Tsn1 і навпаки, провели дослідження зв’язку комбінацій цих алелів із іншими характеристиками сортів. Для цього в табл. 2.А. стовпці «Sr2» та «Tsn1» замінили одним – «Sr2 & Tsn1», де для сортів комбінації Marquis/Ts та нуль-алель/tr позначимо «1» а комбінації Marquis/tr та нуль-алель/Ts – «0» (табл. в Додатках не наводиться). Згідно аналізу за критерієм χ2 сортів з різними комбінаціями ознак (табл. Б.7), існує зв’язок між алельним різнотипними алелями генів Sr2/Tsn1 та рекомендаціями з вирощування в зоні Полісся (χ2 = 5,18; p = 2,9%, див. табл. В. 3). 
Для сортів селекції МІП, ІФРіГ та ІЗ, рекомендованих для вирощування в зоні Полісся, спостерігається значна перевага сортів із комбінаціями досліджених генів Marquis/Ts і нуль-алель/tr порівняно з Marquis/tr і нуль-алель/Ts (рис 7.7). 
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Рис. 7.7. Частки сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y), а саме різнотипні комбінації алелів генів Sr2 та Tsn1 і рекомендації щодо вирощування сортів у зоні Полісся.
Виявлені закономірності можуть свідчити про те, що в умовах сортовипробування в зоні Полісся нуль-алель гена Sr2/Lr27/Pbc сприяє відсутності чутливості до токсину А, або що алель, пов’язаний із чутливістю до токсину А, маскує експресію характерного почорніння соломини чи, з огляду на доменну будову гена [37], сприяє стійкості до стеблової іржі.
7.3. Дослідження озимих сортів пшениці м’якої різних кліматичних зон 
Згідно аналізу за критерієм χ2 даних щодо 4 молекулярних маркерів для озимих сортів різних кліматичних зон України (табл. Б.8, розмір вибірки N = 177) виявили зв’язок часток сортів із наступними ознаками: алельний стан гена Tsc2 та рік районування (χ2 = 3,83; p = 4,3%), алельний стан гена Tsc2 та рекомендації з вирощування  в Степовій зоні (χ2 = 29,56; p = 0,000005%), алельний стан гена Tsn1 та наявність алеля Lr34- (χ2 = 3,98; p = 4,6%), алельний стан генів Tsn1 та Tsc2 (χ2 = 10,05; p = 0,15%), алельний стан гена TDF_076_2D та рекомендації з вирощування в Cтеповій зоні (χ2 = 5,26; p = 2,2%), алельний стан гена TDF_076_2D та наявність алеля Lr34+(χ2 = 7,81; p = 0,52%), алельний стан генів TDF_076_2D та Tsc2 (χ2 = 3,99; p = 4,6%), див. табл. В.3.
Спостерігається значне переважання сортів озимої пшениці районованих після 1995 року із алелем нечутливості до токсину Б, а саме 60,45% проти 15,82% із алелем чутливості, тоді як для сортів, районованих до 1995 року різниця часток сортів з різними алелями гена незначна (рис. 7.8, а). 
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Рис. 7.8. Частоти сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y): а – Рік районування та алельний стан гена Tsc2; б – алельний стан гена Tsc2 та рекомендації з вирощування в зоні Степу.

Такі співвідношення можуть свідчити про зміни в расовому складі P. tritici-repentis за останні роки, зокрема, поява рас-продуцентів токсину Б які є достатньо шкодочинними, щоб створювати селективний тиск у бік відбору алелів, пов’язаних із нечутливістю саме до цього токсину, або зміни в експресії чутливості з огляду на загальні тенденції зміни клімату. Зокрема, останні роки спостерігається підвищення середньодобової температури [295], яке могло підсилити дію токсину Б так само, як це спостерігається для вірусу хлоротичної плямистості кукурудзи [272], і тоді сорти, зареєстровані після 1995 року орієнтовані саме на стійкість до такого ефекту.

Приблизно однакову кількість сортів із алелем чутливості до токсину Б, рекомендують та не рекомендують для вирощування в Степовій зоні, тоді як 53,11% сортів із алелем нечутливості є рекомендованими для вирощування в Степовій зоні (див. рис. 7.8., б). З огляду на таке співвідношення можна припустити, що найбільший селективний тиск з боку рас-продуцентів токсину Б спостерігається саме в цій кліматичній зоні. Можливо, такі закономірності пов’язані з особливостями клімату, а саме порівняно вищими середніми температурами та низькою вологістю. Зокрема, було показано, що при ураженні рослин кукурудзи вірусом хлоротичної плямистості симптоми швидше проявлялись саме за підвищених середніх температур вирощування [272]. Тоді можна припустити, що сорти озимої селекції, рекомендовані для вирощування в Степовій зоні України, орієнтовані саме на уникнення подібного ефекту. Згідно літературних даних в Степовій зоні протягом останніх 15 років спостерігається збільшення ураження пшениці P. tritici-repentis, однак вважають, що переважно цей шкодочинник представлений расами 1 та 2 [296]. З результатів наших досліджень можна припустити, що в останні роки в цій кліматичній зоні переважають раси 5 та 6 [190].
Для вибірки озимої пшениці властиво 49,15% збігу між сортами, що несуть алелі нечутливості до токсинів А та Б (рис. 7.9, а). Таке співвідношення вказує на певний селективний тиск у бік відбору комбінації алелів нечутливості до токсинів і відповідно орієнтацію селекціонерів на стійкість як до раси 7, що продукує як токсин А, так і токсин Б. Частка сортів лише із нечутливістю до токсину Б є значно вищою, ніж із нечутливісю до токсину А. Виявлені закономірності вказують на можливу додаткову роль алеля нечутливості гена Tsc2 в стійкості до біотрофних фітопатогенів, виявлену в цьому дослідженні. Також вони можуть вказувати на більш сильний відбір сортів із стійкістю до хлорозу в зв’язку зі зростанням середньорічної температури й відповідно більш нищівному впливові саме цього фактора вірулентності P. tritici-repentis [272, 295].
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Рис. 7.9. Частоти сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y), а саме: а – алельні стани генів Tsn1 та Tsc2; б – алельний стан гена Tsn1 та рекомендації з вирощування в зоні Степу.

У найвищої частки озимих сортів (35,03%) із алелем нечутливості гена Tsn1 також виявили алель нестійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 (див. рис. 7.9, б), тоді як для вибірки сортів Лісостепової зони спостерігали найвищу частку сортів із алелем нечутливості гена Tsc2 та відсутністю стійкості за Lr34-типом (Рис. 7.4., а). Такі співвідношення можуть додатково свідчити про негативну коекспресію гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 помірної стійкості до біотрофних фітопатогенів із генами, що забезпечують відсутність чутливості до токсинів некротрофних грибів. 

Частка озимих сортів з різними алелями гена TDF_076_2D, рекомендованих для вирощування в Степовій зоні, відрізняється незначно (Рис. 7.10, а). Такі співвідношення можуть свідчити про залучення інших генів у стійкість проти фузаріозу колоса на території сортовипробування або про те, що гриби видів F. culmorum та F. graminearum не є достатньо розповсюдженими в цій кліматичній зоні, щоб бути фактором відбору. Проте для сортів, не рекомендованих для вирощування в зоні Степу, частка сортів із алелем стійкості значно перевищує таку із алелем нестійкості, що може свідчити про селективний тиск на користь алеля стійкості гена. 
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Рис. 7.10. Частки сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y): а – алельний стан гена TDF_076_2D та вирощування в зоні Степу; б – алельний стан гена TDF_076_2D та наявність/відсутність алеля Lr34+; в – алельні стани генів Tsc2 та TDF_076_2D.

Для найвищої частки сортів, а саме – 35,03%, виявили збіг алелів стійкості гена TDF_076_2D та відсутність алеля стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, тоді як для сортів із алелем стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 відсоток сортів із стійкістю та нестійкістю за геном TDF_076_2D приблизно рівний (див рис. 7.10, б). Виявлені закономірності можуть свідчити про те, що для озимих сортів стійкість до фузаріозу колоса, обумовлена цим геном, експресується більш помітно й слугує фактором відбору саме за відсутності стійкості за Lr34-типом. Так само ймовірно, що стійкість за Lr34-типом більш помітно проявляється саме за відсутності стійкого алеля гена TDF_076_2D.

Для 42,37% озимих сортів пшениці властивий спільний відбір алелів стійкості до фузаріозу колоса та нечутливості до токсину А P. tritici-repentis (див. рис. 7.10, в). Така частка може свідчити як про роль гена TDF_076_2D у стійкості до жовтої плямистості, так і можливу гомологію між токсинами F. culmorum та F. graminearum і токсином Б. Частка сортів із алелем нечутливості гена Tsc2 та нестійкості – гена TDF_076_2D вища за частку сортів із зворотною комбінацією що може вказувати на більший селективний тиск саме збудників жовтої плямистості, або роль нечутливості за типом tsc2 у стійкості до фузаріозу колоса, або більш помірну експресію нечутливості до токсинів порівняно з помірною стійкістю за типом ІІ. Найнижча частка сортів із комбінацією алелів чутливий/нестійкий досліджених генів вказує на значний селективний тиск в бік відбору алелів обох генів, асоційованих зі стійкістю до некротрофних грибів. 

Згідно аналізу за критерієм χ2 даних за 5 молекулярними маркерами для озимих сортів різних кліматичних зон України (табл. Б.8, розмір вибірки N = 139) виявили зв’язок алелів гена Sr2/Lr27/Pbc з рекомендаціями з вирощування  в зоні Полісся (χ2 = 3,83; p =  3,97%) та алельним станом гена Tsn1 (χ2 = 7,99; p = 0,47%), див. табл. В.3. Очевидно, наявність алеля Marquis не є фактором відбору при рекомендації сортів для вирощування в зоні Полісся (рис. 7.11, а). Проте сорти з нуль-алелем – навпаки, більше вирощують саме в цій кліматичній зоні, що може вказувати на його адаптивні властивості. Для сортів, не рекомендованих для вирощування в зоні Полісся, властива суттєво більша частка таких із алелем Marquis маркера, тоді як для сортів, не рекомендованих для вирощування в зоні Полісся, частка сортів із алелем Marquis дещо нижча. Такі закономірності можуть свідчити про наявність негативного селективного тиску проти алеля Marquis при сортовипробуванні в зоні Полісся.
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Рис. 7.11. Частки сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y): а – алельний стан гена Sr2 та рекомендації з вирощування  в зоні Полісся; б – алельні стани генів Sr2 та Tsn1.

На сорти із алелем нечутливості гена Tsn1 та нуль-алель маркера csSr2 припадає 31,65%, тоді як на сорти із цим алелем та алелем Marquis маркера csSr2 дещо – 25,9% (див. рис. 7.11, б). Для сортів із алелем чутливості гена – навпаки, частка сортів із алелем Marquis значно більша, ніж таких із нуль-алелем. Такі співвідношення можуть свідчити про те, що алель чутливості гена Tsn1 бере участь у експресії можливої помірної стійкості до стеблової іржі за Sr2-типом. Для сортів із нуль-алелем маркера csSr2 спостерігається значна перевага сортів із алелем нечутливості до токсину А, тоді як для сортів із алелем Marquis частка таких сортів незначно менше. Виявлені закономірності можуть свідчити про те, що експресія алеля Marquis маскує прояв чутливості/нечутливості до токсину А і тим самим утруднює відбір. 
7.4. Дослідження ярих сортів пшениці м’якої різних кліматичних зон
Згідно аналізу за критерієм χ2 даних за 4 молекулярними маркерами для ярих сортів різних кліматичних зон України (табл. Б.5, розмір вибірки N = 82) виявили зв’язок між частками сортів з різними алелями генів Tsn1 та Tsc2 (χ2 = 11,69; p = 0, 0628369%), роком районування та наявністю алеля Lr34- (χ2 = 4,00; p = 4,6%), наявністю алеля Lr34+ гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та алельним станом гена TDF_076_2D (χ2 = 5,35; p = 2,07%), див. табл. В.3.

У найбільшої частки ярих сортів, а саме 76,83%, визначили відсутність алеля стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та алель стійкості гена TDF_076_2D (рис. 7.12, а). Такі співвідношення можуть свідчити про значний селективний тиск проти помірної стійкості за Lr34-типом і навпаки, в бік помірної стійкості до фузаріозу колоса, яку обумовлює ген TDF_076_2D. Також на значний селективний тиск проти алеля стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 свідчить і частки сортів із та без алеля нестійкості гена, зареєстровані до та після 1995 року (див. рис. 7.12, б): якщо для сортів, створених раніше, ніж 20 років тому, спостерігається принаймні 4,88% таких, у яких не було алеля нестійкості (а значить, мономорфних за алелем стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1), то для ярих сортів, зареєстрованих після 1995 року, таких виявлено не було. Для пшениці ярої так само як і для озимої спостерігається направлений відбір сортів із алелем нечутливості гена Tsc2 (див. рис. 7.12, в). У найбільшої частки ярих сортів, а саме 46,34%, виявили алель чутливості гена Tsn1, що може бути доказом їх орієнтації на стійкість до рас 5 та, можливо, 6 P. tritici-repentis [190]. У 28,05% сортів виявлено комбінації алелів нечутливості обох генів, що вказує на селективний тиск при відборі цих сортів також раси 7 і, можливо, 8 [190]. У 20,73% сортів виявили алель нечутливості гена Tsn1, та чутливості – гена Tsc2, очевидно, ці сорти створювались за умов переваги раси 2 цього фітопатогена [190]. Частки сортів з різними алелями генів нечутливості до токсинів А та Б не корелюють із роком районування, тож ярі сорти, створені до й після 1995 року, вірогідно, вражались одними й тими расами P. tritici-repentis.
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Рис. 7.12. Частки сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y): а – наявність/відсутність алеля Lr34+ та алельний стан гена TDF_076_2D; б – наявність/відсутність алеля Lr34- та рік районування; в – алельні стани генів Tsn1 та Tsc2
7.5. Дослідження вибірки сортів пшениці м’якої української селекції.

Згідно аналізу за критерієм χ2 даних за 4 молекулярними маркерами для сортів м’якої пшениці різних кліматичних зон України (табл. Б.9., розмір вибірки N = 272) визначили зв’язок між частками сортів за наступними ознаками: рік районування та алельний стан гена Tsc2 (χ2 = 16,42; p = 0,00005%), алельний стан генів TDF_076_2D та Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 (для зв’язку з присутністю/відсутністю алеля Lr34+ χ2 = 20,1; p = 0,000007%, для зв’язку з присутністю/відсутністю алеля Lr34- χ2 = 4,74; p = 2,9%), алельний стан генів TDF_076_2D та Tsc2, (χ2 = 6,25; p = 1,2%) див. табл. В. 3.
Для пшениці, районованої після 1995 року, властива найбільша частка сортів із алелем нечутливості гена Tsc2 (рис. 7.13., а). 
	
[image: image66.png]75% -

0% -1

Do 1995

Yymusocrti Heuymusocrti
Anenk rena Tsc2

Pik
paiioHyBaH
HAA

Micna 1995





	
[image: image67.png]o COPTIB

75%

Anens
HecTilikocT
Lr34-

Mpucyrhiii

HecrifikocTi CrivikocTi
Anens rexa TDF_076_2D





	а
	б

	
[image: image68.png]Anenb
cTinkocTi
Lr34+

Mpucyrhiii

HecriiikocTi CrilikocTi
Anens reHa TDF_076_2D




	
[image: image69.png]50%

% coprtiB
3
=
L

0%

yrnusocti

HecrirkoeTi CrinkocTi
Anenb reHa TDF_076_2D

Anens reHa
Tsc2

Heuyrnusocti





	в
	г


Рис. 7.13. Частки сортів (вісь z) та показники, що пов’язані згідно аналізу за χ2 (осі х та y): а – алельний стан гена Tsc2 та рік районування; б –наявність/відсутність алеля Lr34- та алельний стан гена TDF_076_2D; в – наявність/відсутність алеля Lr34+ та алельний стан гена TDF_076_2D; г –алельні стани генів TDF_076_2D та Tsc2

Отримане співвідношення ще раз вказує на ймовірне посилення селективного тиску з боку збудника жовтої плямистості за останні 20-25 років в масштабах всієї України, зокрема, рас-продуцентів токсину Б [190], ймовірно обумовлене змінами клімату [272, 295]. Для більшості сортів із алелем стійкості гена TDF_076_2D присутній алель нестійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 (див рис. 7.13, б) і, навпаки, відсутній алель стійкості (див рис. 7.13, в), що може свідчити про негативну коекспресію цих генів. За відсутності алеля Lr34+ спостерігаємо більш значиму різницю між частками сортів з різними алелями гена TDF_076_2D, що може вказувати на частковий «маскувальний» ефект стійкості за Lr34-типом, яка може бути пояснена некрозом кінчиків листя, який іноді є фенотипічною ознакою такої стійкості [145, 148].

Для сортів із алелями нестійкості та стійкості гена TDF_076_2D властива приблизно рівна частка сортів із алелем стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, з чого можна зробити висновок, що ген стійкості до фузаріозу колоса не чинить особливого впливу на відбір алеля стійкості за Lr34-типом. Спостерігали найвищу частку сортів із комбінацією алелів нечутливості гена Tsc2 та стійкості – гена TDF_076_2D, а саме – 41,70% (див. рис. 7.13, г). Отримані дані підтверджують спостереження про кореляцію між нечутливістю до токсину Б та помірною стійкістю до фузаріозу колоса, виявлені раніше для ярих сортів. Приблизно рівні, але достатньо високі частки сортів із різнотипними комбінаціями алелів цих генів вказують на селективний відбір, орієнтований на ознаки нечутливості до токсину Б чи стійкості до фузаріозу колоса не залежно одна від одної. 
Отже ми виявили низку закономірностей відбору алелів досліджених генів у вибірках сортів залежно від року районування, а також можливий вплив генів та їх комбінацій на рекомендації з вирощування сортів у різних кліматичних зонах України. Такі закономірності можуть бути пояснені зміною расового складу некротрофних фітопатогенів із часом та вказувати на фітопатогенне навантаження на пшеницю в різних регіонах України а також особливості дії токсинів некротрофних грибів залежно від температурного режиму вирощування. Також для досліджених сортів нами виявлені закономірності відбору комбінацій алелів генів стійкості до біотрофних та некротрофних фітопатогенів, що може вказувати на наявність та особливості коекспресії досліджених генів.
Результатати досліджень представлено в публікаціях [54, 55, 77, 78, 268, 271, 272].
РОЗДІЛ 8
УЗАГАЛЬНЕННЯ ОТРИМАНИХ РЕЗУЛЬТАТІВ
Дослідили вибірку сортів пшениці м’якої ярої та озимої, створених у різних кліматичних зонах України та у різні роки за допомогою молекулярних маркерів генів стійкості до біотрофних та некротрофних фітопатогенів, а саме: cssfr5, SNP12 та ISBP1 гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 і csSr2 – гена Sr2/Lr27/Pbc, маркерів fcp623 та fcp394 гена Tsn1 і BE444541 – гена Tsc2, маркера INDEL1 подібного до NPR1 гена TDF_076_2D. Оптимізували умови мультиплексної ПЛР для маркерів SNP12 та ISBP1 і для кодомінантного маркера BE444541. Розробили екзон-специфічний макер TDF_076_2D_exsp для визначення алельного стану гена TDF_076, підібрали умови ПЛР та провели валідацію маркера.
Найбільша частка асоційованого зі стійкістю алеля Lr34+ гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, а саме 53,5%, припадає на сорти пшениці озимої м’якої, створені в Степовій зоні України; 42,5% сортів пшениці озимої м’якої із алелем Lr34+ створені в установах Лісостепової зони; 10,5% сортів із алелем Lr34+ припадає на ярі сорти. Встановили зв’язок між алельним станом гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та кліматичною зоною створення сортів (для алеля Lr34+ χ2 = 16,83; p = 0,004%, для алеля Lr34- χ2 = 17,25; p = 0,003%) і типом розвитку (для алеля Lr34- χ2 = 66,81; p = 3·10-14%). Основним джерелом алеля Lr34+ для багатьох українських сортів можна вважати Безосту 1 та сорти світової селекції, а саме: Red River 68, Ble Tendre 2288; penjamo T62 та деякі інші. Для сортів, створених у Лісостеповій зоні та ярих сортів спостерігався певний селективний тиск проти відбору алеля Lr34+, тоді як для сортів, створених у Степовій зоні, приклади такого тиску поодинокі. Частка сортів із алелем Lr34+ для українських сортів вище, ніж у випадку досліджених колекцій сортів більшості інших країн.
Частка сортів, у яких був виявлений асоційований зі стійкістю алель Hope гена Sr2/Lr27/Pbc складає 1,1% або 2 сорти з 176 проаналізованого, а саме сорти Харківська 6 і Харківська 12, створені в Інституті рослинництва ім. В.Я. Юр’єва НААН. У 104 сортів із проаналізованих був виявлений алель Marquis, що становить 59,1%. Виявили зв’язок між алельним станом гена Sr2/Lr27Pbc та кліматичної зоною створення озимих сортів пшениці (χ2 = 4,31; p = 0,038). Джерелом алеля Hope для українських сортів є сорт Selkirk, вірогідними джерелами алеля Marquis – Sonora 64A, Red River 68, TAM 107. Siete Cerros 66 та інші сорти світової селекції. У 38,7% сортів Степової зони, 14,7% сортів Лісостепової зони та 8,8% ярих сортів, досліджених за допомогою обох маркерів було визначено генотип Lr34+/Marqis. У сортів із алелем Hope було визначено алель Lr34- маркерів гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1.

Маркер fcp394 показав низький рівень поліморфізму та збіг результатів із fcp623 на рівні 59%. Для дослідження алельного стану гена Tsn1 в українських сортах пшениці варто використовувати маркер fcp623. Розподіл асоційованого з нечутливістю до токсину А алеля tr гена Tsn1 за проаналізованими вибірками сортів складає 35,5% для сортів озимої пшениці Степової зони України, 25,7% – для озимої пшениці Лісостеповій зоні України, 38,8% – для ярих сортів різних кліматичних зон. Визначили наявність зв’язку алельного стану гена Tsn1 та кліматичної зони створення озимих сортів (χ2 = 10,29; p = 0,1%) і типу розвитку сортів м’якої пшениці (χ2 = 32,81; p = 0,000001%) за даними за дослідженими вибірками. Основним джерелом алеля tr для багатьох українських сортів можна вважати місцеві дореволюційні сорти та сорти світової селекції, а саме: Ble Tendre 2288, Hadmerslebener 1681-96, Siete Cerros 66. Розподіл асоційованого з нечутливістю до токсину B алеля tsr гена Tsc2 за проаналізованими вибірками сортів складає 48% для сортів озимої пшениці Степової зони України, 28% – для озимої пшениці Лісостеповій зоні України, 24% – для ярих сортів різних кліматичних зон. Для озимих сортів встановили зв’язок між кліматичною зоною створення та алельним станом гена Tsc2 (χ2 = 32,81; p = 0,000001%). Основним джерелом алеля tsr для багатьох українських сортів можна вважати Безосту 1, Альбатрос одеський та інші сорти Степової зони а також сорти світової селекції, а саме: Siete Cerros 66, Vala, Flambeau, Flambard. Для всіх вибірок сортів судячи з родоводів спостерігається відбір як асоційованих зі стійкістю, так і асоційованих з чутливістю алелів маркерів обох генів. У 66,3% сортів пшениці озимої м’якої Степової зони, 28,9% сортів пшениці озимої м’якої Лісостепової зони та 27,7% сортів пшениці ярої м’якої різних кліматичних зон був визначений генотип tr/tsr генів чутливості до токсинів некротрофних грибів.
У 68,8% сортів української селекції визначили асоційований зі стійкістю алель гена TDF_076_2D. Розподіл алеля 1 гена, асоційованого зі стійкістю за типом ІІ на рівні 14,2%, за проаналізованими вибірками сортів складає: 24,4% для сортів озимої пшениці Степової зони України, та по 37,8% – для озимої пшениці Лісостеповій зоні і ярих сортів різних кліматичних зон. 
За секвенованими послідовності гомеологічних генів TDF_076 було підібрано праймери, комплементарні екзон-специфічним поліморфізмом, що впливають амінокислотну послідовність передбаченого білка і отримало маркер TDF_076_2D_exsp. В результаті дослідження вибірки сортів селекції Степової зони встановили повну відповідність результатів за маркером INDEL1 та екзон-специфічним маркером. Розроблений нами маркер TDF_076_2D_exsp рекомендується використовувати в селекційному процесі та для більш точного визначення алельного стану гена.
Виявили зв’язок між алельним станом гена TDF_076_2D та зоною вирощування для озимих сортів (χ2 = 14,41; p = 0,01%) і типом розвитку для вибірки пшениці озимої м’якої (χ2 = 4,43; p = 3,5%). Основним джерелом алеля стійкості для багатьох українських сортів можна вважати місцеві дореволюційні сорти та сорти і лінії світової селекції, а саме: Selkirk; pPG 56, Turaco, TAM 200, Siete Cerros 66. Асоційований з відсутністю стійкості алель маркера ймовірно походить від закордонних сортів пшениці. В процесі створення озимих сортів Лісостепової зони можна припустити цілеспрямований відбір матеріалу на користь помірної стійкості до фузаріозу колоса, для озимих сортів Степової зони випадків такого відбору менше, для ярих сортів більша частина селекційного матеріалу несла алель стійкості, що свідчить про можливість відбору на ранніх етапах формування генофонду.
Встановили зв’язок алельного стану гена Tsc2 із фенотипічними ознаками середнього урожаю сортів у сортовипробуванні та середнім балом польової стійкості до деяких біотрофних фітопатогенів. Встановили відсутність впливу досліджених генів стійкості на урожай сортів пшениці озимої. Визначили наявність можливого позитивного впливу алеля нечутливості до токсину Б P. tritici-repentis гена Tsc2 на стійкість до бурої іржі для сортів Лісостепової зони (p < 0,05).

Встановили зв’язок між роком районування та алельним станом гена Tsn1 для сортів селекції СГІ (χ2 = 6,09; p = 0,14%), алельним станом гена Tsc2 для сортів Лісостепової зони (χ2 = 4,17; p = 4,1%), озимих сортів різних кліматичних зон (χ2 = 3,83; p = 4,3%), сортів м’якої пшениці української селекції різних кліматичних зон (χ2 = 16,42; p = 0,00005%); алельним станом гена Sr2/Lr27/Pbc для сортів Степової зони (χ2 = 4,09; р = 4,3%), наявністю/відсутністю алеля Lr34- (χ2 = 5,35; p = 2,07%) для ярих сортів різних зон. Для пшениці селекції Степової зони спостерігали більшу частку сортів зареєстрованих після 1995 року із алелем tr гена Tsn1, для сортів селекції Лісостепу – більшу частку сортів із алелем tsr гена Tsc2. Для сумарної вибірки озимих сортів та всього проаналізованого матеріалу м’якої пшениці спостерігається більша частка сортів районованих після 1995 року із алелем tsr. Такі закономірності можуть свідчити про посилення селективного тиску з боку фітопатогенів P. tritici-repentis останні 20-25 років. Для сортів селекції СГІ, районованих після 1995 року, також спостерігається достовірно більша частка сортів із алелем Marquis гена Sr2/Lr27/Pbc, за даними щодо ярих сортів спостерігали зменшення до 0 кількості сортів, мономорфних за алелем Lr34+, зареєстрованих після 1995 року. 

Виявили зв’язок між алельним станом гена Tsn1 та рекомендаціями з вирощування в зонах Лісостепу (χ2 = 8,16, p = 0,04%) і Полісся (χ2 = 7,00, p = 0,08%) для озимих сортів селекції СГІ; між рекомендаціями з вирощування  в зоні Степу та алельними станами генів Tsc2 (χ2 = 29,56; p = 0,000005%) та TDF_076_2D (χ2 = 5,26, p = 2,2%) для озимих сортів різних кліматичних зон; між алельним станом гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та рекомендаціями з вирощування  в Степовій (χ2 = 12,52, p = 0,04% для наявності/відсутності алеля Lr34+ та χ2 = 4,91, p = 2,7% – для Lr34-) і Лісостеповій (для наявності/відсутності алеля Lr34+ χ2 = 7,76; p = 0,1%) зонах для сортів селекції МІП, ІФРіГ та ІЗ; між алельним станом гена Sr2/Lr27/Pbc та рекомендаціями з вирощування  в зоні Лісостепу для сортів селекції СГІ (χ2 = 5,94, p = 1,5%) та МІП, ІФРіГ і ІЗ (χ2 = 3,83; p = 3,97%), а також із рекомендаціями з вирощування  в зоні Полісся (χ2 = 3,83; p =  3,97%) для озимих сортів різних кліматичних зон. 

Озимі сорти пшениці селекції СГІ з алелем нечутливості до токсину А гена Tsn1 здебільшого не рекомендують для вирощування в зоні Полісся. Однак досить значну частку сортів із алелем tr цього гена рекомендують для вирощування в зоні Лісостепу, для загальної вибірки озимих сортів найбільша частка припадає на сорти із алелем нечутливості до токсину Б гена Tsс2, рекомендованих для вирощування в Степовій зоні. Для озимої пшениці різних кліматичних зон спостерігається значна відмінність між частками сортів з різними алелями гена TDF_076_2D, не рекомендованих для вирощування в Степовій зоні. 

Високу частку сортів селекції ІЗ МІП та ІФРіГ із алелем стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 не рекомендують для вирощування в Степовій зоні України, проте дещо вищу їх частку рекомендують для вирощування в зоні Лісостепу. Для пшениці селекції СГІ спостерігали порівняно вищу частку сортів із нуль-алелем гена Sr2/Lr27/Pbc, рекомендованих для вирощування в Лісостеповій зоні, тоді як для сортів селекції МІП, ІФРіГ та ІЗ для вирощування в цій зоні здебільшого рекомендували сорти із алелем Marquis. Для озимої пшениці різних кліматичних зон спостерігали значно більше сортів із нуль-алелем гена Sr2/Lr27/Pbc, рекомендованих для вирощування в зоні Полісся, ніж не рекомендованих.
Виявили зв’язок між алельними станами генів Tsn1 та Tsc2 для озимих сортів селекції Лісостепу (χ2 = 6,01; p = 1,4%), озимих сортів різних кліматичних зон (χ2 = 10,05; p = 0,15%), ярих сортів різних кліматичних зон (χ2 = 11,69; p = 0, 0628369%); генів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та Tsc2 для озимих сортів селекції Лісостепу (за алелем Lr34+ χ2 = 4,17; p = 4,5%), генів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та Tsn1 для озимих сортів різних кліматичних зон (за алелем Lr34- (χ2 = 3,98; p = 4,6%), генів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та TDF_076_2D для озимих (χ2 = 7,81; p = 0,52%) і ярих (χ2 = 5,35; p = 2,07%) сортів різних кліматичних зон за алелем Lr34+; між алельними станами генів TDF_076_2D та Tsc2 для озимих сортів різних кліматичних зон (χ2 = 3,99; p = 4,6%) та загальної вибірки сортів (χ2 = 6,25; p = 1,2%); між алелями генів Sr2/Lr27/Pbc та Tsn1 для сортів селекції Лісостепу та озимих сортів різних кліматичних зон (в обох випадках χ2 = 7,99; p = 0,47%). Для сортів селекції Лісостепу спостерігали рівні й достатньо високі частки сортів із алелями нечутливості генів Tsn1 та Tsc2 та алелями чутливості цих генів. Для сортів селекції Лісостепу також характерна висока частка сортів без алеля стійкості гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та із алелем нечутливості гена Tsc2. Крім цього рівні та високі частки сортів із алелем Marquis гена Sr2/Lr27/Pbc та алелем чутливості гена Tsn1 і нуль-алелем гена Sr2/Lr27/Pbc та алелем нечутливості – гена Tsn1.

Сорти Володарка, Борвій, Годувальниця одеська, Єдність, Жайвір, Журавка, Лановий, Ліра одеська, Лузанівка одеська, Небокрай, Одеська 162, Одеська червоноколоса, Федорівка, та Юнат одеський можуть бути джерелами комбінації алелів стійкості генів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та TDF_076_2D і алелів нечутливості до токсинів генів Tsn1 та Tsc2. Сорти Харківська 6 та Харківська 12 можуть служити джерелом стійкості до стеблової іржі за Sr2-типом.
Отже виявили закономірності відбору комбінацій алелів досліджених генів у вибірках сортів різних кліматичних зон та українських сортів пшениці м’якої загалом. Також існують закономірності відбору алелів різних генів стійкості залежно від року реєстрації сортів. Алельні стани окремих досліджених генів можуть бути пов’язаними із рекомендаціями з вирощування сортів у тих чи інших кліматичних зонах.
ВИСНОВКИ
Вперше проведено генотипування 282 сортів пшениці м’якої за допомогою молекулярних маркерів генів помірної расонеспецифічної стійкості до низки біотрофних фітопатогенів (Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, Sr2/Lr27/Pbc), чутливості (нечутливості) до токсинів А та Б некротрофних грибів P. tritici-repentis та S. nodorum (Tsn1, Tsc2) та помірної стійкості до фузаріозу колоса (TDF_076_2D). За результатами молекулярно-генетичного аналізу проведено оцінку впливу генів стійкості на урожайність та польову стійкість пшениці м’якої. Виявлено закономірності відбору комбінацій алелів генів стійкості та їх зв’язок із роком районування та рекомендаціями з вирощування сортів пшениці м’якої у різних кліматичних зонах України. 

1. Проведено оптимізацію умов для мультиплексної ПЛР із праймерами, що фланкують молекулярні маркери SNP12 та ISBP1 гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 помірної раснеспецифічної стійкості пшениці м’якої до низки біотрофних фітопатогенів та ПЛР із праймерами, що фланкують маркер BE444541 гена Tsc2 чутливості (нечутливості) до токсину Б некротрофних грибів P. tritici-repentis. Розроблено та валідовано тест-систему з використання мультиплексної ПЛР для детекції екзон-специфічного маркера TDF_076_2D_exsp гена TDF_076_2D помірної стійкості до фузаріозу колоса пшениці.
2. Встановлено зв’язок алельного стану гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та кліматичної зони створення і типом розвитку сортів пшениці м’якої (p<1%). Частка сортів із алелем стійкості склала 67,03% для сортів пшениці озимої Степової зони створення, 40,21% озимих сортів Лісостепової зони та 12,77% – для ярих сортів різних зон. Виявлено зв’язок алельних станів гена Sr2/Lr27/Bdv1 із кліматичною зоною створення озимих сортів (p<1%). Алель стійкості Hope гена Sr2/Lr27/Bdv1 відсутній у вибірці озимої пшениці і присутній у 2 ярих сортів (1,1 % від загальної вибірки), а саме у Харківської 6 та Харківської 12.
3. Визначено наявність зв’язку між алельним станом гена Tsn1 та кліматичною зоною створення і типом розвитку сортів пшениці м’якої (p<1%). Частка сортів із алелем нечутливості гена Tsn1 склала 70,33% озимих сортів Степової зони створення, 49,48% озимих сортів Лісостепової зони, 75,53% ярих сортів різних зон. Продемонстровано наявність зв’язку між алельним станом гена Tsc2 та кліматичною зоною створення (p<1%). Алель нечутливості до токсину Б виявлено у 95,7% озимих сортів Степової зони, у 58,70% озимих сортів Лісостепової зони та у 47,9% ярих сортів різних зон.
4. Встановлено наявність зв’язку між алельним станом гена TDF_076_2D та кліматичною зоною створення і типом розвитку сортів пшениці м’якої (p<5%). Показано, що частка сортів із стійким алелем гена TDF_076_2D становить 48,9% для озимих сортів Степової зони створення, 74,5% – для озимих сортів Лісостепової зони, 88,8% – для ярих сортів різних зон.
5. Виявлено відсутність впливу досліджених генів на урожайність у сортовипробуванні на заданому рівні значимості для сортів пшениці озимої м’якої різних кліматичних зон створення. Для сортів Лісостепової зони встановлено можливий позитивний вплив нечутливого алельного стану гена Tsc2 на стійкість до бурої іржі (p<5%). 

6. Встановлено зв’язок (p<5%) між частками сортів з різними алелями генів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1, Sr2/Lr27/Pbc, Tsn1 та Tsc2 та роком районування за дослідженими вибірками сортів. 

7. Виявлено зв’язок (p<5%) рекомендацій щодо вирощування сортів у певних кліматичних зонах із алелями усіх досліджених генів та комбінаціями алелів окремих генів.

8. Встановлено зв’язок (p<5%) між алелями досліджених генів, який свідчить про позитивний добір алелів стійкості (нечутливості) до некротрофних фітопатогенів між собою та негативний добір цих генів із геном помірної стійкості до біотрофних фітопатогенів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1.

ПРАКТИЧНІ РЕКОМЕНДАЦІЇ
1. Для дослідження важливих ознак стійкості пшениці м’якої до біотрофних та некротрофних патогенів у селективному процесі та з метою паспортизації рекомендується використовувати молекулярні маркери та умови ПЛР, наведені в роботі.

2. Пропонується врахувати виявлені закономірності комбінацій досліджених генів стійкості при вирощуванні сортів пшениці м’якої в різних регіонах України.

3. Сорти Володарка, Борвій, Годувальниця одеська, Єдність, Жайвір, Журавка, Лановий, Ліра одеська, Лузанівка одеська, Небокрай, Одеська 162, Одеська червоноколоса, Федорівка, та Юнат одеський можуть бути джерелами комбінації алелів стійкості генів Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1 та TDF_076_2D і алелів нечутливості до токсинів генів Tsn1 та Tsc2.

4. Сорти Харківська 6 та Харківська 12 рекомендуємо використовувати як джерела гена Sr2/Lr27/Pbc стійкості до небезпечних патотипів стеблової іржі. 
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Додаток А. Вирівнювання послідовностей ДНК алелів гомеологічних генів TDF_076
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Додаток Б. Первинні дані за алельними станами генів стійкості та окремими ознаками досліджених сортів

Таблиця Б.1.

Алельні стани генів стійкості та окремі ознаки досліджених сортів у бінарній формі

	Сорт
	Зона створення
	Особливості розвитку
	Середній урожай (ц/га) [248, 254-256]
	Сер. бал стійкості до бурої іржі [105, 248, 254]
	Сер. бал стійкості до борошнистої роси [248, 254]
	Сер. бал стійкості до жовтої іржі [112, 248, 254]
	С [236, 248, 256]
	Л [236, 248, 256]
	П [236, 248, 256]
	Рік районування [236, 248, 256]
	Lr34+
	Lr34-
	Tsn1
	Tsc2
	TDF
	Sr2

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18

	Альбатрос одеський
	0
	0
	81,1
	3,5
	5,4
	7,5
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	1

	Антонівка
	0
	0
	68,05
	6,5
	4,5
	8,5
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	1

	Безмежна
	0
	0
	64,7
	4,5
	3,5
	-
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	0

	Благодарка одеська
	0
	0
	65,0
	4,5
	4,5
	-
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	1
	1

	Борвій
	0
	0
	67,3
	5
	5
	5
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0

	Бунчук
	0
	0
	80,85
	7,5
	6,5
	-
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Ватажок
	0
	0
	84,2
	8,8
	8,8
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	0

	Вдала
	0
	0
	96,0
	6,5
	5,5
	-
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	-

	Вихованка
	0
	0
	55,27
	8,7
	9
	5,5
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	0

	Вікторія
	0
	0
	74,4
	5,5
	4,5
	6,5
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0

	Годувальниця одеська
	0
	0
	68,5
	6,5
	4,5
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1

	Голубка одеська
	0
	0
	81,2
	4,5
	5,5
	-
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	-

	Господиня
	0
	0
	-
	4,5
	4,5
	-
	1
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1

	Гурт
	0
	0
	56,1
	8,7
	8,4
	-
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	0

	Дальницька
	0
	0
	77,65
	6,9
	5,8
	2,5
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	-

	Доброполька
	0
	0
	-
	7,5
	-
	-
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	1

	Доброчин
	0
	0
	53,2
	7,5
	7,8
	-
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	0

	Дюк
	0
	0
	88,85
	6,5
	5
	6,5
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	0

	Епоха
	0
	0
	72,4
	5
	5
	4
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	-

	Єдність
	0
	0
	91,1
	4,5
	7,5
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0

	Жайвір
	0
	0
	78,7
	8,5
	8,5
	8,5
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1

	Журавка
	0
	0
	76,2
	4,5
	5,5
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0

	Заграва одеська
	0
	0
	74,3
	6,3
	6,8
	-
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1

	Задумка одеська
	0
	0
	74,55
	4,5
	5,5
	-
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Заможність
	0
	0
	64,8
	5,5
	4,5
	-
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	1

	Запорука
	0
	0
	84,65
	5
	2
	8
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	1
	1


(Продовж. табл. Б.1)

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18

	Застава одеська
	0
	0
	84,8
	5,5
	6,5
	3,5
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	1
	1

	Звитяга
	0
	0
	54,03
	9
	7,8
	4,5
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1

	Землячка
	0
	0
	69,05
	5,5
	6,3
	7,5
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1

	Зиск
	0
	0
	55,5
	9
	9
	9
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	-

	Зміна
	0
	0
	79,25
	6,5
	-
	8,5
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	1

	Знахідка одеська
	0
	0
	84,0
	5,5
	6
	5
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1

	Зорепад
	0
	0
	75,5
	5,5
	5,5
	7,5
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1

	Зустріч
	0
	0
	50,1
	4,5
	4,5
	8,5
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	0

	Істина
	0
	0
	77,8
	8
	8
	8
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	0

	Кірія
	0
	0
	80,6
	3,5
	5,3
	8,5
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Княгиня Ольга
	0
	0
	-
	6,5
	8,5
	6,5
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	0
	0
	1

	Косовиця
	0
	0
	63,65
	4,5
	5,5
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	1

	Красень
	0
	0
	-
	5
	5
	8,5
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Красуня одеська
	0
	0
	83,9
	3,5
	3,5
	5,5
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0

	Куяльник
	0
	0
	76,6
	4
	4,5
	8,5
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1

	Лада одеська
	0
	0
	75,8
	3,5
	4,5
	5,5
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0

	Лановий
	0
	0
	55,4
	7,8
	7,8
	6,5
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0

	Ластівка одеська
	0
	0
	78,4
	5,5
	8,5
	-
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1

	Лебідка одеська
	0
	0
	-
	5,5
	4,5
	-
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	1

	Леля
	0
	0
	82,85
	4
	4
	9
	1
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	-

	Ліона
	0
	0
	63,4
	7,5
	3,5
	8
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Литанівка
	0
	0
	62,9
	7,5
	6,5
	-
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0

	Ліра одеська
	0
	0
	57,65
	7,9
	7,3
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	-

	Лузанівка одеська
	0
	0
	-
	-
	4,5
	-
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1

	Любава одеська
	0
	0
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	1

	Місія одеська
	0
	0
	66,9
	5,5
	4,5
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0

	Небокрай
	0
	0
	90,55
	8
	7
	8,5
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1

	Ніконія
	0
	0
	78,15
	7,3
	5
	5
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	0
	0
	1

	Одеська 51
	0
	0
	56,5
	4
	5
	-
	1
	0
	0
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Одеська 95
	0
	0
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	-

	Одеська 162
	0
	0
	-
	2
	-
	-
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	-

	Одеська 265
	0
	0
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1

	Одеська 267
	0
	0
	61,05
	4,1
	5,5
	6,5
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Одеська напівкарликова
	0
	0
	-
	1,5
	4,0
	-
	1
	0
	0
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Одеська червоноколоса
	0
	0
	-
	5,5
	-
	6,5
	1
	0
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	-

	Оксамитна
	0
	0
	-
	3
	-
	8,5
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0

	Ольвія
	0
	0
	-
	3
	6,0
	8,5
	1
	0
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	0
	0

	Отаман
	0
	0
	68,2
	8,5
	6,5
	-
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0

	Панна
	0
	0
	-
	1,7
	6
	8,5
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1


(Продовж. табл. Б.1)

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18

	Пилипівка
	0
	0
	-
	-
	-
	-
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Писанка
	0
	0
	68,0
	3,5
	4
	7,5
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	0

	Повага
	0
	0
	65,15
	4,5
	3,5
	4,5
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	0

	Подяка
	0
	0
	76,1
	6,0
	6,3
	8,5
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Поклик
	0
	0
	-
	6,5
	4,5
	-
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1

	Польовик
	0
	0
	77,95
	8,5
	6,5
	-
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	-

	Пошана
	0
	0
	56,8
	3,5
	3,5
	6,5
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1

	Прибой
	0
	0
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	0
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Прима
	0
	0
	-
	7,3
	-
	6,5
	1
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	-

	Промінь
	0
	0
	-
	4,5
	5,5
	-
	1
	0
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	0
	1

	Розмай
	0
	0
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1

	Селена
	0
	0
	-
	-
	-
	-
	1
	1
	0
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Селянка одеська
	0
	0
	74,5
	5,5
	4,0
	7,5
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	1
	-

	Сирена одеська
	0
	0
	69,5
	7,3
	5,8
	8,5
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Скарбниця
	0
	0
	62,45
	4,5
	7,8
	-
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	-

	Служниця одеська
	0
	0
	64,7
	4,5
	4,5
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	0

	Струмок
	0
	0
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	1

	Супутниця
	0
	0
	-
	3,5
	3,5
	6,5
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	1

	Тіра
	0
	0
	-
	1,0
	6,4
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1

	Турунчук
	0
	0
	63,4
	6,5
	5,5
	-
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	0

	Ужинок
	0
	0
	76,8
	9
	-
	5,5
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1

	Українка одеська
	0
	0
	80,4
	4,5
	6,8
	6,5
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	1

	Фантазія одеська
	0
	0
	-
	6,5
	4,5
	-
	1
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1

	Федорівка
	0
	0
	-
	-
	-
	-
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1

	Ювілейна 75
	0
	0
	-
	8
	-
	-
	1
	1
	0
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Юнат одеський
	0
	0
	-
	-
	-
	-
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1

	Аналог
	1
	0
	60,7
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1

	Артеміда
	1
	0
	62,6
	-
	-
	-
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0

	Бенефіс
	1
	0
	64,1
	
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	1
	0

	Білоцерківська напівкарликова
	1
	0
	57,5
	-
	-
	-
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	-

	Богдана
	1
	0
	67,57
	6,5
	9
	6,5
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Вдячна
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1

	Веснянка
	1
	0
	73,2
	6,5
	-
	7,0
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Веста
	1
	0
	-
	7,5
	7,0
	8,0
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	1
	1

	Волинська 2
	1
	0
	-
	-
	-
	
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Володарка
	1
	0
	77,4
	6,5
	-
	6,5
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0

	Волошкова
	1
	0
	59,7
	7,0
	-
	7,5
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Гном
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Деметра
	1
	0
	-
	7,5
	7,5
	6,6
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	1
	1

	Добірна
	1
	0
	68,2
	7,0
	-
	8,3
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Достаток
	1
	0
	63,8
	8,5
	7,2
	8,5
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	0

	Економка
	1
	0
	60,0
	7,2
	8
	6,8
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1

	Експромт
	1
	0
	-
	7
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Епілог
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	1

	Зимоярка
	1
	0
	72,45
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Золотокоса
	1
	0
	84,95
	7,5
	-
	8,5
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	1


(Продовж. табл. Б.1)

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18

	Ілічевка
	1
	0
	-
	4,5
	-
	4,5
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	1


	Іродона
	1
	0
	-
	5,5
	-
	5,5
	-
	-
	-
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	

	Калинова
	1
	0
	59,6
	5,5
	-
	8,5
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	0
	-
	1

	Кесарія
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	

	Київська 73
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	0
	0

	Київська напівкарликова
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	0

	Київська остиста
	1
	0
	55,4
	5,5
	-
	5,5
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Колективна 77
	1
	0
	-
	8,5
	-
	8,5
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	0
	-

	Колос Миронівщини
	1
	0
	59,9
	5,5
	-
	9
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Колумбія
	1
	0
	83,7
	8,5
	7,9
	9
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1

	Копилівчанка
	1
	0
	46,2
	7,5
	-
	7,5
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	0

	Краєвид
	1
	0
	92,3
	5,5
	-
	5,5
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0
	0

	Крижинка
	1
	0
	-
	6,8
	6,5
	-
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	1
	1

	Ласуня
	1
	0
	56,9
	5,5
	-
	9
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	0

	Легенда Миронівська
	1
	0
	54,4
	7,5
	9
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	-
	1

	Мадярка
	1
	0
	53,9
	5,0
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Мирлена
	1
	0
	81,8
	6,5
	7,2
	-
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	0

	Миронівська 10
	1
	0
	-
	4,5
	-
	-
	0
	1
	0
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	-

	Миронівська 11
	1
	0
	-
	4,5
	-
	-
	0
	1
	0
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Миронівська 264
	1
	0
	-
	5,5
	-
	-
	0
	1
	0
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Миронівська 27
	1
	0
	-
	4,5
	8
	-
	0
	1
	0
	0
	0
	1
	0
	0
	1
	-

	Миронівська 28
	1
	0
	-
	6,5
	-
	-
	0
	1
	0
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Миронівська 29
	1
	0
	-
	-
	6,5-
	-
	0
	1
	0
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Миронівська 30
	1
	0
	-
	5,5
	6,5
	9
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	1

	Миронівська 31
	1
	0
	-
	4,5
	-
	-
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	0
	1
	-

	Миронівська 32
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	-

	Миронівська 33
	1
	0
	-
	7,3
	-
	9
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Миронівська 34
	1
	0
	-
	5,5
	-
	-
	0
	1
	0
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Миронівська 35
	1
	0
	-
	5,8
	6,5
	-
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Миронівська 40
	1
	0
	-
	5,5
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Миронівська 61
	1
	0
	-
	4,5
	7,3
	-
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	0
	1
	1

	Миронівська 65
	1
	0
	
	5,5
	6,5
	9
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	0


(Продовж. табл. Б.1)

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18

	Миронівська 66
	1
	0
	-
	4,5
	6,5
	8,5
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	1


	Миронівська 67
	1
	0
	-
	5,5
	8
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	1
	0
	0
	1
	1

	Миронівська 68
	1
	0
	-
	5,5
	8
	-
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Миронівська 808
	1
	0
	-
	5,5
	7,3
	-
	0
	1
	0
	0
	0
	1
	0
	0
	1
	1

	Миронівська ранньостигла
	1
	0
	65,0
	5,0
	7
	-
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	0

	Миронівська Сторічна
	1
	0
	-
	7,5
	7,5
	-
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1

	Мірютинка
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	0
	0

	Монотип
	1
	0
	60,4
	8,5
	-
	-
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	1

	Наталка
	1
	0
	74,95
	-
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	0
	0
	1

	Оберіг Миронівський
	1
	0
	53,87
	8,3
	7,3
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Ольжана
	1
	0
	-
	7,5
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	0

	Паляниця
	1
	0
	64,0
	-
	-
	-
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	0
	1
	1

	Пам’яті Ремесла
	1
	0
	-
	6,5
	-
	-
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	0
	1
	0

	Переяславка
	1
	0
	79,2
	7,0
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	0
	1
	1

	Перлина лісостепу
	1
	0
	-
	6,5
	7
	-
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	0
	0
	-

	Пивна
	1
	0
	71,2
	6,5
	-
	8,5
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	0

	Подолянка
	1
	0
	53,0
	6,8
	8
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Поліська 107
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	0

	Поліська 1259
	1
	0
	-
	-
	8
	-
	0
	0
	1
	0
	0
	1
	1
	1
	0
	0

	Поліська 29
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	0

	Поліська 70
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	0

	Поліська 71
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	0
	0
	0

	Поліська 80
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	0
	0
	1
	0

	Поліська 87
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	1
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	0

	Поліська 90
	1
	0
	-
	-
	-
	8,5
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	0
	1
	1

	Поліська 92
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	0
	0
	0

	Поліська 95
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	1

	Поліська безоста
	1
	0
	-
	6
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	0

	Світанок Миронівський
	1
	0
	55,13
	8,3
	9
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Святкова
	1
	0
	-
	
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	0
	1
	1

	Славна
	1
	0
	67,3
	6,8
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	1


(Продовж. табл. Б.1)

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18

	Сміла
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	0
	0
	1
	1

	Смуглянка
	1
	0
	87,6
	7,2
	-
	8,5
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	1

	Снігурка
	1
	0
	61,85
	3,5
	-
	-
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	0
	1
	0


	Сніжана
	1
	0
	-
	7,5
	7,7
	8,5
	0
	1
	1
	1
	1
	0
	0
	0
	1
	1

	Сонечко
	1
	0
	76,5
	6,5
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	0
	1
	0

	Столична
	1
	0
	76,75
	8,5
	-
	-
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	-
	0

	Українка
	1
	0
	-
	5,0
	7,3
	-
	1
	1
	0
	0
	0
	1
	0
	0
	1
	-

	Унікум
	1
	0
	-
	8
	-
	-
	0
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	1

	Фаворитка
	1
	0
	-
	5,5
	-
	8,5
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	0
	0

	Хазарка
	1
	0
	61,3
	8,5
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	0
	1
	0

	Хуртовина
	1
	0
	62,0
	6,5
	-
	-
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	0
	0
	1
	0

	Щедра Полісся
	1
	0
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	1
	0
	0
	1
	0
	0
	1
	-

	Ювіляр Миронівський
	1
	0
	-
	4,5
	-
	-
	0
	1
	1
	1
	0
	1
	0
	0
	1
	1

	Ясногірка
	1
	0
	-
	5,3
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Ажурная
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Аншлаг
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Артемовка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Безостая 4
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Буковинка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	0
	0
	-

	Веселоподолянская 12
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Вишиванка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Вітка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	0

	Волинська яра
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	-

	Героїня
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Гординя
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Днепрянка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	1
	1
	0
	0
	-

	Дублянка 4
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Елегія миронівська
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	0

	Етюд
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	1

	Євдокія
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Журавка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	0
	0
	-

	Ивановская 61
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Кардинал
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Кворум
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Київська 77
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	0
	0
	1

	Клара
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Колективна 1
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1

	Колективна 2
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	0
	1

	Колективна 5
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1

	Коллективная
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-


(Продовж. табл. Б.1)

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18

	Комсомольская 29
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	1

	Краса Полісся
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	-


	Куйбишевська 2
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	0
	0
	0
	0

	Луганская 3
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Луганская 4
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	0
	-

	Луганская 5
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	-

	Луганская 6
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	0
	-

	Лютесценс 28
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	0
	1
	0
	-

	Лютесценс 491
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Мажор
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Мельниківка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Мильтурум 162
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Мироновская 3
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	1

	Мироновская 4
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	0
	1

	Мироновская 5
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	1
	0
	0
	-

	Мироновская крупнозернистая
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	1

	Мироновская ранняя
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Мироновская яровая
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Мирославна
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Мільтрум
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Недра
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	0

	Одесская 13
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Особлива
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Остинка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	-

	Отечественная
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Отрада
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Панянка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Печерянка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Подарунок
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Провінціалка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	-

	Рання 93
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	0

	Ранняя73
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	0

	Ровенская 60
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-


(Продовж. табл. Б.1)

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18

	Рубін
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Світанок
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-


	Сімкода миронівська
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Скороспілка 82
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	0
	0

	Скороспілка 95
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	0
	1

	Скороспілка 98
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	1
	1
	0

	Скороспілка 99
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	1
	1
	0
	0
	1
	0

	Сперанца
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	-

	Сріблянка
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	-

	Стависька
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Струна миронівська
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	1

	Сюїта
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	1
	1
	-

	Тайна
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Торчинська
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	0
	1
	1
	-

	Улюблена
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	-

	Фонтан
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Харківська 10
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	1

	Харківська 12
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	2

	Харківська 14
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	1

	Харківська 16
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Харківська 18
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	1

	Харківська 2
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	1

	Харківська 22
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	1

	Харківська 24
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1

	Харківська 26
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1

	Харківська 28
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	1

	Харківська 30
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	0
	1
	1
	0
	1
	0

	Харківська 4
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	1
	1
	0
	0
	1

	Харківська 6
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	2

	Харківська 75 ярова
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	0
	1
	0
	-

	Харківська 93
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	0
	0
	-

	Херсонская 183
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	-


(Продовж. табл. Б.1)

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18

	Черемшина
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	1
	1
	1
	1
	0
	1
	-


	Юбилейная
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	0
	1
	1
	1
	0
	-

	Юбилейная яровая
	-
	1
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	0
	1
	0
	0
	0
	0
	-


Примітка.

…Для стовпця «Зона створення» «0» означає, що сорт було створено в Степовій зоні, «1» – в Лісостеповій; для стовпця «Особливості розвитку» «0» означає, що сорт озимий, «1» – ярий; для стовпця «Рік реєстрації» «1» означає, що сорт було зареєстровано після 1995 року, «0» – в 1995 р. і до; для стовпця «С» «1» означає, що сорт рекомендовано вирощувати в Степовій зоні України, «0» – не рекомендовано; «Л» «1» означає, що сорт рекомендовано вирощувати в Лісостеповій зоні України, «0» – не рекомендовано; «П» «1» означає, що сорт рекомендовано вирощувати в зоні Полісся, «0» – не рекомендовано; для стовпця «Lr34-» «1» означає, що у сорту виявлено алель чутливості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «0» – не виявлено; для стовпця «Lr34+» «1» означає, що у сорту виявлено алель стійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «0» – не виявлено; для стовпця «Lr34+» позначка «1» означає, що у сорту виявлено алель стійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «0» – не виявлено; для стовпця «Tsn1» «1» означає, що у сорту виявлено алель нечутливості гена Tsn1, «0» – алель чутливості; для стовпця «Tsc2» «1» означає, що у сорту виявлено алель нечутливості гена Tsc2, «0» – алель чутливості; для стовпця «TDF» «1» означає, що у сорту виявлено алель стійкості гена TDF_076_2D, «0» – алель нестійкості; для стовпця «Sr2» «2» – у сорту виявлено алель Hope гена Sr2/Lr27/Pbc, «1» – алель Marquis, «0» – нуль-алель

Таблиця Б.2.
Кількості озимих сортів із алелями різних генів залежно від зони створення та особливостей розвитку
	
	Lr34+:0
	Lr34+:1
	Lr34-:0
	Lr34-:1
	Tsn1:0
	Tsn1:1
	Tsc2:0
	Tsc2:1
	TDF:0
	TDF:1
	Sr2:0
	Sr2:1
	Sr2:2

	Зона створення: Степ
	30
	61
	45
	46
	26
	65
	4
	87
	48
	43
	27
	46
	0

	Зона створення: Лісостеп
	61
	36
	20
	77
	50
	47
	48
	49
	24
	70
	40
	35
	0

	Всього озимих сортів
	91
	97
	65
	123
	76
	112
	52
	136
	72
	113
	67
	81
	0

	Ярі сорти різних кліматичних зон
	51
	43
	81
	13
	7
	87
	24
	70
	49
	45
	6
	22
	2


Примітка.

… На перетинах стовбців та рядків – кількості сортів із відповідними комбінаціями ознак, у заголовках стовбців «Lr34-:1» – сорти з алелем нестійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34-:0» – без алеля нестійкості; «Lr34+:1» – сорти з алелем стійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34+:0» – без алеля стійкості; «Tsn1:1» – сорти з алелем нечутливості гена Tsn1, «Tsn1:0» – з алелем чутливості; «Tsc2:1» – сорти з алелем нечутливості гена Tsc2, «Tsc2:0» – сорти з алелем чутливості; «TDF:1» – сорти з алелем стійкості гена TDF_076_2D, «TDF:0» – сорти з алелем нестійкості; «Sr2:2» – сорти з алелем Hope гена Sr2/Lr27/Pbc; «Sr2:1» – сорти з алелем Marquis, «Sr2:0» – сорти з нуль-алелем.

Таблиця Б.3.

Алельні стани молекулярних маркерів гена TDF_076_2D у бінарній формі

	Назва сорту
	Нестійкий алель INDEL1
	За маркером TDF_076_2D_exsp
	Назва сорту
	Нестійкий алель INDEL1
	За маркером TDF_076_2D_exsp

	
	
	Алель SVP
	Алель Sngh
	Алель Capo (нуль-алель)
	Стійкість
	
	
	Алель SVP
	Алель Sngh
	Алель Capo (нуль-алель)
	Стійкість

	Альбатрос одеський
	1
	0
	1
	0
	0
	Кирия
	0
	0
	0
	1
	1

	Антонівка
	1
	0
	1
	0
	0
	Княгиня Ольга
	1
	0
	1
	0
	0

	Безмежна
	1
	1
	1
	0
	1
	Куяльник
	1
	1
	1
	0
	1

	Благодарка
	0
	1
	0
	0
	1
	Ластівка
	1
	1
	1
	0
	1

	Борвій
	0
	1
	0
	0
	1
	Леля
	0
	1
	0
	0
	1

	Бунчук
	0
	0
	0
	1
	1
	Литанівка
	0
	0
	0
	1
	1

	Ватажок
	1
	0
	1
	0
	0
	Ліона
	1
	0
	1
	0
	0

	Вдала
	1
	1
	1
	0
	1
	Місія одеська
	1
	1
	1
	0
	1

	Вікторія
	1
	0
	1
	0
	0
	Никонія
	1
	1
	1
	0
	1

	Голубка одеська
	1
	1
	1
	0
	1
	Одеська 267
	0
	1
	0
	0
	1

	Господиня
	1
	1
	1
	0
	1
	Оксамитна
	1
	0
	1
	0
	0

	Гурт 
	0
	1
	0
	0
	1
	Отаман
	0
	1
	0
	0
	0

	Дальницька
	1
	1
	1
	0
	1
	Панна
	1
	0
	1
	0
	0

	Доброчин
	0
	1
	0
	0
	1
	Писанка
	1
	1
	1
	0
	1

	Дюк
	1
	1
	1
	0
	1
	Повага
	1
	1
	1
	0
	1

	Епоха
	1
	1
	1
	0
	1
	Подяка
	0
	0
	0
	1
	1

	Єдність
	0
	1
	0
	0
	1
	Польовик
	1
	1
	1
	0
	1

	Жайвір
	0
	0
	0
	1
	1
	Пошана
	1
	1
	1
	0
	1

	Журавка
	0
	1
	0
	0
	1
	Прима
	1
	0
	1
	0
	0

	Заграва одеська
	1
	1
	1
	0
	1
	Селянка одеська
	0
	0
	0
	1
	1

	Заможність
	1
	1
	1
	0
	1
	Сирена
	0
	0
	0
	1
	1

	Запорука
	0
	0
	0
	1
	1
	Скарбниця
	1
	0
	1
	0
	0

	Землячка
	1
	0
	1
	0
	0
	Служниця
	0
	0
	0
	1
	1

	Зміна
	1
	0
	1
	0
	1
	Супутниця 
	0
	1
	0
	0
	1

	Знахідка одеська
	0
	0
	0
	1
	1
	Турунчук 
	1
	1
	1
	0
	1

	Зорепад
	1
	1
	1
	0
	1
	Ужинок
	1
	0
	1
	0
	0

	Зустріч
	1
	1
	1
	0
	1
	Українка одеська
	1
	1
	1
	0
	1

	Істина
	0
	1
	0
	0
	1


Примітка.

…Для стовпця «Нестійкий алель INDEL1» «0» означає, що у сорту було визначено алель нестійкості маркера, «1» – алель стійкості; для стовпця «Алель SVP» «1» означає, що сорт у сорту було виявлено алель стійкості гена TDF_076, що відповідає послідовності 2D хромосоми лінії SVP72017, «0» – не було виявлено; для стовпця «Алель Sngh» «1» означає, що у сорту було виявлено алель нестійкості гена TDF_076, що відповідає послідовності 2D хромосоми лінії Sngh3559, «0» – не виявлено; для стовпця «Алель Capo» «1» означає, що у сорту було виявлено алель стійкості гена TDF_076 що відповідає послідовності сорту Capo (тобто із жодною з пар праймерів, що фланкують маркер TDF_076_2D_exsp, ампліфікованих фрагментів не отримали) «0» – не виявили; для стовпця «Стійкість» «1» означає, що для сорту визначено один з алелів стійкості, що відповідають послідовностям лінії SVP72017 чи сорту Capo, «0» – не виявили.

Таблиця Б.4.
Кількості озимих сортів Степової зони із різними комбінаціями ознак
	
	Р. р.:0
	Р. р.:1
	С:0
	С:1
	Л:0
	Л:1
	П:0
	П:1
	Lr34+:0
	Lr34+:1
	Lr34-:0
	Lr34-:1
	Tsn1:0
	Tsn1:1
	Tsc2:0
	Tsc2:1
	TDF:0
	TDF:1
	Sr2:0
	Sr2:1

	Р. р.:0
	14
	0
	0
	14
	10
	4
	13
	1
	5
	9
	6
	8
	8
	6
	0
	14
	5
	9
	1
	9

	Р. р.:1
	0
	74
	4
	70
	24
	50
	47
	27
	24
	50
	37
	37
	18
	56
	3
	71
	42
	32
	25
	35

	С:0
	0
	4
	4
	0
	1
	3
	1
	3
	1
	3
	2
	2
	1
	3
	0
	4
	2
	2
	1
	2

	С:1
	14
	70
	0
	84
	33
	51
	59
	25
	28
	56
	41
	43
	25
	59
	3
	81
	45
	39
	25
	42

	Л:0
	10
	24
	1
	33
	34
	0
	33
	1
	13
	21
	13
	21
	16
	18
	2
	32
	14
	20
	6
	23

	Л:1
	4
	50
	3
	51
	0
	54
	27
	27
	16
	38
	30
	24
	10
	44
	1
	53
	33
	21
	20
	21

	П:0
	13
	47
	1
	59
	33
	27
	60
	0
	21
	39
	26
	34
	23
	37
	3
	57
	33
	27
	14
	32

	П:1
	1
	27
	3
	25
	1
	27
	0
	28
	8
	20
	17
	11
	3
	25
	0
	28
	14
	14
	12
	12

	Lr34+:0
	5
	24
	1
	28
	13
	16
	21
	8
	29
	0
	0
	29
	12
	17
	0
	29
	13
	16
	10
	12

	Lr34+:1
	9
	50
	3
	56
	21
	38
	39
	20
	0
	59
	43
	16
	14
	45
	3
	56
	34
	25
	16
	32

	Lr34-:0
	6
	37
	2
	41
	13
	30
	26
	17
	0
	43
	43
	0
	9
	34
	3
	40
	22
	21
	10
	25

	Lr34-:1
	8
	37
	2
	43
	21
	24
	34
	11
	29
	16
	0
	45
	17
	28
	0
	45
	25
	20
	16
	19

	Tsn1:0
	8
	18
	1
	25
	16
	10
	23
	3
	12
	14
	9
	17
	26
	0
	0
	26
	11
	15
	5
	17

	Tsn1:1
	6
	56
	3
	59
	18
	44
	37
	25
	17
	45
	34
	28
	0
	62
	3
	59
	36
	26
	21
	27

	Tsc2:0
	0
	3
	0
	3
	2
	1
	3
	0
	0
	3
	3
	0
	0
	3
	3
	0
	2
	1
	1
	2

	Tsc2:1
	14
	71
	4
	81
	32
	53
	57
	28
	29
	56
	40
	45
	26
	59
	0
	85
	45
	40
	25
	42

	TDF:0
	5
	42
	2
	45
	14
	33
	33
	14
	13
	34
	22
	25
	11
	36
	2
	45
	47
	0
	17
	22

	TDF:1
	9
	32
	2
	39
	20
	21
	27
	14
	16
	25
	21
	20
	15
	26
	1
	40
	0
	41
	9
	22

	Sr2:0
	1
	25
	1
	25
	6
	20
	14
	12
	10
	16
	10
	16
	5
	21
	1
	25
	17
	9
	26
	0

	Sr2:1
	9
	35
	2
	42
	23
	21
	32
	12
	12
	32
	25
	19
	17
	27
	2
	42
	22
	22
	0
	44


Примітка.

…На перетинах стовбців та рядків – кількості сортів із відповідними комбінаціями ознак. У заголовках стовбців та рядків «Р. р.:1» – сорти, зареєстровані після 1995 року, «Р. р.:0» – в 1995 р. і до; «С:1» – сорти, рекомендовані вирощувати в Степовій зоні України, «С:0» – не рекомендовані; «Л:1» – сорти рекомендовані вирощувати в Лісостеповій зоні України, «Л:0» – не рекомендовані; «П:1» – сорти, рекомендовані вирощувати в зоні Полісся, «П:0» – не рекомендовані; «Lr34-:1» – сорти у яких виявлено алель нестійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34-:0» – не виявлено; «Lr34+:1» – сорти, у яких виявлено алель стійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34+:0» – не виявлено; «Tsn1:1» – сорти, у яких виявлено алель нечутливості гена Tsn1, «Tsn1:0» – алель чутливості; «Tsc2:1» – сорти у яких виявлено алель нечутливості гена Tsc2, «Tsc2:0» – алель чутливості; «TDF:1» – сорти у яких виявлено алель стійкості маркера INDEL1 гена TDF_076_2D, «TDF:0» – алель нестійкості; «Sr2:1» – сорти у яких виявлено алель Marquis гена Sr2/Lr27/Pbc, «Sr2:0» – нуль-алель.
Таблиця Б.5.
Кількості озимих сортів Лісостепової зони із різними комбінаціями ознак

	
	Р. р.:0
	Р. р.:1
	С:0
	С:1
	Л:0
	Л:1
	П:0
	П:1
	Lr34+:0
	Lr34+:1
	Lr34-:0
	Lr34-:1
	Tsn1:0
	Tsn1:1
	Tsc2:0
	Tsc2:1
	TDF:0
	TDF:1
	Sr2:0
	Sr2:1

	Р. р.:0
	28
	0
	26
	2
	9
	19
	11
	17
	16
	12
	6
	22
	14
	14
	18
	10
	8
	20
	11
	5

	Р. р.:1
	0
	61
	41
	20
	10
	51
	10
	51
	41
	20
	13
	48
	32
	29
	25
	36
	13
	48
	26
	27

	С:0
	26
	41
	67
	0
	19
	48
	17
	50
	36
	31
	18
	49
	33
	34
	34
	33
	18
	49
	27
	22

	С:1
	2
	20
	0
	22
	0
	22
	4
	18
	21
	1
	1
	21
	13
	9
	9
	13
	3
	19
	10
	10

	Л:0
	9
	10
	19
	0
	19
	0
	0
	19
	7
	12
	6
	13
	7
	12
	10
	9
	7
	12
	12
	4

	Л:1
	19
	51
	48
	22
	0
	70
	21
	49
	50
	20
	13
	57
	39
	31
	33
	37
	14
	56
	25
	28

	П:0
	11
	10
	17
	4
	0
	21
	21
	0
	17
	4
	2
	19
	11
	10
	13
	8
	4
	17
	3
	6

	П:1
	17
	51
	50
	18
	19
	49
	0
	68
	40
	28
	17
	51
	35
	33
	30
	38
	17
	51
	34
	26

	Lr34+:0
	16
	41
	36
	21
	7
	50
	17
	40
	57
	0
	0
	57
	28
	29
	23
	34
	11
	46
	21
	20

	Lr34+:1
	12
	20
	31
	1
	12
	20
	4
	28
	0
	32
	19
	13
	18
	14
	20
	12
	10
	22
	16
	12

	Lr34-:0
	6
	13
	18
	1
	6
	13
	2
	17
	0
	19
	19
	0
	10
	9
	12
	7
	5
	14
	9
	7

	Lr34-:1
	22
	48
	49
	21
	13
	57
	19
	51
	57
	13
	0
	70
	36
	34
	31
	39
	16
	54
	28
	25

	Tsn1:0
	14
	32
	33
	13
	7
	39
	11
	35
	28
	18
	10
	36
	46
	0
	28
	18
	11
	35
	14
	23

	Tsn1:1
	14
	29
	34
	9
	12
	31
	10
	33
	29
	14
	9
	34
	0
	43
	15
	28
	10
	33
	23
	9

	Tsc2:0
	18
	25
	34
	9
	10
	33
	13
	30
	23
	20
	12
	31
	28
	15
	43
	0
	10
	33
	17
	16

	Tsc2:1
	10
	36
	33
	13
	9
	37
	8
	38
	34
	12
	7
	39
	18
	28
	0
	46
	11
	35
	20
	16

	TDF:0
	8
	13
	18
	3
	7
	14
	4
	17
	11
	10
	5
	16
	11
	10
	10
	11
	21
	0
	11
	4

	TDF:1
	20
	48
	49
	19
	12
	56
	17
	51
	46
	22
	14
	54
	35
	33
	33
	35
	0
	68
	26
	28

	Sr2:0
	11
	26
	27
	10
	12
	25
	3
	34
	21
	16
	9
	28
	14
	23
	17
	20
	11
	26
	37
	0

	Sr2:1
	5
	27
	22
	10
	4
	28
	6
	26
	20
	12
	7
	25
	23
	9
	16
	16
	4
	28
	0
	32


Примітка.

…На перетинах стовбців та рядків – кількості сортів із відповідними комбінаціями ознак. У заголовках стовбців та рядків «Р. р.:1» – сорти, зареєстровані після 1995 року, «Р. р.:0» – в 1995 р. і до; «С:1» – сорти, рекомендовані вирощувати в Степовій зоні України, «С:0» – не рекомендовані; «Л:1» – сорти рекомендовані вирощувати в Лісостеповій зоні України, «Л:0» – не рекомендовані; «П:1» – сорти, рекомендовані вирощувати в зоні Полісся, «П:0» – не рекомендовані; «Lr34-:1» – сорти у яких виявлено алель нестійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34-:0» – не виявлено; «Lr34+:1» – сорти, у яких виявлено алель стійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34+:0» – не виявлено; «Tsn1:1» – сорти, у яких виявлено алель нечутливості гена Tsn1, «Tsn1:0» – алель чутливості; «Tsc2:1» – сорти у яких виявлено алель нечутливості гена Tsc2, «Tsc2:0» – алель чутливості; «TDF:1» – сорти у яких виявлено алель стійкості маркера INDEL1 гена TDF_076_2D, «TDF:0» – алель нестійкості; «Sr2:1» – сорти у яких виявлено алель Marquis гена Sr2/Lr27/Pbc, «Sr2:0» – нуль-алель.
Таблиця Б.6.
Кількості ярих сортів із різними комбінаціями ознак
	
	Р. р.:0
	Р. р.:1
	Lr34+:0
	Lr34+:1
	Lr34-:0
	Lr34-:1
	Tsn1:0
	Tsn1:1
	Tsc2:0
	Tsc2:1
	TDF:0
	TDF:1

	Р. р.:0
	28
	0
	16
	12
	6
	22
	14
	14
	18
	10
	8
	20

	Р. р.:1
	0
	61
	41
	20
	13
	48
	32
	29
	25
	36
	13
	48

	Lr34+:0
	16
	41
	57
	0
	0
	57
	28
	29
	23
	34
	11
	46

	Lr34+:1
	12
	20
	0
	32
	19
	13
	18
	14
	20
	12
	10
	22

	Lr34-:0
	6
	13
	0
	19
	19
	0
	10
	9
	12
	7
	5
	14

	Lr34-:1
	22
	48
	57
	13
	0
	70
	36
	34
	31
	39
	16
	54

	Tsn1:0
	14
	32
	28
	18
	10
	36
	46
	0
	28
	18
	11
	35

	Tsn1:1
	14
	29
	29
	14
	9
	34
	0
	43
	15
	28
	10
	33

	Tsc2:0
	18
	25
	23
	20
	12
	31
	28
	15
	43
	0
	10
	33

	Tsc2:1
	10
	36
	34
	12
	7
	39
	18
	28
	0
	46
	11
	35

	TDF:0
	8
	13
	11
	10
	5
	16
	11
	10
	10
	11
	21
	0

	TDF:1
	20
	48
	46
	22
	14
	54
	35
	33
	33
	35
	0
	68


Примітка.

…На перетинах стовбців та рядків – кількості сортів із відповідними комбінаціями ознак. У заголовках стовбців та рядків «Р. р.:1» – сорти, зареєстровані після 1995 року, «Р. р.:0» – в 1995 р. і до; «Lr34-:1» – сорти у яких виявлено алель нестійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34-:0» – не виявлено; «Lr34+:1» – сорти, у яких виявлено алель стійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34+:0» – не виявлено; «Tsn1:1» – сорти, у яких виявлено алель нечутливості гена Tsn1, «Tsn1:0» – алель чутливості; «Tsc2:1» – сорти у яких виявлено алель нечутливості гена Tsc2, «Tsc2:0» – алель чутливості; «TDF:1» – сорти у яких виявлено алель стійкості маркера INDEL1 гена TDF_076_2D, «TDF:0» – алель нестійкості.

Таблиця Б.7.
Кількості сортів Лісостепової зони із різними комбінаціями ознак і алелями генів Tsn1 та Tsc2
	
	Р.р.:0
	Р.р.:1
	С:0
	С:1
	Л:0
	Л:1
	П:0
	П:1
	Lr34+:0
	Lr34+:1
	Lr34-:0
	Lr34-:1
	TDF:0
	TDF:1

	Tsn1 та Tsc2:0
	8
	25
	29
	4
	5
	28
	8
	25
	19
	14
	12
	21
	11
	22

	Tsn1 та Tsc2:1
	20
	36
	38
	18
	14
	42
	13
	43
	38
	18
	7
	49
	10
	46


Примітка.

…На перетинах стовбців та рядків – кількості сортів із відповідними комбінаціями ознак. У заголовках стовбців та рядків «Р. р.:1» – сорти, зареєстровані після 1995 року, «Р. р.:0» – в 1995 р. і до; «Lr34-:1» – сорти у яких виявлено алель нестійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34-:0» – не виявлено; «Lr34+:1» – сорти, у яких виявлено алель стійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34+:0» – не виявлено; «; «TDF:1» – сорти у яких виявлено алель стійкості маркера INDEL1 гена TDF_076_2D, «TDF:0» – алель нестійкості; «Tsn1 та Tsc2:1» – сорти з однотипними алелями генів Tsn1 та Tsc2, «Tsn1 та Tsc2:0» – з різнотипними.
Таблиця Б.8.
Кількості сортів Лісостепової зони із різними комбінаціями ознак і алелями генів Sr2 та Tsn1
	
	Р.р.:0
	Р. р.:1
	С:0
	С:1
	Л:0
	Л:1
	П:0
	П:1
	Lr34+:0
	Lr34+:1
	Lr34-:0
	Lr34-:1
	Tsc2:0
	Tsc2:1
	TDF:0
	TDF:1

	Tsn1 та Sr2:0
	6
	17
	16
	7
	5
	18
	6
	17
	13
	10
	5
	18
	13
	10
	5
	18

	Tsn1 та Sr2:1
	10
	36
	33
	13
	11
	35
	3
	43
	28
	18
	11
	35
	20
	26
	10
	36


Примітка.

…На перетинах стовбців та рядків – кількості сортів із відповідними комбінаціями ознак. У заголовках стовбців та рядків «Р. р.:1» – сорти, зареєстровані після 1995 року, «Р. р.:0» – в 1995 р. і до; «С:1» – сорти, рекомендовані вирощувати в Степовій зоні України, «С:0» – не рекомендовані; «Л:1» – сорти рекомендовані вирощувати в Лісостеповій зоні України, «Л:0» – не рекомендовані; «П:1» – сорти, рекомендовані вирощувати в зоні Полісся, «П:0» – не рекомендовані; «Lr34-:1» – сорти у яких виявлено алель нестійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34-:0» – не виявлено; «Lr34+:1» – сорти, у яких виявлено алель стійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34+:0» – не виявлено; «Tsc2:1» – сорти у яких виявлено алель нечутливості гена Tsc2, «Tsc2:0» – алель чутливості; «TDF:1» – сорти у яких виявлено алель стійкості маркера INDEL1 гена TDF_076_2D, «TDF:0» – алель нестійкості; «Tsn1 та Sr2: 1» – кількості сортів із алелем нечутливості гена Tsn1 та нуль-алелм гена Sr2 або алелем чутливості гена Tsn1 та алелем Marquis гена Sr2, «Tsn1 та Sr2:0» – кількості сортів із умовно-однотипними алелями.

Таблиця Б.9.
Кількості озимих сортів із різними комбінаціями ознак 
	
	Р. р.:0
	Р. р.:1
	С:0
	С:1
	Л:0
	Л:1
	П:0
	П:1
	Lr34+:0
	Lr34+:1
	Lr34-:0
	Lr34-:1
	Tsn1:0
	Tsn1:1
	Tsc2:0
	Tsc2:1
	TDF:0
	TDF:1
	Sr2:0
	Sr2:1

	Р. р.:0
	42
	0
	26
	16
	19
	23
	24
	18
	21
	21
	12
	30
	22
	20
	18
	24
	13
	29
	12
	14

	Р. р.:1
	0
	135
	45
	90
	34
	101
	57
	78
	65
	70
	50
	85
	50
	85
	28
	107
	55
	80
	51
	62

	С:0
	26
	45
	71
	0
	20
	51
	18
	53
	37
	34
	20
	51
	34
	37
	34
	37
	20
	51
	28
	24

	С:1
	16
	90
	0
	106
	33
	73
	63
	43
	49
	57
	42
	64
	38
	68
	12
	94
	48
	58
	35
	52

	Л:0
	19
	34
	20
	33
	53
	0
	33
	20
	20
	33
	19
	34
	23
	30
	12
	41
	21
	32
	18
	27

	Л:1
	23
	101
	51
	73
	0
	124
	48
	76
	66
	58
	43
	81
	49
	75
	34
	90
	47
	77
	45
	49

	П:0
	24
	57
	18
	63
	33
	48
	81
	0
	38
	43
	28
	53
	34
	47
	16
	65
	37
	44
	17
	38

	П:1
	18
	78
	53
	43
	20
	76
	0
	96
	48
	48
	34
	62
	38
	58
	30
	66
	31
	65
	46
	38

	Lr34+:0
	21
	65
	37
	49
	20
	66
	38
	48
	86
	0
	0
	86
	40
	46
	23
	63
	24
	62
	31
	32

	Lr34+:1
	21
	70
	34
	57
	33
	58
	43
	48
	0
	91
	62
	29
	32
	59
	23
	68
	44
	47
	32
	44

	Lr34-:0
	12
	50
	20
	42
	19
	43
	28
	34
	0
	62
	62
	0
	19
	43
	15
	47
	27
	35
	19
	32

	Lr34-:1
	30
	85
	51
	64
	34
	81
	53
	62
	86
	29
	0
	115
	53
	62
	31
	84
	41
	74
	44
	44

	Tsn1:0
	22
	50
	34
	38
	23
	49
	34
	38
	40
	32
	19
	53
	72
	0
	28
	44
	22
	50
	19
	40

	Tsn1:1
	20
	85
	37
	68
	30
	75
	47
	58
	46
	59
	43
	62
	0
	105
	18
	87
	46
	59
	44
	36

	Tsc2:0
	18
	28
	34
	12
	12
	34
	16
	30
	23
	23
	15
	31
	28
	18
	46
	0
	12
	34
	18
	18

	Tsc2:1
	24
	107
	37
	94
	41
	90
	65
	66
	63
	68
	47
	84
	44
	87
	0
	131
	56
	75
	45
	58

	TDF:0
	13
	55
	20
	48
	21
	47
	37
	31
	24
	44
	27
	41
	22
	46
	12
	56
	68
	0
	28
	26

	TDF:1
	29
	80
	51
	58
	32
	77
	44
	65
	62
	47
	35
	74
	50
	59
	34
	75
	0
	109
	35
	50

	Sr2:0
	12
	51
	28
	35
	18
	45
	17
	46
	31
	32
	19
	44
	19
	44
	18
	45
	28
	35
	63
	0

	Sr2:1
	14
	62
	24
	52
	27
	49
	38
	38
	32
	44
	32
	44
	40
	36
	18
	58
	26
	50
	0
	76


Примітка.

…На перетинах стовбців та рядків – кількості сортів із відповідними комбінаціями ознак. У заголовках стовбців та рядків «Р. р.:1» – сорти, зареєстровані після 1995 року, «Р. р.:0» – в 1995 р. і до; «С:1» – сорти, рекомендовані вирощувати в Степовій зоні України, «С:0» – не рекомендовані; «Л:1» – сорти рекомендовані вирощувати в Лісостеповій зоні України, «Л:0» – не рекомендовані; «П:1» – сорти, рекомендовані вирощувати в зоні Полісся, «П:0» – не рекомендовані; «Lr34-:1» – сорти у яких виявлено алель нестійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34-:0» – не виявлено; «Lr34+:1» – сорти, у яких виявлено алель стійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34+:0» – не виявлено; «Tsn1:1» – сорти, у яких виявлено алель нечутливості гена Tsn1, «Tsn1:0» – алель чутливості; «Tsc2:1» – сорти у яких виявлено алель нечутливості гена Tsc2, «Tsc2:0» – алель чутливості; «TDF:1» – сорти у яких виявлено алель стійкості маркера INDEL1 гена TDF_076_2D, «TDF:0» – алель нестійкості; «Sr2:1» – сорти у яких виявлено алель Marquis гена Sr2/Lr27/Pbc, «Sr2:0» – нуль-алель.

Таблиця Б.10.
Кількості сортів м’якої пшениці із різними комбінаціями ознак
	
	Р. р.:0
	Р. р.:1
	Lr34+:0
	Lr34+:1
	Lr34-:0
	Lr34-:1
	Tsn1:0
	Tsn1:1
	Tsc2:0
	Tsc2:1
	TDF:0
	TDF:1

	Р. р.:0
	84
	0
	57
	27
	16
	68
	36
	48
	43
	41
	21
	63

	Р.р.:1
	0
	175
	102
	73
	50
	125
	57
	118
	45
	130
	61
	114

	Lr34+:0
	57
	102
	159
	0
	0
	159
	59
	100
	60
	99
	34
	125

	Lr34+:1
	27
	73
	0
	100
	66
	34
	34
	66
	28
	72
	48
	52

	Lr34-:0
	16
	50
	0
	66
	66
	0
	21
	45
	16
	50
	28
	38

	Lr34-:1
	68
	125
	159
	34
	0
	193
	72
	121
	72
	121
	54
	139

	Tsn1:0
	36
	57
	59
	34
	21
	72
	93
	0
	32
	61
	25
	68

	Tsn1:1
	48
	118
	100
	66
	45
	121
	0
	166
	56
	110
	57
	109

	Tsc2:0
	43
	45
	60
	28
	16
	72
	32
	56
	88
	0
	19
	69

	Tsc2:1
	41
	130
	99
	72
	50
	121
	61
	110
	0
	171
	63
	108

	TDF:0
	21
	61
	34
	48
	28
	54
	25
	57
	19
	63
	82
	0

	TDF:1
	63
	114
	125
	52
	38
	139
	68
	109
	69
	108
	0
	177


Примітка.

…На перетинах стовбців та рядків – кількості сортів із відповідними комбінаціями ознак. У заголовках стовбців та рядків «Р. р.:1» – сорти, зареєстровані після 1995 року, «Р. р.:0» – в 1995 р. і до; «Lr34-:1» – сорти у яких виявлено алель нестійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34-:0» – не виявлено; «Lr34+:1» – сорти, у яких виявлено алель стійкості гена Lr34/Yr18/Pm38/Sr57/Bdv1, «Lr34+:0» – не виявлено; «Tsn1:1» – сорти, у яких виявлено алель нечутливості гена Tsn1, «Tsn1:0» – алель чутливості; «Tsc2:1» – сорти у яких виявлено алель нечутливості гена Tsc2, «Tsc2:0» – алель чутливості; «TDF:1» – сорти у яких виявлено алель стійкості маркера INDEL1 гена TDF_076_2D, «TDF:0» – алель нестійкості.
Додаток В Статистичні показники зв’язку для досліджених ознак

Таблиця В.1.

Критерії χ2 для даних по алельним станам досліджених генів, кліматичній зоні створення та особливостям розвитку 
	Вибірка
	Комбінації ознак
	χ2
	p

	Пшениця озима різних кліматичних зон створення (188 сортів)
	Кліматична зона створення та наявність/відсутність алеля Lr34+
	16,83
	4·10-5

	
	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	17,25
	3·10-5

	
	«» та алельний стан гена Tsn1 
	10,29
	0,001

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	47,71
	5·10-12

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	14,41
	0,0001

	
	«» та алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc
	4,31
	0,038

	Пшениця м’яка української селекції (282 сорти)
	Особливості розвитку та наявність/відсутність алеля Lr34+
	0,60
	0,439

	
	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	66,81
	3·10-16

	
	«» та алельний стан гена Tsn1 
	32,81
	1·10-8

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	0,14
	0,708

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	4,43
	0,035


Таблиця В.2.
Точково-бісеріальні коефіцієнти кореляції rbp за даними по алелям досліджених генів та різними фенотипічними ознаками 

	Вибірка
	Комбінації ознак
	Розмір вибірки, N
	Коефіцієнт rbp
	Емпіричний коефіцієнт Ст’юдента
	Теоретичний коефіцієнт Ст’юдента для N-2 (α = 0,05)

	1
	2
	3
	4
	5
	6

	Сорти озимої пшениці, створені в Степовій зоні
	Середній урожай (ц/га) та наявність/відсутність алеля Lr34+
	60
	0,02
	1,2
	2,30

	
	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	
	-0,12
	-0,94
	

	
	«» та алельний стан гена Tsn1
	
	-0,06
	-0,44
	

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	
	-0,04
	-0,28
	

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	
	0,08
	0,60
	

	
	«» та алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc
	47
	0,11
	0,71
	2,32

	
	Стійкість до бурої іржі (середній бал) та наявність/відсутність алеля Lr34+
	80
	-0,03
	-0,27
	2,29

	
	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	
	-0,09
	-0,82
	

	
	«» та алельний стан гена Tsn1
	
	0,12
	1,06
	

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	
	-0,15
	-1,33
	

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	
	0,03
	0,23
	

	
	«» та алельний стан гена Sr2
	64
	-0,10
	-0,76
	2,30

	
	Стійкість до борошнистої роси (середній бал) та наявність/відсутність алеля Lr34+
	77
	0,08
	0,65
	2,29

	
	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	
	-0,05
	-0,47
	

	
	«» та алельний стан гена Tsn1
	
	0,09
	0,77
	

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	
	0,09
	0,79
	

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	
	-0,06
	-0,50
	

	
	«» та алельний стан гена Sr2
	61
	-0,11
	-0,88
	2,30


(Продовж. табл. В.2)
	1
	2
	3
	4
	5
	6

	Те саме
	Стійкість до жовтої іржі (середній бал) та наявність/відсутність алеля Lr34+
	45
	-0,16
	-1,03
	2,32

	
	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	
	0,15
	0,96
	

	
	«» та алельний стан гена Tsn1
	
	-0,002
	-0,01
	

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	
	0,15
	1,02
	

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	
	0,12
	0,77
	

	
	«» та алельний стан гена Sr2
	37
	0,04
	0,22
	2,34

	Сорти озимої пшениці, створені в Лісостеповій зоні
	Середній урожай (ц/га) та наявність/відсутність алеля Lr34+
	39
	-0,13
	-0,82
	2,34

	
	Те саме та та наявність/відсутність алеля Lr34-
	
	0,07
	0,40
	

	
	«» та алельний стан гена Tsn1
	
	0,10
	0,62
	

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	
	-0,06
	-0,38
	

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	36
	0,03
	0,18
	2,35

	
	«» та алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc
	38
	0,18
	1,09
	2,34

	
	Стійкість до бурої іржі (середній бал) та наявність/відсутність алеля Lr34+
	67
	0,06
	0,44
	2,29

	
	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	
	-0,18
	-1,45
	

	
	«» та алельний стан гена Tsn1
	
	0,23
	1,92
	

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	
	0,30
	2,58
	

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	64
	-0,19
	-1,53
	2,30

	
	«» та алельний стан гена Sr2
	51
	0,12
	0,85
	2,31

	
	Стійкість до борошнистої роси (середній бал) та наявність/відсутність алеля Lr34+
	30
	-0,06
	-0,34
	2,36

	
	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	
	0,15
	0,79
	

	
	«» та алельний стан гена Tsn1
	
	0,11
	0,56
	

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	
	0,27
	1,48
	

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	29
	-0,14
	-0,74
	2,37

	
	«» та алельний стан гена Sr2
	25
	-0,09
	-0,42
	2,40

	
	Стійкість до жовтої іржі (середній бал) та наявність/відсутність алеля Lr34+
	29
	-0,13
	-0,67
	2,37

	
	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	
	0,15
	0,76
	

	
	«» та алельний стан гена Tsn1
	
	0,001
	0,004
	

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	
	0,02
	0,11
	

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	28
	0,21
	1,10
	2,38

	
	«» та алельний стан гена Sr2
	26
	0,16
	0,79
	2,39

	Сорти озимої пшениці різних зон створення


	Середній урожай (ц/га) та кліматична зона створення
	99
	0,20
	1,98
	2,28

	
	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34+
	
	0,07
	0,67
	

	
	«» наявність/відсутність алеля Lr34-
	
	-0,15
	-1,45
	

	
	«» та алельний стан гена Tsn1
	
	0,11
	1,10
	

	
	«» та алельний стан гена Tsc2
	
	0,04
	0,38
	

	
	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	96
	0,02
	0,2
	2,35

	
	«» та алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc
	98
	0,08
	0,77
	2,34

	
	Зона створення та стійкість до бурої іржі (середній бал)
	147
	-0,19
	-2,27
	2,26

	
	Те саме та стійкість до борошнистої роси (середній бал)
	107
	-0,54
	-6,53
	2,27

	
	«» та стійкість до жовтої іржі (середній бал)
	74
	-0,26
	-2,32
	2,29


Таблиця В.3.

Критерії χ2 для даних по алелям генів та вибраним характеристикам сортів згідно джерел по різним вибіркам
	Ознаки, для яких визначали зв’язок
	Вибірка пшениці селекції Степу (91 сорт)
	Вибірка пшениці селекції Лісостепу (97 сортів)
	Вибірка озимої пшениці (188 сортів)
	Вибірка ярої пшениці (94 сорти)
	Вибірка м’якої пшениці (282 сорти)

	
	χ2
	p
	χ2
	p
	χ2
	p
	χ2
	p
	χ2
	p

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11

	Рік районування та наявність/відсутність алеля Lr34+
	0,06
	0,806
	0,85
	0,356
	0,04
	0,841
	0,97
	0,325
	2,19
	0,139

	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	0,24
	0,624
	0,00
	1,000
	1,01
	0,315
	4,00
	0,046
	2,71
	0,100

	«» та алельний стан гена Tsn1 
	6,09
	0,013
	0,05
	0,823
	3,13
	0,077
	2,70
	0,100
	2,61
	0,106

	«» та алельний стан гена Tsc2
	0,59
	0,442
	4,17
	0,041
	8,15
	0,004
	2,38
	0,123
	16,42
	5·10-5

	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	2,09
	0,148
	0,56
	0,454
	1,30
	0,254
	0,24
	0,624
	2,55
	0,110

	«» та алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc
	4,09
	0,043
	1,92
	0,166
	0,01
	0,920
	-
	-
	-
	-

	Рекомендації по вирощуванню в Степовій зоні та наявність/відсутність алеля Lr34+
	0,12
	0,729
	12,52
	0,0004
	0,59
	0,442
	-
	-
	-
	-

	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	0,00
	1,000
	4,91
	0,027
	2,45
	0,116
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена Tsn1
	0,04
	0,841
	0,64
	0,424
	2,55
	0,110
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена Tsc2
	0,15
	0,698
	0,64
	0,424
	29,56
	5·10-8
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	0,02
	0,887
	1,61
	0,204
	5,26
	0,022
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc
	0,80
	0,371
	0,15
	0,699
	2,44
	0,118
	-
	-
	-
	-

	Рекомендації по вирощуванню в Лісостеповій зоні та наявність/відсутність алеля Lr34+
	0,70
	0,402
	7,76
	0,005
	3,57
	0,059
	-
	-
	-
	-

	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	2,50
	0,114
	1,51
	0,219
	0,02
	0,888
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена Tsn1
	8,16
	0,004
	2,13
	0,144
	0,23
	0,632
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена Tsc2
	1,03
	0,310
	0,18
	0,671
	0,44
	0,507
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	3,33
	0,068
	2,35
	0,125
	0,05
	0,823
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc
	5,94
	0,015
	3,83
	0,050
	0,76
	0,383
	-
	-
	-
	-

	Рекомендації по вирощуванню в зоні Полісся та наявність/відсутність алеля Lr34+
	0,36
	0,549
	3,41
	0,064
	0,17
	0,680
	-
	-
	-
	-


(Продовж. табл. В.3)

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11

	Те саме та наявність/відсутність алеля Lr34-
	2,31
	0,129
	2,29
	0,130
	0,02
	0,888
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена Tsn1
	7,00
	0,008
	3,41
	0,069
	0,1
	0,752
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена Tsc2
	1,45
	0,229
	2,03
	0,154
	3,02
	0,082
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	0,19
	0,663
	0,32
	0,572
	3,33
	0,068
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc
	3,11
	0,078
	1,71
	0,190
	7,63
	0,006
	-
	-
	-
	-

	Наявність/відсутність алеля Lr34- та алельний стан гена Tsn1
	3,00
	0,083
	0,01
	0,920
	3,98
	0,046
	1,31
	0,252
	0,64
	0,424

	Те саме та алельний стан гена Tsc2
	3,25
	0,071
	2,13
	0,144
	0,16
	0,689
	1,16
	0,281
	3,74
	0,053

	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	0,17
	0,680
	0,1
	0,752
	1,06
	0,303
	0,19
	0,663
	2,55
	0,110

	«» та алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc
	2,76
	0,097
	0,06
	0,806
	2,12
	0,145
	-
	-
	-
	-

	Наявність/відсутність алеля Lr34+ та алельний стан гена Tsn1
	2,91
	0,088
	0,42
	0,517
	2,36
	0,124
	0,06
	0,806
	0,26
	0,610

	Те саме та алельний стан гена Tsc2
	1,53
	0,216
	4,03
	0,045
	0,05
	0,823
	0,08
	0,777
	2,59
	0,106

	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	1,28
	0,257
	1,62
	0,203
	7,81
	0,005
	5,35
	0,020
	20,1
	7·10-6

	«» та алельний стан гена Sr2/Lr27/Pbc
	1,63
	0,201
	0,23
	0,631
	0,7
	0,403
	-
	-
	-
	-

	Алельні стани генів Tsn1 та Tsc2
	1,30
	0,254
	6,01
	0,014
	10,5
	0,001
	11,69
	0,0006
	0,01
	0,920

	Те саме генів Tsn1 та TDF_076_2D
	1,83
	0,176
	0,01
	0,920
	3,17
	0,075
	0,15
	0,699
	1,53
	0,216

	«» генів Tsn1 та Sr2/Lr27/Pbc
	3,35
	0,067
	7,99
	0,005
	7,12
	0,008
	-
	-
	-
	-

	«» генів Tsc2 та TDF_076_2D 
	0,22
	0,639
	0,01
	0,920
	3,99
	0,046
	0,01
	0,920
	6,25
	0,012

	«» генів Tsc2 та Sr2/Lr27/Pbc
	0,80
	0,371
	0,11
	0,740
	0,43
	0,511
	-
	-
	-
	-

	«» генів TDF_076_2D та Sr2/Lr27/Pbc
	2,19
	0,139
	2,99
	0,084
	1,52
	0,218
	-
	-
	-
	-

	Однотипні/різнотипні алелі генів Tsn1 та Tsc2 і рік районування
	-
	-
	1,27
	0,260
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	Те саме і рекомендації по вирощуванню в зоні Степу
	-
	-
	4,47
	0,035
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	«» і рекомендації по вирощуванню в зоні Лісостепу
	-
	-
	1,20
	0,273
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	«» і рекомендації по вирощуванню в зоні Полісся
	-
	-
	0,01
	0,920
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	«» і наявність/відсутність алеля Lr34+
	-
	-
	0,95
	0,330
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	«» наявність/відсутність алеля Lr34-
	-
	-
	7,04
	0,008
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	«» та алельний стан гена TDF_076_2D
	-
	-
	2,76
	0,097
	-
	-
	-
	-
	-
	-


(Продовж. табл. В.3)

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11

	Однотипні/різнотипні алелі генів Tsn1 та Sr2 і рік районування
	-
	-
	0.16
	0,689
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	Те саме і рекомендації по вирощуванню в зоні Степу
	-
	-
	0.04
	0,842
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	«» і рекомендації по вирощуванню в зоні Лісостепу
	-
	-
	0.04
	0,842
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	«» і рекомендації по вирощуванню в зоні Полісся
	-
	-
	5.18
	0,023
	
	
	
	
	
	

	«» і наявність/відсутність алеля Lr34+
	-
	-
	0.12
	0,729
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	«» і наявність/відсутність алеля Lr34-
	-
	-
	0.04
	0,842
	-
	-
	-
	-
	-
	-

	«» і алельний стан гена Tcs2
	-
	-
	1.05
	0,306
	
	
	
	
	
	

	«» і алельний стан гена TDF_076_2D
	-
	-
	0.00
	1,000
	-
	-
	-
	-
	-
	-


Примітки:

1… Під однотипними алелями генів Tsn1 та Tsc2 маються на увазі комбінації алелів, що забезпечують нечутливість або чутливість до токсинів А та Б; під різнотипними маються на увазі комбінації алелів чутливості до токсину А гена Tsn1 та нечутливості до токсину Б гена Tsc2 або навпаки.

2… Під однотипними алелями генів Tsn1 та Sr2 маються на увазі комбінації алелів нечутливості до токсину А першого гена, та алеля Marquis – другого, або алеля чутливості до токсину А гена Tsn1 та нуль-алеля гена Sr2; під різнотипними алелями генів Tsn1 та Sr2 маються на увазі комбінації алелів нечутливості до токсину А першого гена, та нуль-алеля – другого, або навпаки.
Додаток Д. Акт про впровадження результатів досліджень
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