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Поліморфізм високомолекулярних субодиниць глютенінів Aegilops Biuncialis Vis.
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Тетраплоїдний вид Aegilops biuncialis Vis. є 
одним з широкопоширених видів егілопсів. Його 
ареал включає Південно-східну Європу та при-
леглий азіатський регіон (Егейські острови, Бол-
гарію, Туреччину, Кіпр), західну дугу Родючого 
Півмісяця, східну частину Прикавказзя та закав-
каззя, південну частину Криму. Цей вид також 
зустрічається в інших середземноморських краї-
нах Європи і Північної Африки, є адвентивним у 
Північно-західній Європі [1–3]. Геномна форму-
ла Ae. biuncialis – UUMbMb (2n = 28), геном U по-
ходить від виду Ae. umbellulata, модифікований 
геном Mb – споріднений з геномом M Ae. comosa 
[3]. Можливе місце виникнення Ae. biuncialis 
— західна Туреччина та Греція, де контактують 
обидва предкові диплоїдні види [3]. При дослі-
дженні геному U було показано поліфілетичне 
походження Ae. biuncialis [4].

Дикі види можуть бути джерелом нових ге-
нів для розширення генофонду культурних пше-
ниць, зокрема, нових алелів високомолекулярних 
(ВМ) субодиниць глютенінів [5, 6]. ВМ субоди-
ниці глютенінів складають біля 12% загально-
го білка зернівки (1–1,7 % сухої маси борошна) 
проте мінливість за їх вмістом та алельним скла-
дом визначає 45–70 % мінливості за хлібопекар-
ними властивостями сортів пшениці м’якої [7]. 
Локуси ВМ субодиниць глютенінів Glu-1 знахо-
дяться на довгих плечах хромосом 1 гомеологіч-
ної групи. Вони містять два тісно зчеплені гени, 
що кодують субодиниці х-типу та у-типу, з яких 
остання має більшу рухливість при електрофоре-
зі в присутності додецилсульфату натрію (SDS) 
[8]. Ці гени називають Glu-1-1 і Glu-1-2. Локу-
си Glu-1 характеризуються множинним полімор-
фізмом у пшениці та її родичів [8]. Предкові ди-
плоїдні види Ae. biuncialis – Ae. umbellulata і Ae. 
comosa достатньо поліморфні за цими локусами: 
rodriguez-Quijano et al. ідентифікували 8 алелів 
за локусом Glu-U1 Ae. umbellulata, 11 – за локу-
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сом Glu-M1 Ae. comosa [9]. У наших попередніх 
дослідженнях [10] при аналізі зразків, зібраних в 
Криму, також виявлено високий рівень полімор-
фізму за локусами ВМ субодиниць глютенінів 
Ae. biuncialis: ідентифіковано 8 алелів за Glu-U1, 
10 за Glu-Mb1. 

завданням нашого дослідження було допов-
нення каталогу ВМ субодиниць глютенінів Ae. 
biuncialis, що кодуються алелями локусів Glu-U1 
та Glu-Mb1, та аналіз їх різноманітності на при-
кладі зразків Криму. 

Матеріали і методи
Матеріалом дослідження слугували вибірки 

з кримських популяцій Ae. biuncialis з різних ре-
гіонів Криму: східної частини прибережжя Кри-
му (Кара-Даг, Ечки-Даг), власне південної ча-
стини (Мис Мартьян), західної частини (Берего-
ве, Піщане Бахчисарайський р-н) та південно-за-
хідної (Севастополь, заповідник Херсонес Тав-
рійський), всього 795 зразків. Також аналізува-
ли одиничні зразки з популяцій Аю-Дагу, один 
зразок невідомого походження (О2) та грецький 
зразок GrC-021/94 (Kappathos). з окремого коло-
са Ae. biuncialis для аналізу брали одну зернівку. 
Електрофорез високомолекулярних субодиниць 
глютенінів проводили за методикою Laemmli в 
10 % розділяючому гелі [11]. Для кожної зернів-
ки Ae. biuncialis визначали генотип за локусами 
ВМ субодиниць глютенінів Glu-U1, Glu-Mb1. Для 
позначення алелів цих локусів використовува-
ли складений нами каталог [10]. Для порівнян-
ня та ідентифікації ВМ субодиниць глютенінів 
на електрофоретичні гелі наносили білки зразків 
Ae. biuncialis з відомими генотипами за локуса-
ми Glu-U1 та Glu-Mb1 (зразки-стандарти ВМ суб-
одиниць глютенінів) [12]. Для оцінки популяцій-
но-генетичних параметрів використовували про-
граму POPGENE v. 1.31 [13].
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ким чином, поєднання субодиниць U3+U7 не ви-
явлено у зразків Криму, але подібні субодиниці 
зустрічаються в інших комбінаціях у кримських 
зразків (U3+U9, U4+U7). Х-субодиниця U4 є 
спільною для генотипів з алелями c, d, i за локу-
сом Glu-U1. Отже, для локусу Glu-U1 за рухомі-
стю на SDS-електрофореграмах ідентифіковано 
5 різних х-субодиниць (U1–U5), а також відсут-
ність х-субодиниці, та 4 різні у-субодиниці (U6–
U9) і відсутність експресії у-субодиниці. Ці суб-
одиниці зустрічались у 10 поєднаннях (з 30 мож-
ливих). Поєднань двох унікальних субодиниць 
не виявлено.

за локусом Glu-Mb1 у грецького зразка ви-
явлено алель j, який також зустрічається серед 
зразків Криму (рідкісний алель). Алель h (кодує 
субодиниці М3+М5), який раніше було іденти-
фіковано у зразка невідомого походження О2, не 
зустрічався у кримських зразків. Однак подібні 
субодиниці в інших поєднаннях також виявлено 
у кримських зразків: y-субодиницю М3 кодують 
два рідкісні алелі (k, j), а y-субодиниця М5 при-
сутня у генотипів з відносно поширеними алеля-
ми b, n (рис. 2). Серед х-субодиниць, кодованих 
локусом Glu-Mb1, найбільш часто зустрічаєть-
ся субодиниця M1. Її кодують 7 алелів: a–d, i, m. 
Субодиниці M2 (найменша рухомість серед від-

Результати та обговорення
Електрофоретичний аналіз ВМ субодиниць 

глютенінів зразків Ae. biuncialis з популяцій Кри-
му дозволив виявити два нові алелі за локусом 
Glu-U1 (i, j) та дев’ять нових алелів за локусом 
Glu-Mb1 (j-r) (рис. 1, 2) додатково до раніше опу-
блікованого каталогу [10]. Отже, загалом, серед 
проаналізованих зразків Ae. biuncialis, включаю-
чи один раніше проаналізований грецький зра-
зок GrC-021/94, нами ідентифіковано 10 алелів 
за локусом Glu-U1 (a–j) та 18 алелів за локусом 
Glu-Mb1 (a–r). Більшість алелів контролюють 
синтез двох субодиниць (х і у). Алелі Glu-U1i та 
Glu-Mb1i експресують лише х-субодиницю, алелі 
Glu-U1f, Glu-U1j, Glu-Mb1e, Glu-Mb1f, Glu-Mb1n – 
лише у-субодиницю.

за локусом Glu-U1, алель h ідентифікова-
но лише у грецького зразка, алель g був спіль-
ним для грецького зразка та кримських зразків, 
решту алелів ідентифіковано у кримських зраз-
ків. Алелі a, e, g, j кодують y-субодиницю з одна-
ковою рухомістю (U9), трохи більшою, ніж рухо-
мість у-субодиниці, кодованої алелями b, f (U6) 
(рис.1). Алель h контролює y-компонент, анало-
гічний у-компанента, кодованому алелем d (U7), 
а рухомість кодованої ним х-субодиниці відпові-
дає х-субодиниці, кодованій алелем e (U3). Та-

Рис. 1. SDS-Електрофореграми ВМ субодиниць глютенінів зразків Ae. biuncialis з різними алелями за локу-
сом Glu-U1 (a–j); компоненти, кодовані алелями, відмічені стрілками. B1 і Eu – сорти T. aestivum Безоста 1 і 
Euparmil, відповідно. знизу: схема алелів a–j за локусом Glu-U1. U1–U9 – позначення субодиниць, однакови-

ми цифрами позначені субодиниці з однаковою рухомістю
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Було проаналізовано частоти окремих ВМ 
субодиниць глютенінів у кримській популяції 
Ae. biuncialis. Переважаючими субодиницями є 
х-суб одиниці U5 (54 %) та U4 (28 %), у-субоди-
ниці U6 (56 %), U8 (21 %), U9 (16 %), контро-
льовані локусом Glu-U1, х-суодиниця М1 (90 %), 
у-субодиниці М4 (49 %), М8 (20 %), М5 (14 %) 
(табл. 2). Слід відмітити надзвичайно високу 
частоту х-субодиниці М1, яка зустрічається у 7 
поєднаннях з різними у-субодиницями.

Дослідження ВМ субодиниць глютенінів у 
пшениці і її родичів показало їх висококонсер-
вативну структуру: вони містять N-кінцевий до-
мен (86–89 амінокислотних залишків у субоди-
ниць х-типу і 104 залишки у субодиниць у-ти-
пу), С-кінцевий домен (42 залишки) і централь-
ний домен (630–830 залишків). Центральний до-
мен складається з багатих на глютамін, пролін і 
гліцин повторів нонапептидів та гексапептидів у 
обох типів субодиниць та додаткових трипептид-
них мотивів у х-субодиниць. Саме довжина цен-
трального домена (кількість повторів) визначає 
різницю в молекулярних масах ВМ субодиниць 
глютенінів [7, 14]. Основними механізмами ди-

повідних х-субодиниць) і M3 (найбільша рухо-
мість) кодуються 3 і 4 алелями, відповідно. Серед 
y-cубодиниць, контрольованих Glu-Mb1, наймен-
шу рухомість має М6 (алелі c, f, g), а найбільшу 
– М7 (алелі d, j, l). Y-субодиниця М8 кодується 
4 алелями (e, m, q, p), y-субодиниці М5, М6, М7 
експресуються трьома алелями кожна. Отже, для 
локусу Glu-Mb1, за рухомістю на SDS-електро-
фореграмах ідентифіковано 4 різні х-субодиниці 
(М1–М3, М9), а також відсутність х-субодиниці, 
та 7 різних у-субодиниць (М4–М8, М11, М12) і 
відсутність експресії у-субодиниці. Ці субодини-
ці зустрічались у 18 поєднаннях (з 40 можливих). 
Як і у випадку локусу Glu-U1, не виявлено поєд-
нань двох унікальних субодиниць для продуктів 
експресії локусу Glu-Mb1.

Серед загальної вибірки зразків з кримських 
популяцій Ae. biuncialis з найбільшою чаcтотою 
зустрічаються алелі b (54 %), c (21,1 %) за локу-
сом Glu-U1 та a (48,8 %), m (17,5 %), b (11,9 %) за 
Glu-Mb1 (табл. 1). Ефективне число алелів скла-
дає 3,15 і 3,61 для локусів Glu-U1 і Glu-Mb1, від-
повідно. Показник генної різноманітності за Неї 
є високим для цих локусів – 0,683 і 0,723.

Рис. 2. SDS-Електрофореграми ВМ субодиниць глютенінів зразків Ae. biuncialis з різними алелями за локу-
сом Glu-Mb1 (a–r), компоненти, кодовані алелями, відмічені стрілками. B1 – сорт T. aestivum Безоста 1. зни-
зу: схема алелів a–r за локусом Glu-Mb1. М1–М11 – позначення субодиниць, однаковими цифрами позначені 

 субодиниці з однаковою рухомістю
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Висновки
Результати дослідження вибірки з крим-

ських популяцій показують існування високо-
го рівня поліморфізму ВМ субодиниць глютені-
нів ae. biuncialis як за молекулярною масою х- і 
у-субодиниць, так і за поєднаннями різних суб-
одиниць х- і у-типу. Ідентифіковано 10 алелів за 
локусом Glu-U1 і 18 за локусом Glu-M1. Визна-
чено переважаючі алелі та окремі субодиниці за 
кожним локусом у вибірці з кримських популя-
цій. Високий рівень поліморфізму дозволяє вико-
ристовувати ці маркерні локуси для дослідження 
генетичної структури та моніторингу популяцій, 
а також для вивчення розповсюдження виду.

вергенції генів, що обумовлюють високий рівень 
поліморфізму ВМ субодиниць глютенінів у пше-
ниці та її родичів, вважаються помилки репліка-
ції через проковзування в районі повторів (slip-
strand mispairing), нерівний кросинговер та «не-
законна» рекомбінація, які викликають дупліка-
ції та делеції в послідовностях генів, переважно 
пов’язані зі зміною числа повторюваних одиниць 
[14, 15]. Отже, делеції і дуплікації генів поясню-
ють поліморфізм ВМ субодиниць глютенінів в 
межах х-типу та у-типу Ae. biuncialis. Різнома-
нітність алелів локусів Glu-1, що містять по два 
тісно зчеплені гени, визначається також поєднан-
ням двох генів, що кодують х- і у- субодиниці. 
Існування багатьох поєднань відносно невеликої 
кількості різних за молекулярною масою субоди-
ниць х- і у- типу Ae. biuncialis нагадує «рекомбі-
нантне» походження. Через незначну частоту пе-
рехресного запилення (біля 5 %) у даного виду та 
тісне зчеплення між генами х- і у-субодиниць є 
малоймовірним, що різні поєднання субодиниць 
х- і у-типу могли виникнути шляхом внутрішньо-
локусної рекомбінації, а, скоріше, експресія пев-
них ВМ субодиниць глютенінів з однаковою мо-
лекулярною масою різними алелями є результа-
том паралельних змін у кількості повторів цен-
трального домена предкового гена. Слід відмі-
тити, що високий поліморфізм ВМ субодиниць 
глютенінів, кодованих алелями локусів Glu-U1 
і Glu-M1, відмічений і для іншого тетраплоїд-
ного виду з геномною формулою UUMM – ae. 
geniculata, причому також спостерігається така ж 
«квазірекомбінантна» система, коли алелі коду-
ють численні комбінації відносно невеликої кіль-
кості різних х- і у-субодиниць [16]. 

Таблиця 1
Частоти алелів локусів ВМ субодиниць глютенінів у вибірки з кримських популяцій Ae. biuncialis (N = 795)

Локус, алель,
субодиниці Частота

Локус, алель
субодиниці Частота

Локус, алель
субодиниці Частота

Glu-U1 Glu-M1 Glu-M1

a U1+U9 0,050 a M1+M4 0,488 j M3+M7 0,002
b U5+U6 0,540 b M1+M5 0,119 k M3+M4 0,001
c U4+U8 0,211 c M1+M6 0,038 l M2+M7 0,001
d U4+U7 0,066 d M1+M7 0,075 m M1+M8 0,175
e U3+U9 0,087 e M8 0,016 n M5 0,017
f U6 0,016 f M6 0,001 o M2+M10 0,015
g U2+U9 0,026 g M2+M6 0,043 p M9+M8 0,002
i U4 0,003 i M1 0,002 q M2+M8 0,003

r M1+M11 0,001

Таблиця 2
Частоти зустрічання окремих ВМ субодиниць глюте-
нінів у вибірки з кримських популяцій Ae. biuncialis 
(N = 795)

х-субодиниця Частота у-субодиниця Частота

Glu-U1
U1 0,050 U6 0,556
U2 0,026 U7 0,066
U3 0,087 U8 0,211
U4 0,281 U9 0,163
U5 0,540 null 0,003
null 0,016

Glu-Mb1
M1 0,897 M4 0,489
M2 0,063 M5 0,136
M3 0,003 M6 0,082
M9 0,002 M7 0,078
null 0,034 M8 0,197

M10 0,015
M11 0,001
null 0,002
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POLYMORPHISM OF HIGH-MOLECULAR-WEIGHT GLUTENIN SUBUNITS IN AEGiloPs 
bIUNCIALIS VIS.
Aims. Polymorphism of high-molecular-weight glutenin subunits (HMW-GS) encoded by the Glu-U1, Glu-Mb1 loci was 
analyzed in Aegilops biuncialis mainly from Crimean populations. Methods. SDS electrophoresis of total seed protein 
was used to identify alleles at the Glu-U1 and Glu-Mb1 loci. Results. among the samples studied, 10 alleles at Glu-U1 
and 18 at Glu-M1 were identified. among them 2 alleles expressed only x-type subunit and 5 expressed only y-type 
subunit. Nei’s gene diversity was 0.683 і 0.723, respectively, for these loci. Predominant alleles and subunits of each type 
were determined. Conclusions. a high level of polymorphism of HMW-GS in Ae. biuncialis permits using these loci for 
investigation of the genetic structure of populations, their monitoring and studying dispersal of the species. 
Keywords: Aegilops biuncialis, diversity, high-molecular-weight glutenin subunits, alleles.


