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Підвищення стійкості рослин до хвороб – 

одне з найважливіших завдань фітофізіології, 

яке можна вирішити біотехнологічними мето-

дами. Культура in vitro є сучасною модельною 

системою в фітобіологічних дослідженнях і 

широко використовується в клітинній селекції 

для отримання стійких до хвороб сортів рос-

лин [1]. Пшениця м’яка – найцінніша продово-

льча культура, яка займає провідне місце в зер-

новому балансі України. Її продуктивність за-

лежить від реалізації генетично закладених вла-

стивостей, а також впливу умов навколишнього 

середовища, що діють на певному етапі онтоге-

незу рослини. Головною причиною зниження 

врожайності озимої пшениці м’якої є ураження 

хворобами. Серед комплексу найбільш розпо-

всюджених та шкідливих хвороб вагоме місце 

займають фузаріози (фузаріоз колосу, фузаріоз-

на коренева гниль та ін.), викликані різними 

видами мікроміцетів роду Fusarium [2]. Відомо, 

що в процесі еволюції та селекції у пшениці 

м’якої сформувалися дві основні генетичні сис-

теми, які детермінують її ріст і розвиток у різ-

них температурних і фотоперіодичних умовах – 

система генів PPD (чутливість до фотоперіоду) і 

система генів VRN (потреби в яровизації, тип 

розвитку ярий/озимий) [3]. Реакція рослин пше-

ниці на фотоперіод контролюється генами PPD, 

локалізованими в хромосомах 2D, 2В і 2А. Ген 

PPD-D1а розглядають як ключовий серед генів, 

що визначать фотоперіодичну чутливість гекса-

плоїдних пшениць. Він відноситься до сімейст-

ва PRR (Psevdo Response Regulator), відомих 

регуляторів добових ритмів у Arabidopsis [4]. 

Зараз гени цієї системи картовані, ведуться дос-

лідження з індентифікації їхніх білкових проду-

ктів [3], їх впливу на розвиток пшениці [5], ада-

птацію до екологічних факторів [6], агрономічні 

ознаки [7] та ін. Оскільки у формуванні стійкос-

ті до фітопатогенів істотну роль грає вік та фаза 

онтогенезу рослини, яка зазнала біотичного 

стресу, можна припустити, що генетичні систе-

ми контролю темпів розвитку пшениці м’якої 

відіграють певну роль у формуванні біологічних 

механізмів стійкості до біотичних стресів. 

Метою нашої роботи було дослідити 

вплив екзометаболітів фітопатогенів роду 

Fusarium на ріст та цито-морфологічну характе-

ристику калусної культури ізогенних за генами 

PPD ліній озимої м’якої пшениці.  

 

Матеріали і методи 

Об’єктами дослідження служили майже 

ізогенні за генами PPD лінії (NILs) м’якої пше-

ниці Triticum aestivum L. сорту Миронівська 

808, а також фітопатогенні мікроміцети 

Fusarium oxysporum і Fusarium moniliforme (ко-

лекція культур мікроміцетів кафедри фізіології і 

біохімії рослин та мікроорганізмів Харківського 

національного університету імені В. Н. Ка-

разіна). В роботі використовували загальноп-

рийняті біотехнологічні методи [8]. Введення в 

культуру in vitro та первинні калусні культури 

ізогенних ліній NILs отримували, використову-

ючи в якості експлантів зрілі зародки. Культи-

вування проводили на живильному середовищі 

Мурасіге і Скуга (МС), з додаванням стимуля-

тора росту – 2,4-Д (2 мг/л), в термостаті при 

26°С. Для отримання культурального фільтрату 

(КФ) мікроміцетів штами Fusarium oxysporum та 

Fusarium moniliforme культивували протягом 14 

діб на неагаризованому живильному середовищі 

Чапека [9] за температури 22°С, після чого про-

водили фільтрацію через бактеріальний фільтр 

МСЕ-22. Вплив екзометаболітів фітопатоге-

нів р. Fusarium досліджували, додаючи КФ мік-

роміцетів в живильне середовище МС в співвід-

ношенні 1:20, використовуючи пересадкові ка-
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лусні культури ізогенних ліній 2–3 пасажу. Кон-

трольні варіанти пасивували на середовище МС 

+ 2 мг/л 2,4 Д без додавання КФ мікроміцетів. 

Культивували пересадкові калусні культури 

ізогенних ліній протягом 4-х тижнів, проводячи 

цито- і морфологічну характеристику калусних 

тканин та аналізуючи ростову реакцію (росто-

вой індекс (РІ), кількість та довжину калусних 

клітин). Цитологічні дослідження проводили на 

тимчасових мікропрепаратах, за допомогою 

світлового мікроскопа БІОЛАМ (Росія), прово-

дячи попередню мацерацію калусних тканин 

10 % розчином хромової кислоти. Кількість 

клітин в 1 г калусу розраховували за методом 

Брауна [10], використовуючи камеру Фукса-

Розенталя. Проведено дві біологічні серії експе-

риментів in vitro, кожна ізолінія представлена  

2–3 чашками Петрі по 5–7 калусів. Статистична 

обробка експериментальних даних проведена з 

використанням t-критерію Стьюдента [11] за 

допомогою пакету програм Excel 2010.  

 

Результати та обговорення 

За результатами проведеного дослідження 

впливу екзометаболітів фітопатогенів р. Fusa-

rium в умовах культури in vitro встановлено, що 

внесення КФ в середовище культивування калу-

сів пшениці є селективним фактором для росту 

калусної культури NILs сорту Миронівська 808 

(табл. 1). Вплив КФ досліджуваних мікроміцетів 

на ростову реакцію калусів проявлявся проти-

лежним чином. Екзометаболіти F. oxysporum 

пригнічують ріст калусної культури у всіх дос-

ліджуваних ізоліній та сорту Миронівська 808. 

Максимальне гальмування ростової реакції спо-

стерігалося в ізолінії PPD В1а – на 39 % порів-

няно до контролю, ізолінія PPD А1а, навпаки, 

проявила мінімальну реакцію – пригнічення 

росту становило 11 % до контролю. Екзомета-

боліти F. moniliforme в поживному середовищі 

стимулювали ростову реакцію калусів у ізоліній 

PPD B1а і сорту та неістотно пригнічували ріст 

калусів ізоліній PPD D1а та PPD A1а. Екзоме-

таболіти за своїм складом представляють суміш 

різноманітних сполук – вівотоксини, ферменти, 

імуномодулятори, органічні кислоти, пептиди та 

ін., а також рістстимулюючі речовини фітогор-

мональної природи [9]. Відомо, що мікроміцети 

F. moniliforme здатні продукувати у культураль-

не середовище різноманітні ІОК-побідні рістс-

тимулюючі речовини. Саме завдяки цим компо-

нентам екзометаболітів, можливо, відбувається 

стимулювання ростової реакції калусної куль-

тури у деяких досліджуваних ізоліній. Загалом 

треба зазначити, що ізолінія PPD A1а проявила 

мінімальну чутливість, тобто максимальну стій-

кість до дії екзометаболітів обох мікроміцетів – 

F. oxysporum та F. moniliforme. В наших попере-

дніх дослідженнях також було показано, що 

ізолінія з генотипом PPD A1а проявила макси-

мальну стійкість до дії абіотичних факторів – 

посухи [12] та високотемпературного стресу 

[13] за умов in vivo.  

Дія екзометаболітів фітопатогенів р. Fusa-

rium за культивування протягом 4-х тижнів про-

являлася у змінах морфологічної структури ка-

лусів (табл. 1). За результатами дослідження 

показано, що у контрольних варіантах формува-

лися типові калусні маси – невеликі, пухкі, про-

зорі з елементами диференціювання – ризогене-

зу. Калуси ізоліній розрізнялися тільки забарв-

ленням: білий, жовтуватий та жовтий. Найбіль-

ші зміни калусів за морфологічними ознаками 

спостерігалося за впливу екзометаболітів 

F. oxysporum. У всіх ізоліній відбувалися такі 

зміни: калуси зменшувалися у розмірах, підси-

хали, ставали щільними, непрозорими, змінюва-

ли колір на коричневий, іноді спостерігалися 

некрози. За впливу КФ F. moniliforme калуси 

ізоліній змінювали колір на жовтуватий та жов-

тий, ставали менш структурованими, але зали-

шалися прозорими. Ізолінія PPD A1а, за резуль-

татами наших досліджень, зазнала найменших 

змін за морфологічною структурою калусу під 

впливом КФ F. oxysporum та F. moniliforme, 

відбувалися тільки зміни кольору калусних тка-

нин.  

Внесення культурального фільтрату мік-

роміцетів р. Fusarium у середовище культиву-

вання калусів ізоліній пшениці впливає на їх 

цитологічні характеристики. Ріст калусної тка-

нини забезпечується одночасним протіканням 

двох процесів – інтенсивною проліферацією 

калусних клітин та їх ростом – «розтягненням». 

Зростання клітин «розтягуванням» у рослинах 

здійснюється сімпластним шляхом, супрово-

джується посиленням синтетичних процесів і 

накопиченням у клітині осмолітиків, що приз-

водить до різкого зростання об’єму клітини. Як 

здійснюється регуляція переходу від проліфера-

ції до швидкого розтягування, які механізми 

викликають цей стрибок – поки незрозуміло 

[14]. Відомо, що в калусній тканині ці процеси 

протікають одночасно та не розподілені у прос-

торі. Оскільки ростова реакція калусів може 

забезпечуватися як проліферацією, так і вакуо-
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лізацією клітин, ми визначали щільність калусів 

– кількість клітин в 1 г сирої маси калусів та 

максимальну довжину калусних клітин (табл. 2). 

Результати наших дослідів показали, що 

ізолінії, які розрізняються за темпами розвитку 

за умов in vivo, по-різному реагують на дію ек-

зометаболітів фітопатогенів. У швидкозростаю-

чих в умовах in vivo ізоліній PPD D1а і PPD А1а 

в калусній культурі під дією КФ фітопатогенів 

показник кількість клітин в 1 г калусу знижу-

ється, але зростає довжина калусних клітин. 

В ізолінії PPD В1а, яка розвивається повільно, 

та сорту Миронівська 808 – навпаки – за дії ек-

зометаболітів зростає число клітин в 1 г калус-

ної маси, але зменшуються їх розміри. Таким 

чином, у калусах ізоліній PPD D1а і PPD А1а за 

впливу екзометаболітів гальмуються процеси 

проліферації клітин, а в ізолінії PPD В1а та сор-

ту Миронівська 808 – інгибується ріст «розтяг-

ненням», що все одно призводить до гальму-

вання ростової реакції калусів. За результатами 

дослідження цитологічних характеристик калу-

сів, серед ізоліній максимальну стійкість прояв-

ляє ізолінія PPD А1а. В наших попередніх дос-

лідженнях також було показано опосередковану 

предетермінацію генами контролю потреби в 

яровизації пшениці VRN формування різного 

ступеня стійкості до екзометаболітів р. Fusarium 

в ізогених лініях [15]. Необхідно зазначити, що 

екзометаболіти F. oxysporum є більш фітотокси-

чними, що проявляється в зміні всіх досліджу-

ваних морфофізіологічних показників калусних 

культур у порівнянні з дією екзометаболітів 

F. moniliforme.  

 
Таблиця 1. Вплив КФ мікроміцетів р. Fusarium на ростовий індекс (РІ) та морфологічну харак-

теристику калусів ізогенних за генами PPD ліній пшениці сорту Миронівська 808 

Варіант PPD D1а PPD B1а PPD A1а Сорт M 808 

Ростовий індекс (РІ) 

Контроль 1,24 ± 0,06 1,02 ± 0,04 1,10 ± 0,05 1,01 ± 0,05 

F. oxysporum 0,85 ± 0,04* 0,76 ± 0,03* 0,98 ± 0,04* 0,89 ± 0,03* 

F. moniliforme 1,18 ± 0,05 1,27 ± 0,05* 1,06 ± 0,04 1,16 ± 0,06* 

Структура калусів 

Контроль 

жовтуватий, 

оводнений, 

прозорий 

білий, оводнений, 

прозорий 

білий, оводнений, 

прозорий 

жовтий прозорий, 

оводнений, 

F. oxysporum 

коричневий, 

щільний, під-

сохлий 

світло-

коричневий, ово-

днений 

коричневий, ово-

днений, 

прозорий 

коричневий, під-

сохлий, щільний 

F. moniliforme 

жовтий, підсо-

хлий 

щільний 

жовтуватий, ово-

днений, 

прозорий 

жовтуватий, ово-

днений, 

прозорий 

жовтий, підсох-

лий, 

щільний 
Примітка.* Відмінності між варіантами та контролем істотні при Р≤0,05. 

 
Таблиця 2. Вплив КФ мікроміцетів р. Fusarium на цитологічні зміни в калусах ізогенних ліній 

пшениці сорту Миронівськка 808 

Варіант PPD D1а PPD B1а PPD A1а сорт M 808 

Кількість клітин N×106 /г сирої маси 

Контроль 11,5 ± 0,4 6,9 ± 0,2 7,0 ± 0,3 6,6 ± 0,3 

F. oxysporum 8,9 ± 0,3* 8,7 ± 0,3* 6,2 ± 0,3* 8,2 ± 0,4* 

F. moniliforme 8,1± 0,3* 13,7 ± 0,5* 6,9 ± 0,4 9,1 ± 0,5* 

Довжина калусних клітин, мкм 

Контроль 7,0 ± 0,3 12,3 ± 0,6 7,1 ± 0,4 10,3 ± 0,6 

F. oxysporum 11,2 ± 0,6* 8,3 ± 0,4* 7,7 ± 0,4 7,4 ± 0,3* 

F. moniliforme 10,5 ± 0,5* 11,5 ± 0,5* 9,4 ± 0,5* 8,5 ± 0,5* 

Примітка. * Відмінності між варіантами та контролем істотні при Р≤0,05. 
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Серед досліджуваних ізогенних ліній 

пшениці максимальну стійкість до фітопатоге-

нів р. Fusarium за всіма показниками проявляє 

ізолінія PPD А1a, яка характеризується швид-

кими темпами розвитку в умовах in vivo, а міні-

мальну стійкість – ізолінія PPD В1a, що розви-

вається повільними темпами. Отримані резуль-

тати дозволяють припустити, що гени PPD, які 

детермінують темпи розвитку in vivo, опосеред-

ковано беруть участь у формуванні стійкості до 

екзометаболітів фітопатогенів р. Fusarium в 

умовах культури in vitro. 

 

Висновки 

Культуральний фільтрат F. oxysporum ін-

гібує ріст калусів усіх ліній, але найменшою 

мірою ізолінії PPD А1a, в той час як культура-

льний фільтрат F. moniliforme активує або не 

змінює ріст калусів залежно від генотипу ліній 

за генами PPD. Отже, досліджувані штами від-

різняються за токсичністю на рівні калусних 

культур досліджуваних ізогенних ліній пшени-

ці. Культуральний фільтрат F. oxysporum та 

F. moniliforme викликає цитологічні зміни у 

калусах, рівень яких залежить від генотипу ізо-

ліній за генами PPD. Отже, стійкість досліджу-

ваних ізогенних ліній залежить від їх генотипу. 

Найбільш стійкою до фітопатогенів виявилася 

ізолінія PPD А1a, бо її калусна культура най-

меншою мірою реагувала на вплив культураль-

них фільтратів досліджуваних штамів мікромі-

цетів. Вірогідно, що гени PPD опосередковано 

задіяні у формуванні стійкості пшениці до ек-

зометаболітів фітопатогенів р. Fusarium в умо-

вах культури in vitro. Можливо, є доцільним 

використання генотипів, які несуть домінантний 

ген PPD А1a у якості вихідного матеріалу в се-

лекції пшениці озимої на стійкість до фузаріозу. 
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GENES CONTROL OF RATES DEVELOPMENT AS COMPONENTS OF REGULATION STABILITY OF 

TRITICUM AESTIVUM L. TO BIOTIC STRESS UNDER CONDITIONS IN VITRO 

Aim. The aim of our work is to research the influence of exometabolites phytopathogens of genus Fusarium on callus 

culture isogenic lines for genes PPD (NILs) of winter soft wheat. Methods. In the work used standard biotechnological 

and mycological methods. The influence of exometabolites phytopathogens g. Fusarium investigated, adding CF mi-

cromycetes to MS culture medium in a ratio of 1:20, using transplants callus culture of isogenic lines of wheat. Growth 

index analyzed density of callus tissue and size of callus cells determined. Results. Established that the CF of Fusarium 

oxysporum significantly slows grows reaction of callus cultures and morphological structure callus NILs is changes. It 

is shown that the impact exometabolites phytopathogens has the opposite effect on cytological parameters (number and 

length callus cells) in the isolines differing pace of development in conditions in vivo. The culture filtrate F. oxysporum 

has more toxicity compared to exometabolites F. moniliforme. Conclusions. It is supposed that the genetic system con-

trolling the pace of development and photoperiodic sensitivity Triticum aestivum L. in conditions in vivo indirectly 

determines the formation of resistance to biotic stress conditions in vitro. 

Keywords: Triticum aestivum L., Fusarium oxysporum, Fusarium moniliforme, PPD genes, NILs, callus culture, growth 

index, resistance to phytopathogens. 


