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образцов овсяницы луговой из отдаленных эколого–географических зон к условиям северо-
восточной Лесостепи Украины. Выделены типы характеристик, которые обеспечивают доста-
точный уровень адаптивности образцов к условия зоны исследований. Обоснована необходимость 
ведения отдельных селекционных программ по созданию сортов сенокосного и пастбищного исполь-
зования. 

Ключевые слова: коллекция, овсяница луговая, сорт, зеленая масса, сухое вещество, семе-
на, высота растений, адаптация. 
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The results of environmental testing for adaptability of fescue collection samples from distant 

ecological-geographical zones in terms of the north-eastern forest-steppe of Ukraine were presented in arti-
cle. The types of characteristics  provided the sufficient level of adaptation of the samples to the conditions of 
the area have been selected. The necessity of maintaining of separate breeding programs for creation 
varieties of hay and pasture use has been proved. 
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ОТРИМАННЯ В КУЛЬТУРІ IN VITRO ВАРІАНТІВ ПШЕНИЦІ  
З ПІДВИЩЕНОЮ СИСТЕМНОЮ ІНДУКОВАНОЮ СТІЙКІСТЮ 
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Виявлено специфічність сомаклональних варіантів у накопиченні фенольних сполук, зміні ак-

тивності ферментів поліфенолоксидази та L-фенілаланін-амоній-ліази за реакцією чутливих та 
толерантних клонів на індуктори системної індукованої стійкості і заспорювання Fusarium 
culmorum у проростках, отриманих з насіння R2. Толерантні клони можуть бути мутантами за 
генами системної індукованої стійкості. 

Ключові слова: пшениця, калюс, Septoria tritici, Fusarium culmorum, індукована стійкість  
Постановка проблеми. Існує лише незна-

чна кількість сортів, імунних проти багатьох хво-
роб рослин. Зокрема, до фузаріозу колосу пере-
важна більшість сортів пшениці є високосприйня-
тливими. Стійкі форми виявлені переважно серед 
сортів Японії і Китаю [1]. Серед британських сор-
тів тільки три з 50 (Soissons, Spark та Vector) ма-
ли вищу стійкість порівняно із сприйнятливим 
сортом Wizard [2]. Тому дослідження неспецифі-
чних механізмів стійкості для створення толеран-
тних до патогенів сортів є актуальним.  

Аналіз останніх досліджень і публікацій. 
Концепція індукованого імунітету пояснює такі 
явища, як вакцинація, імунізація, дія еліситорів 
(активаторів хворобостійкості), набута (локальна і 
системна) стійкість проти хвороб. Сигнал, який 
генерується в рослинах у відповідь на дію пато-
гена, визначає напрям метаболізму [3].  

Попередня обробка рослин невірулентним 
патогеном (біотичний індуктор) або хімічними 
речовинами (абіотичні індуктори) може збільшити 
опір до патогена. Зазвичай, така індукована сис-
тема стійкості відома як системна індукована 
стійкість (СІС). Вона ефективна проти різноманіт-
них патогенів (віруси, бактерії, гриби) [4] і 
пов’язана з генами, які кодують білки і ферменти, 
що контролюють вторинний обмін речовин, та 
патоген-залежні (PR) і регуляторні білки [5]. Про-
дуктами цих генів є поліфенолоксидази (ПФО) та 
пероксидази (ПР), що каталізують утворення 
лігніну, і L-фенілаланін-амонійліази (ФАЛ), залу-

чені у синтез фітоалексинів та фенолів. PR-білки, 
наприклад β-1,3-глюканази та хітинази, послаб-
люють клітинні оболонки гриба, а хітин і глюкано-
ві олігомери, що утворюються в результаті їх 
деградації, є еліситорами, які індукують різні ме-
ханізми захисту в рослинах [6].  

ПФО каталізують окислення o-
дигідроксифенолів до o-хінонів, що є більш токси-
чними для патогенів. ПФО індукується у відповідь 
на механічне поранення, грибне чи бактеріальне 
зараження і обробку речовинами, пов’язаними з 
передачею сигналів, зокрема саліциловою кисло-
тою (СК) [7]. Саліцилова кислота є важливим ком-
понентом передачі сигналу, залученим у системну 
стійкість проти патогенів. При екзогенному засто-
суванні СК виявлено експресію генів СІС [8]. Пока-
зано, що застосування СК збільшувало стійкість 
проти некротрофних грибних патогенів у тютюну 
[9]. Крім того, застосування СК, хлориду кальцію і 
щавлевої кислоти зменшувало розвиток альтер-
наріозу завдяки стимулюванню активності β-1,3-
глюканази, ФАЛ, ПФО, ПР [10]. Поліаміни (ПА) 
спермін, путресцин, спермідин виявлені в широко-
го кола організмів – від бактерій до рослин і тва-
рин. Вважають, що вони сприяють росту і розвитку 
рослин, регулюючи синтез нуклеїнових кислот, і 
відіграють важливу роль у взаємодії мікробів і 
рослин [11]. У стійких сортів грибні і бактерійні 
патогени індукують утворення амідів фенолової 
кислоти і ПА, що, можливо, діють як фітоалексинні 
протигрибні речовини [12].  
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Відомо три способи індукції стійкості: преі-
нокуляція рослини непатогенами, слабкими чи 
інактивованими патогенами, несумісними расами 
патогенів, сапрофітами або симбіонтами [13]; дія 
природними метаболітами мікроорганізмів, рос-
лин або синтетичними хімічними речовинами [14]; 
метод генної інженерії – перенесення генів авіру-
лентності патогенів у рослини, що забезпечує в 
них постійний синтез еліситора і стійкість проти 
широкого кола хвороб. 

У наших попередніх дослідженнях [15] та 
роботах інших дослідників [16] показано, що при-
сутність мікроорганізмів викликала некроз калюс-
них тканин, тоді як кокультивування калюсів одно-
часно з грибами і бактеріями виявило їх антаго-
нізм.  

Мета досліджень – виявити сомаклональні 
варіанти та мутанти пшениці з підвищеним рів-
нем системної індукованої стійкості після обробки 
калюсів індукторами та мутагенними і модифіку-
ючими чинниками в культурі in vitro. 

Матеріал і методи досліджень. Матеріа-
лом для дослідження було насіння з регенерантів 
R1 сортів озимої пшениці Даха та Миронівська 33, 
отриманих після обробки індукторами разом з 
мутагенними і модифікуючими чинниками в куль-
турі in vіtro, та ізоляти Fusarium culmorum і Septo-
ria tritici, виділені у відділі захисту рослин Миро-
нівського інституту пшениці.   

Насіння поверхнево стерилізували 0,01% 
водним HgCl2 1–2 хвилини, а потім двічі промива-
ли дистильованою водою. У чашки Петрі, застеле-
ні подвійним шаром фільтрувального паперу, роз-
кладали по 25 насінин для кожного варіанту у 3 
повтореннях. Варіант 1 – дистильована вода (кон-
троль), варіант 2 – 0,8 мM саліцилова кислота 
(СК), варіант 3 – 0,01 мM спермін (СП) і варіант 4 – 
0,8 мM СК + 0,01 мM СП (СК+СП). Чашки до 10 
днів витримували у вологій камері за температури 
26°C для отримання проростків, які використову-
вали для аналізів. Інокулюм патогенів отримували 
на картопляно-глюкозному агарі. Суспензію конідій 
в концентрації до 105/ мл використовували для 
обробки 10-денних проростків. Активність ПФО, 
ФАЛ та вміст фенольних сполук  визначити у корі-
нцях та проростках упродовж 1–5 діб. Уміст фено-
льних сполук визначали в корінцях і проростках 

згідно з [17 ]. Активність ферментів визначали 
після визначення вмісту білка методом Лоурі [18], 
ПФО -  за методикою Mayer та ін. [19], активність 
ФАЛ - за Burrell і Rees [20].  

Результати досліджень. Для обробки ка-
люсних культур використовували мутагенний 
чинник нітрозоетилсечовину (НЕС). Виявлено, що 
прийнятний рівень регенерації з калюсів (до 
50 %) при обробках мутагеном отриманий за кон-
центрації 0,01 % при додаванні до середовища та 
0,05 % – за обробки калюсів у момент пересадки. 
За комбінованої обробки калюсів, отриманих зі 
зрілих зародків двох сортів озимої пшениці (Даха 
та Миронівська 33), мутагенами та індукторами 
СІС (0,01 % НЕС, 8 мM саліцилова кислота та 
0,01 мM спермін) було отримано 217 життєздат-
них калюсних культур, 164 з яких дали регенера-
нти. Нащадки цих регенерантів були використані 
для подальших досліджень.  

Раніше нами було виявлено [21], що при 
прижиттєвому забарвленні калюсів гваяколом 
стійкі генотипи забарвлювались у 80–90 % випа-
дків, тоді як нестійкі — тільки у 10–20 %.  

Толерантні до патогенів клони відбирали, 
інокулюючи їх конідіями Septoria tritici, при цьому 
нестійкі клони загинули. У толерантних клонів 
пероксидазна активність значно зростала, тоді як 
у нестійких вихідних генотипів іхнього гібриду 
вона або зменшувалась, або ж майже не зміню-
валась. Толерантні клони можуть нести в собі 
гени СІС, і оскільки обидва вихідні сорти є сприй-
нятливими до септоріозу, можна було припусти-
ти, що вони є мутантами за генами СІС.  

У подальших дослідженнях було використа-
но клони сорту Миронівська 33, згруповані за стій-
кістю проти септоріозу, але перевірку проводили 
при інокуляції Fusarium culmorum. Передбачалось, 
що неспецифічна системна індукована стійкість 
повинна проявлятись при дії будь-якого патогена. 

Було досліджено активність ферментів, що 
пов’язують з СІС, та вміст фенолів після заспо-
рювання патогеном упродовж 5 діб. Виявлено, 
що вміст фенольних сполук зростає як у чутли-
вих, так і толерантних генотипів (клональних ва-
ріантів), проте значно сильніше – у толерантних 
клонів, причому вони мають більший уміст цих 
сполук і в контролі (табл. 1).  

Таблиця 1  
Уміст фенолів у корінцях і проростках клональних варіантів пшениці  

сорту Миронівська 33 після заспорювання  F. сulmorum, мкг/г сирої маси 
Час, 
діб 

Сприйнятливі клони Толерантні клони 
корінці проростки корінці проростки 

контроль патоген контроль патоген контроль патоген контроль патоген 
1 129,2 138,7  34,5 41,5 ** 169,3 175,4  55,2 75,5 ** 
2 137,3 154,8  39,6 47,2 ** 179,8 224,6 ** 62,1 88,6 * 
3 145,5 168,6  45,3 58,6 ** 188,8 243,2 *** 69,4 97,2 * 
4 152,2 182,3 * 51,3 66,1 * 196,2 291,2 ** 78,3 110,5 * 
5 157,9 209,1 ** 57,4 81,4 ** 214,2 345,2 ** 83,1 142,8 *** 

Тут і далі різниця від контролю вірогідна при: ∗р< 0,05, ∗∗р < 0,01, ∗∗∗р < 0,001 
 

Виявлено, що у толерантних до S. tritici со-
маклональних варіантів за інокуляції Fusarium 

culmorum активність поліфенолоксидази зростає 
більшою мірою як у коренях, так і в проростках за 
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абсолютною величиною порівняно з чутливими 
клонами, причому у контролі активність ферменту 

також дещо вища у толерантних клонів (табл. 2). 

Таблиця 2  
Активність поліфенолоксидази в корінцях і проростках клональних варіантів пшениці  

сорту Миронівська 33 після заспорювання F. сulmorum 
Час, 
діб 

Сприйнятливі клони Толерантні клони 
корінці проростки корінці проростки 

контроль патоген контроль патоген контроль патоген контроль патоген 
1 19,5 11,2   14,2 18,4   28,2 38,1   23,1 26,3   
2 21,5 22,4   12,3 19,3 * 32,3 47,3 * 26,4 30,4 * 
3 26,4 28,4 * 17,4 23,4 * 38,3 53,2 * 22,4 35,5 ** 
4 31,2 39,2 ** 22,2 29,4 ** 35,4 65,4 ** 31,4 62,4 *** 
5 25,3 49,2 ** 18,2 43,4 * 32,2 89,3 ** 35,4 105,4 *** 

Активність в од. за хв./мг білка.       
 

Аналогічно було виявлено, що у толерант-
них до S. tritici генотипів за інокуляції Fusarium 
culmorum активність фенілаланін-амоній-ліази 
також зростає порівняно з чутливими генотипами 

(клонами) (табл. 3). У відносних одиницях таке 
зростання майже трикратне, причому у контролі 
активність ферменту також дещо вища у толера-
нтних клонів.  

Таблиця 3  
Активність L-феніл-аланін-амонійліази в корінцях і проростках клональних варіантів пшениці 

сорту Миронівська 33 після заспорювання F. сulmorum 
Час, 
діб 

Сприйнятливі клони Толерантні клони 
корінці проростки корінці проростки 

контроль патоген контроль патоген контроль патоген контроль патоген 
1 95,2 98,6  14,1 21,8 * 122,1 149,1 ** 31,2 46,2 * 
2 91,8 109,2 * 19,2 33,9 * 125,1 168,2 ** 38,2 69,4 * 
3 98,2 119,2 ** 16,3 38,4 * 128,1 182,1 * 39,1 71,7 ** 
4 100,1 125,8 ** 20,5 41,1 * 136,1 225,5 ** 31,8 88,4 ** 
5 108,1 159,5 ** 22,1 65,1 * 135,1 288,8 ** 36,2 119,7 *** 

Активність у мкг транс-цінамікової кислоти за год/мг білка 
 

Для перевірки того, як реагують чутливі та 
толерантні клони на індуктори СІС, проростки були 
оброблені саліциловою кислотою (СК), сперміном 
(СП) та їх комбінацією, і впродовж 10 діб визнача-
ли активність ПФО, ФАЛ та вміст поліфенолів 
(табл. 4–6).  

Видно, що обидві групи клонів прореагува-

ли на індуктори однотипно, проте толерантні ві-
рогідно перевищували сприйнятливі за всіма 
параметрами. При цьому у толерантних клонів 
показники активності ферментів та вміст феноль-
них сполук були набагато вищими, ніж у контролі 
під дією як патогена, так і індукторів. 

Таблиця 4 
Активність ПФО в корінцях і проростках сприйнятливих і стійких клональних варіантів  
пшениці сорту Миронівська 33 в контролі (К), після обробки саліциловою кислотою (СК)  

та сперміном (СП) 
Час після 

обробки, год. 
Сприйнятливі клони Толерантні клони 

К СК СП СК+СП К СК СП СК+СП 
48 6,3 8,3   7,1   10,2   11,2 19,2   16,2   25,6 * 
96 7,4 10,6   8,5   11,3   12,3 24,4 *  22,4 ** 36,2 ** 
144 8,2 15,4 *  13,1 * 19,3 *  13,4 31,3 ** 27,2 ** 48,2 ** 
192 8,3 21,5 ** 19,2 *  24,6 ** 12,2 42,3 ** 38,2 ** 59,2 ** 
240 9,9 29,5 * 27,4 * 31,4 ** 13,2 72,4 *** 66,2 *** 98,2 *** 
240 (проростки) 15,3 24,4 * 21,4 * 27,4 *** 31,3 68,4 ** 58,2 ** 83,2 ** 

Активність в од. за хв./мг білка   
Таблиця 5 

Активність ФАЛ у корінцях і проростках, сприйнятливих і стійких клональних варіантів  
пшениці сорту Миронівська 33 в контролі (К), після обробки саліциловою кислотою (СК) та 

сперміном (СП) 
Час після оброб-

ки, год. 
Сприйнятливі клони Толерантні клони 

К СК СП СК+СП К СК СП СК+СП 
48 44,8 48,7  45,6   51,2  69,4 79,1 * 70,4  84,7 * 
96 45,3 83,8 * 69,2   88,9 * 66,1 112,1 * 99,1 * 122,6 * 
144 49,4 99,1 * 87,1 * 125,2 ** 70,4 144,5 ** 126,1 * 168,1 ** 
192 53,1 114,6 * 105   133,6 ** 73,2 196,6 ** 174,1 ** 213,1 ** 
240 48,5 135,6 ** 126 * 168,4 ** 72,2 248,1 ** 238,1 ** 299,6 ** 
240 (проростки) 17,2 29,6 * 26,7 * 33,7 ** 37,2 86,7 ** 76,2 ** 125,7 ** 

Активність в  мкг транс-цінамікової кислоти за год. на мг білка 
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Таблиця 6 
Вміст фенолів у корінцях і проростках, сприйнятливих і стійких клональних варіантів 

пшениці сорту Миронівська 33 в контролі (К), після обробки саліциловою кислотою (СК) та 
сперміном(СП), мкг/г сирої маси 

Час після 
обробки, год. 

Сприйнятливі клони Толерантні клони 
К СК СП СК+СП К СК СП СК+СП 

48 64,6 74,3  70,2  82,2 * 90,2 120,1 * 102,3 * 164,7 ** 
96 78,1 112,2 ** 102,8 ** 211,1 * 96,3 142,3 * 128,2 * 216,2 *** 
144 78,3 149,3 ** 143,4 ** 153,1 ** 91,8 218,8 ** 210,8 ** 270,4 ** 
192 72,4 161,1 ** 152,3 * 182,4 ** 96,4 243,2 ** 235,1 ** 322,2 *** 
240 73,9 188,4 ** 172,2 ** 197,2 ** 97,4 286,4 ** 263,1 ** 354,3 *** 
240 (проростки) 40,8 58,2 *** 55,4 ** 64,3 ** 53,1 87,2 *** 84,2 ** 106,3 *** 

 

Поєднання індукторів (СП + СК) значно під-
силювало активність досліджуваних ферментів, 
які відповідають за синтез лігніну та фітоалекси-
нів. 

Таким чином, можна припустити, що отри-
мані через культуру in vitro після дії мутагенів та 
індукторів СІС клони можуть нести мутантні гени, 
які пов’язані з більш інтенсивною захисною відпо-
віддю на ураження некротрофними патогенами.  

Висновки. 1. Виявлено значну різницю між 
стійкими та нестійкими генотипами за показника-

ми активності пероксидази при зараженні рослин-
регенерантів R1 збудником Septoria tritici. 

2. Доведена специфічність у накопиченні 
фенольних сполук, зміні активності ферментів 
поліфенолоксидази та L-феніл-аланін-
амонійліази при відповіді чутливих та толерант-
них генотипів на індуктори СІС і патоген Fusarium 
culmorum у проростках, отриманих з насіння R2. 

3. Виявлена толерантність до патогенів 
може бути обумовлена системною індукованою 
стійкістю. 
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ПОЛУЧЕНИЕ В КУЛЬТУРЕ IN VITRO ВАРИАНТОВ ПШЕНИЦЫ С ПОВЫШЕННОЙ 

СИСТЕМНОЙ ИНДУЦИРОВАННОЙ УСТОЙЧИВОСТЮ 
С. И. Волощук  
Установлена специфичность сомаклональных вариантов в накоплении фенольных соединений, 

изменении активности ферментов полифенолоксидазы и L-фенилаланин-аммоний-лиазы по реакции 
чувствительных и толерантных клонов на индукторы системной индуцированной устойчивости и 
заспоривание Fusarium culmorum в проростках, полученных из семян R2. Толерантные клоны могут 
быть мутантами по генам системной индуцированной устойчивости. 

Ключевые слова: пшеница, каллюс, Septoria tritici, Fusarium culmorum, индуцированная устой-
чивость.  

 
OBTAINING WHEAT SOMACLONAL VARIANTS IN VITRO WITH INCREASED SYSTEMIC 

ACQUIRED RESISTANCE 
S. I. Voloshchuk  
Specificity of somaclonal variants in accumulation of phenolic compounds, changes in enzyme activity 

for polyphenol oxidase and L-phenylalanine ammonia lyase by reaction of sensitive and tolerant clones on 
inducers of systemic acquired resistance and inoculation with Fusarium culmorum in seedlings derived from 
R2 seeds is ascertained. Tolerant clones can be mutants for the genes of systemic acquired resistance. 

Key words: wheat, callus, Septoria tritici, Fusarium culmorum, acquired resistance.  
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