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Малина (Rubus L.) належить до найпоширеніших ягідних куль-
тур у садівництві, є цінним харчовим продуктом для людини й си-
ровиною для переробних підприємств харчової промисловості. 
Сортимент малини в Україні налічує понад 30 сортів. Сучасні селек-
ційно-генетичні програми спрямовано на розширення генетичного 
різноманіття і створення нових сортів малини. Як у фундаменталь-
них, так і прикладних дослідженнях представників роду Rubus деда-
лі ширше використовують молекулярно-генетичні методи. В статті 
представлено огляд основних типів застосовуваних молекулярних 
маркерів для вивчення генетичного поліморфізму видів роду Rubus.

Зі всього різноманіття наявних ДНК-маркерів найбільш резуль-
тативними стосовно вирішення проблем, пов’язаних з генотипами, 
оцінюванням поліморфізму популяцій, генетичним картуванням, фі-
логенетичними дослідженнями малини, виявились такі молекулярні 
методи аналізу як RAPD, RFLP, AFLP, ISSR, SSR та SNPs. Їх високу 
ефективність пов’язують з підвищеною роздільною здатністю, від-
творюваністю, високою інформативністю, можливістю автоматиза-
ції аналізу, швидкістю, простотою та доступністю. Зазначені мар-
кери є зручним інструментом для геномної селекції й дослідження 
генетичного різноманіття не лише представників роду Rubus, а також 
усіх живих організмів. Стосовно ретротранспозонних маркерів, які 
становлять основну частину геному еукаріот, наукові праці про їх 
використання для дослідження представників роду Rubus, на відміну 
від інших культур, нечисленні. Значний прогрес у селекції малини 
пов'язаний з розвитком сучасних технологій секвенування. 

Повногеномне секвенування (WGS) дає змогу одночасно генеру-
вати велику кількість SNP-маркерів, які використовують для ство-
рення генетичних карт, ідентифікації генів стійкості до патогенів, 
картування господарсько корисних ознак та ін. 

Ключові слова: Rubus, малина, ДНК-маркери, поліморфізм, се-
лекція.
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Постановка проблеми та аналіз остан-
ніх досліджень. Малина (Rubus L.) належить 
до найпоширеніших ягідних культур у садів-
ництві, її виробництво в Європі за останні 50 
років зросло майже в чотири рази [17]. Ягода 
характеризується високим умістом харчових 
волокон (6,5 г/100 г сирої речовини), цінних 
нутрієнтів (вітаміну С, магнію, калію, кальцію, 
заліза тощо) [47], тому є цінним харчовим про-
дуктом для людини і сировиною для перероб-
них підприємств харчової промисловості. 

Сучасний сортимент малини в Україні на-
лічує понад 30 сортів [2], 10 з них занесено до 
Державного реєстру сортів України [1].

У селекційно-генетичних програмах, спря- 
мованих на створення нового покоління сор-
тів ягідних культур, вчені дедалі ширше вико-
ристовують досягнення молекулярної генети-
ки, біотехнології, геноміки. Класична селекція 
ягідних культур – це тривалий і витратний 
процес. Наприклад, тривалість виведення но-
вого сорту малини може сягати 15 років [21]. 
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Використання маркерної селекції може значно 
прискорити цей процес. 

У 80-х роках минулого століття відбулося 
фундаментальне зрушення у виявленні та моні-
торингу генетичної мінливості в селекції рос-
лин і генетичних дослідженнях, що пов’язано з 
відкриттям нових методів аналізу генетичного 
поліморфізму нуклеїнових кислот: електрофо-
ретичних методів розділення макромолекул, гі-
бридизації, сeквенування (визначення первин-
ної нуклеотидної послідовності), полімеразної 
ланцюгової реакції (ПЛР) та ін. Завдяки цьому 
став можливим аналіз генетичного полімор-
фізму на рівні генетичного матеріалу клітини 
(поліморфізм ДНК). Вивчення генів та їх функ-
цій і практичне втілення наукових розробок у 
селекційний процес дало змогу молекуляр-
но-біологічним методам швидко поширитися в 
різних напрямах досліджень живих організмів. 

ДНК-маркери мають низку переваг над ін-
шими типами маркерів (біохімічними, білкови-
ми). Вони дають змогу маркувати різні ділян-
ки ДНК, зокрема некодувальні. Молекулярні 
маркери є корисним доповненням до морфо-
логічних і фізіологічних характеристик сортів, 
оскільки уможливлюють їх ідентифікацію на 
ранніх стадіях розвитку рослин, відтак значно 
підвищують ефективність селекції. Матеріа-
лом для такого маркування можуть слугувати 
різні тканини і органи незалежно від стадії он-
тогенезу [20, 46].

Застосування технологій ДНК-маркерно-
го аналізу в роботі з генетичними ресурсами 
культурних рослин дає змогу значно розши-
рити сферу досліджень – від оцінювання ге-
нетичного різноманіття і паспортизації сортів 
до захисту авторських прав селекціонерів та 
визначення генетичної чистоти селекційного 
матеріалу.

ДНК-маркери мають характеризуватися 
певними властивостями і відповідати низці ви-
мог, зокрема мати високий рівень поліморфіз-
му, кодомінантний прояв успадкування, опти-
мальну частоту в геномі, рівномірний розподіл 
за локалізацією в геномі, просте оцінювання 
параметрів маркера, високу відтворюваність, 
можливість автоматизації процесів оцінюван-
ня та обміну даними між лабораторіями тощо 
[13, 20, 55].

Для молекулярно-генетичного аналізу ви-
дів роду Rubus застосовують набір технологій. 
Серед найпоширеніших методів виявлення по-
ліморфізму послідовностей ДНК виділяють 
наступні: аналіз поліморфізму довжин рестрик-
тних фрагментів ДНК (ПДРФ чи RFLP); ана-
ліз поліморфізму за допомогою полімеразної 
ланцюгової реакції (RAPD, ISSR, AFLP, SSR). 

Найбільш ефективною є технологія з вико-
ристанням «мікрочіпу» на основі однонукле-
отидного поліморфізму SNP (Single Nucleotide 
Polymorphism) [26, 50]. 

Мета роботи ‒ проаналізувати напрями ви-
користання ДНК-маркерів у вивченні генетич-
ного поліморфізму видів роду Rubus.

RFLP (restriction fragment length 
polymorphism – поліморфізм довжин рес-
трикційних фрагментів, ПДРФ)

RFLP – один із перших методів молеку-
лярного маркування, який базується на про-
цесі розщеплення молекул ДНК, гомологічні 
ділянки яких різняться, за допомогою специ-
фічних рестрикційних ферментів (ендонукле-
аз рестрикції) [6]. ПДРФ-оцінювання можна 
проводити у різний спосіб, однак найбільш 
традиційним є метод з використанням блот-гі-
бридизації. Він передбачає виділення ДНК, 
отримання фрагментів рестрикції, їх електро-
форетичне розділення, перенесення на мемб-
рани з подальшою гібридизацією специфічних 
ДНК-зондів з отриманими фрагментами кло-
нованої ДНК. Гібридизація дає змогу визна-
чати довжини фрагментів, комплементарних 
пробам. Кожен фрагмент розглядають як ок-
ремий алель і використовують у генетичному 
аналізі. Достатній рівень поліморфізму, кодо-
мінантність, частота й рівномірний розподіл 
по геному, а також висока відтворюваність 
сприяли використанню цього методу для вирі-
шення широкого кола проблем генетики [44]. 

У випадку з представниками роду Rubus 
RFLP-маркери почали застосовувати ще в 90-х 
роках минулого століття з метою вивчення 
між- та внутрішньовидового генетичного різ-
номаніття. Як зонди використовували проби 
чужорідної ДНК. Зокрема, фрагменти ДНК 
фага М13 [39], проби мінісателітної ДНК гена 
міоглобіну людини [41], а також проби із бі-
бліотек хлоропластної ДНК томатів [38] було 
успішно використано для визначення геноти-
пів малини та ожини й аналізу їх родоводів. За 
використання зазначених зондів досліджували 
генетичне різноманіття популяцій R. idaeus, які 
росли на забруднених та екологічно чистих те-
риторіях [30]; вивчали сомаклональну мінли-
вість сортів малини в культурі in vitro [27].

RAPD (random amplification of polymorphic 
DNA ‒ випадково ампліфікована поліморф-
на ДНК)

RAPD-аналіз здійснюють за допомогою 
полімеразної ланцюгової реакції (ПЛР) з ви-
користанням одного декануклеотидного прай-
мера з довільною нуклеотидною послідов-
ністю [45]. RAPD – це полілокусна система, 
яка уможливлює аналіз одразу значної частки  
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генотипу, що досить зручно у разі вивчення ге-
нетичної структури популяцій, встановлення 
спорідненості між таксонами, порівняння ге-
номів різних груп організмів [18]. У генетиці 
рослин метод активно використовують, почи-
наючи з 90-х років минулого століття, пере-
дусім для вивчення генетичного різноманіття 
маловивчених таксономічних груп. Для деяких 
видів рослин з його допомогою побудовано ге-
нетичні карти. Метод швидкий і простий для 
виконання, універсальний для різних видів й 
родів живих організмів, має порівняно низьку 
собівартість [53]. Водночас RAPD-техноло-
гія має низку недоліків: внаслідок стохастич-
ної природи ДНК-ампліфікації важливими є 
оптимізація й підтримання відповідних умов 
для отримання відтворюваних результатів; 
RAPD-маркери зазвичай ведуть себе як до-
мінантні і їх гетерозиготний та гомозиготний 
стани не різняться. Технологію використо- 
вують у популяційному аналізі й для ідентифі-
кації генетичних ресурсів, однак точність оці-
нок порівняно з кодомінантними маркерами 
знижена [3, 18, 53].

RAPD-маркери були серед перших 
ПЛР-маркерів, застосованих для малини, зок- 
рема для визначення генотипів та уточнення 
родоводів селекційних сортів малини звичай-
ної [23, 46], малини західної [51], дикорослих 
популяцій R. idaeus [24]. Корейськими дослід-
никами RAPD-аналіз було використано для 
уточнення походження місцевого сорту ожини 
KСВ (Korean Cultivated Bramble – ожина, куль-
тивована в Кореї). Литовські вчені за допомо-
гою маркерів RAPD-PCR дослідили генетичну 
структуру 19 популяцій Rubus idaeus із різних 
агрокліматичних зон країни. Всього було про- 
аналізовано 315 зразків малини й підтвердже-
но, що екологічні чинники мають значний 
вплив на генетичне різноманіття досліджених 
популяцій [42].

ISSR (inter simple sequence repeats ‒ між- 
мікросателітні послідовності)

Поліпшення методу RAPD досягають за 
допомогою підвищення точності випалюван-
ня (подовження праймера) і зменшення його 
«випадковості» – анонімності. Один із таких 
підходів – використання ISSR-маркерів. У цьо- 
му методі, аналогічно RAPD-аналізу, вико-
ристовують один чи декілька праймерів розмі-
ром 15–24 нуклеотиди. Праймери становлять 
собою тандемні короткі дво–чотирьохнукле-
отидні повтори, часто з додатковими «якірни-
ми» нуклеотидами (1–4) на 3’- чи 5’-кінці. Такі 
праймери дають змогу ампліфікувати фраг-
менти ДНК, які знаходяться між двома досить 
близько розташованими інвертованими мікро-

сателітами. В результаті ампліфікується досить 
велика кількість фрагментів, представлених 
на електрофореграмі дискретними смугами 
(ISSR-фінгерпрінтинг). Метод почав розвива-
тися в 1994 р. і набув поширення в досліджен-
нях генофондів різних видів рослин [55]. Ана-
логічно методам RAPD і AFLP, ISSR-маркери 
не потребують попереднього розшифровуван-
ня нуклеотидної послідовності досліджуваної 
ДНК. Метод характеризується доброю відтво-
рюваністю завдяки високій температурі ви-
палювання й успішно використовується для 
виявляння міжвидової і внутрішньовидової 
генетичної мінливості, ідентифікації видів, 
популяцій, ліній, а іноді й для визначення ге-
нотипів окремих індивідуумів. ISSR-маркери 
використовують також для картування геномів 
і виявляння маркерів господарсько корисних 
ознак [20]. 

За використання 15 ISSR-праймерів було 
проведено аналіз зразків дикорослої малини  
R. idaeus, зібраних у 19 локальностях Чорно-
морського узбережжя Туреччини. Низка апробо-
ваних праймерів (ди- та тринуклеотидних) про-
демонстрували високий рівень поліморфізму 
(PIC > 0,3), довівши свою перспективність для 
вивчення генетичної мінливості малини [13]. 

AFLP (amplified fragment length poly- 
morphism – поліморфізм довжин ампліфіко-
ваних фрагментів)

Технологія AFLP базується на застосу-
ванні рестрикційного аналізу геномної ДНК 
з подальшою ампліфікацією зі спеціально 
сконструйованими праймерами. Як матрицю 
для ампліфікації використовують фрагменти 
ДНК, що утворилися внаслідок рестрикції та 
були ліговані зі специфічними олігонуклео-
тидними адаптерами. Праймери складаються з 
фіксованої частини, що містить послідовність, 
комплементарну адаптеру, сайту рестрикції 
використаної ендонуклеази і короткого фраг- 
мента (на 3'-кінці) з довільною послідовністю 
нуклеотидів (2–4 нуклеотиди) [5]. Здатність 
методу диференціювати індивідуальні відмін-
ності в конкретній популяції обумовила його 
використання для визначення й уточнення 
філогенетичних взаємовідносин, генетичного 
картування та ін. [36].

За допомогою AFLP-маркерів було дослі-
джено внутрішньовидову генетичну мінли-
вість європейських видів Rubus armeniacus 
Focke та R. bifrons Vest. [31], генетичне різно-
маніття культурних і диких видів малини із 
регіону Центральних Анд Південної Амери-
ки ‒ R. glaucus Benth., R. adenotrichos Schltdl., 
R. bogotensis Kunth, R. robustus C. Presl.,  
R. rosifolius Sm., R. urticifolius Poir. [35]. Автори  
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зазначених досліджень дійшли висновку, що 
рівень поліморфізму рослин залежить переду-
сім від типу їх розмноження (апоміксис чи ста-
теве розмноження).

Турецькі вчені застосували AFLP-маркери 
для вивчення генетичного різноманіття ди-
корослих зразків малини R. idaeus, зібраних 
у різних регіонах Туреччини [15]. Японські 
дослідники їх використали для з’ясування 
філогенетичних взаємовідносин різних видів 
роду Rubus (як сортів, так і дикорослих по-
пуляцій), що ростуть на японських островах 
Хонсю, Кюсю та Хоккайдо. Автори відміти-
ли високий рівень поліморфізму (95 %) зраз-
ків R. idaeus var. aculeatissimus, зібраних на  
о. Хоккайдо [37]. 

Маркери RAPD, ІSSR, AFLP одночасно 
було використано в дослідженнях генетичного 
різноманіття сортів андської ожини та спорід-
нених видів ягід в Еквадорі. Загалом у цьому 
дослідженні було проаналізовано 106 зразків 
рослин. Найбільш інформативними виявилися 
AFLP-маркери, які дали змогу зробити вис- 
новок про можливу інтрогресію диких видів 
Rubus у R. glaucus [19]. 

SSR (simple sequence repeats – прості пов-
торювані послідовності)

SSR – найпоширеніший тип ДНК-маркер-
них систем, використовуваний під час робо-
ти з генетичними ресурсами рослин, зокрема 
представників роду Rubus. Їх застосовують для 
вивчення генетичної структури колекцій і ви-
дової специфічності, з’ясування ступеня гене-
тичної спорідненості видів і сортів, ідентифі-
кації та ДНК-паспортизації зразків.

Мікросателіти – клас диспергованих у ге-
номі тандемних повторів, корові мотиви яких 
складаються з 2–6 нуклеотидів і можуть пов-
торюватися 5–50 разів, наприклад (CA)29, 
(CAC)18 або (GACA)32. Для цього типу гене-
тичних маркерів відомо декілька тотожних 
назв: мікросателіти, STMS (Sequence Tagged 
Microsattelite Site), STR (Short Tandem Repeat) 
та SSR (Simple Sequence Repeat) [54]. Мікроса-
теліти присутні як у кодувальних, так і неко-
дувальних ділянках геному, а також у хлоро- 
пластному та мітохондріальному геномах [29]. 
Для ампліфікації SSR-маркерів підбирають 
унікальні послідовності ДНК, які обмежують 
кожний індивідуальний локус, що потребує по-
переднього секвенування. Поліморфізм зумов-
лений відмінностями за кількістю тандемних 
повторів, які розміщені між консервативними 
послідовностями кожного локусу. Високий 
рівень поліморфізму мікросателітів, відносно 
рівномірний їх розподіл в еухроматині та ко-
домінантний тип успадкування сприяли тому, 
що вони стали досить популярними молеку-
лярно-генетичними маркерами.

Завдяки використанню праймерів завдов-
жки 18–25 п. н., тобто жорстким умовам про-
ведення ПЛР, для SSR-маркерів характерна 
висока відтворюваність. Незважаючи на те що 
аналіз мікросателітів є монолокусною техні-
кою, можливо одночасно ампліфікувати де-
кілька SSR-локусів, якщо молекулярний роз-
мір продуктів ПЛР достатньо різниться [28]. 
Це дає змогу значно зменшити вартість дослі-
дження. SSR-алелі розділяють у поліакрила-
мідному гелі в денатурувальних умовах та ві-
зуалізують нітратом срібла, авторадіографічно 
(якщо праймери містять радіоактивну мітку) 
або за допомогою флуоресцентних барвників. 
У останньому випадку можлива автоматизація 
аналізу. 

Гіперваріабельні мікросателіти є універ-
сальною системою генетичних маркерів для 
аналізу спадкових змін на рівні ядерної ДНК 
і широко використовуються в дослідженнях 
генетичного поліморфізму популяцій людини, 
рослин і тварин. 

Незважаючи на високу популярність 
SSR-методу, він має певні недоліки. Нерівно-
мірність швидкості мутацій різних мікроса-
телітів ускладнює популяційно-генетичний 
аналіз. Спостерігаються також певні технічні 
проблеми, зокрема артефакти під час прове-
дення ПЛР, складнощі в розробленні техноло-
гій для автоматичного скринінгу мікросателіт-
них алелів [49].

Перші дослідження SSR-поліморфізму 
в представників роду Rubus було проведено 
наприкінці 90-х років минулого століття. Мі-
кросателітні ділянки виявляли методом блот- 
гібридизації за Саузерном, використовуючи 
як зонд дві синтетичні ДНК-проби з тандем-
но повторюваними послідовностями GACA та 
GATA [10].

Першу генетичну карту для червоної мали-
ни R. idaeus L. було розроблено у 2004 р. [21], 
для чорної малини R. occidentalis – у 2013 р. 
[7]. Найповніші генетичні карти для червоної 
малини було отримано за використання GBS 
(genotyping-by-sequencing – генотипування ме-
тодом секвенування) для генерації SNP-марке-
рів, доповнених набором SSR в геномі [8, 50].

Сьогодні праймери для SSR-аналізу кон-
струюють базуючись на інформації про ділян-
ки, що фланкують мікросателітні повтори. Для 
цього проводять пошук повторів у відомих 
послідовностях чи сиквенсах, отриманих екс-
периментально. Наприклад, за результатами 
секвенування бібліотек кДНК було розробле-
но набори SSR-маркерів для R. idaeus (сорт 
Херітейдж) та R. occidentalis (сорт Брістоль) –  
відповідно 131 та 288 пар праймерів [9].
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Інший спосіб підбору мікросателітів – ви-
користання бібліотек, збагачених SSR-повто-
рами, що не потребує інформації про аналізо-
ваний геном. Геномну ДНК піддають впливу 
рестриктаз, після чого фрагменти рестрикції 
клонують у BAC-векторах (BAC – bacterial 
artificial chromosome – штучна бактеріальна 
хромосома). Методом гібридизації з оліго-
нуклеотидними пробами проводять скринінг 
отриманих бібліотек BAC-клонів. Позитивні 
ВАС-клони, що містять відповідні мікросате-
літні ділянки, відбирають, секвенують і, базу-
ючись на інформації про їх послідовності, роз-
робляють SSR-праймери. У низці досліджень 
малини було застосовано саме такий підхід. 
Зокрема, методом секвенування клонів із бі-
бліотек, збагачених послідовностями (AC)n 
та (AG)n, було виявлено SSR-ділянки й розро-
блено відповідні праймери. Їх було апробовано 
на вибірці із 50 генотипів, що включала сорти 
малини звичайної та малини західної, сорти 
ожини, зразки дикорослих видів R. grabowski, 
R. deliciosus, а також міжвидові гібриди. У ре-
зультаті було відібрано десять найбільш інфор-
мативних пар праймерів, які уможливлювали 
отримання значної кількості (від 7 до 16) полі-
морфних продуктів [32].

У багатьох лабораторіях було створено на-
бори SSR-маркерів для різних видів малини 
та ожини: R. occidentalis [14], R. coreanus [32],  
R. glaucus [34]. 

Сконструйовані набори SSR-маркерів ши-
роко використовують для вивчення генетич-
ного різноманіття та генотипування селек-
ційних сортів малини і ожини. Наприклад, 
було проведено кластерний аналіз 48 сортів 
малини і 48 сортів ожини за використання 
13 пар SSR-праймерів, одну з яких було роз-
роблено на основі послідовності із Генбан-
ку NCBI (National Center for Biotechnological 
Information ‒ Національний центр біотехно-
логічної інформації США), а решту – на базі 
геномних бібліотек сорту малини Mікер і сорту 
ожини Mерілон [11]. 

За допомогою зазначеного методу актив-
но досліджують генетичне різноманіття ди-
корослих популяцій різних видів малини та 
ожини: R. idaeus [24], R. mollucanus L. [10],  
R. crataegifolius, R. fruticosus L., R. coreanus Miq. 
[32], аборигенних кенійських видів ожини [40].

У результаті дослідження поліморфізму 
дикорослих популяцій R. оccidentalis, зібраних 
у 27 штатах США та двох провінціях Канади, 
було з’ясовано, що їх генетичне різноманіт-
тя нижче порівняно з культурними формами 
малини західної [14]. Тимчасом аналіз різ-
номаніття дикорослих популяцій R. іdaeus у 

Шотландії, навпаки, виявив високий рівень  
генетичного різноманіття: 10 пар SSR-прайме-
рів генерували 80 алелів у досліджених зразках 
12 популяцій [24].

За допомогою SSR-маркерів оцінювали 
також генетичну стабільність кріорегенеран-
тів малини та ожини. За використання 10 пар 
SSR-маркерів та 10 пар AFLP-праймерів до-
слідники порівнювали молекулярні спектри 
вихідних рослин, кріорегенерантів та ex vitro 
рослин. SSR-маркери не виявили відміннос-
тей між аналізованими генотипами, тимчасом 
AFLP-маркери уможливили встановлення по-
ліморфізму в кріорегенерантів [11]. 

SNP (single-nucleotide polymorphism – мо-
нонуклеотидний поліморфізм, поліморфізм 
за одним нуклеотидом) 

Маркери цього типу дедалі більше вико-
ристовують у дослідженнях геному – для вив- 
чення алельного поліморфізму, тестування 
чистоти насіння, аналізу гаплотипу та родо-
водів, а також для генотипування та побудови 
генетичних карт. Метод базується на тому, що 
в організмах зміни в одному нуклеотиді приз- 
водять до точкових мутацій, зумовлюючи по-
ліморфізм за одним нуклеотидом (діалельний 
тип маркерів). Для створення специфічних 
праймерів необхідно знати послідовності та 
фланкуючі ділянки. Відбувається автомати-
зоване високороздільне генотипування (висо-
котехнологічне секвенування) з одночасним 
використанням великого масиву SNP-марке-
рів. Наявність багатьох тисяч проб на чипі 
уможливлює аналіз досить значної кіль- 
кості SNPs. Однак відмінності алелів лише за 
одним нуклеотидом і велика кількість проб 
не дають змоги створити оптимальні умови  
гібридизації для всього масиву проб. У ряді 
випадків відбувається гібридизація аналізо-
ваної ДНК з невідповідними пробами. З огля-
ду на це, оцінювання поліморфізму становить 
проблему [15, 25]. Метод робить генетичний 
аналіз максимально спеціалізованим, однак  
у зв’язку з дорожнечею його доступність об-
межена.

У дослідженнях видів роду Rubus методи 
високотехнологічного секвенування також ви-
користовують. Наявні повногеномні сиквенси 
двох видів – R. idaeus [52] та близькоспорід-
неного R. occidentalis [48]. За допомогою тех-
нологій секвенування та генетичного аналі-
зу виявлено високий рівень синтенії геномів  
R. occidentalis та суниці лісової Fragaria ves- 
ca L. [48]. SNP-маркери було використано та-
кож для реєстрації мутаційних змін, спричи-
нених впливом гамма-променів, у 14 зразках 
ожини та гібридів Boysenberry [43].
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Повногеномне секвенування (WGS – whole 
genome sequencing) дає змогу одночасно гене-
рувати велику кількість SNP-маркерів, які ви-
користовують для створення генетичних карт 
[26, 50], ідентифікації генів стійкості до патоге-
нів, наприклад до Verticillium [48], а також для 
картування господарсько корисних ознак [34]. 

Ретротранспозонні маркери
Методи RAPD, ISSR, AFLP та SSR слу-

гували основою створення нових молекуляр-
но-генетичних маркерів, які являють собою 
послідовності ретротранспозонів – мобільних 
генетичних елементів, широко представлених в 
геномах рослин. Вони становлять основну час- 
тину геному (до 50 %) еукаріот і виявляються у 
всіх хромосомах [20]. На основі RAPD за вико-
ристання як праймерів коротких послідовнос- 
тей ретротранспозонів розроблено метод IRAP 
(Inter-Retrotranspozon Amplified Polymorphism 
– поліморфізм ампліфікованих ділянок між 
ретротранспозонами). ISSR став основою для 
методу REMAP (Retrotranspozon-Microsatellite 
Amplified Polymorphism – поліморфізм амплі-
фікованих ділянок між ретротранспозонами та 
мікросателітами), в якому використовуються 
обидва варіанти праймерів – із ретротранспо-
зона та мікросателіта. AFLP сприяв створенню 
більш спеціалізованого методу, основаного на 
використанні послідовностей ретротранспо-
зонів – SSAP (Sequence Specific Amplification 
Polymorphism). І, нарешті, SSR, поліморфізм 
мікросателітних локусів, з використанням ло-
кус-специфічних праймерів до флангів мікро- 
сателітного повтору сприяв розвитку методу 
RВІР (Retrotransposon-Based Insertion Polymor-
phisms), в якому використовують праймери, що 
фланкують сайти ретротранспозиції [20].

Стосовно ягідних культур, у ГенБанку 
(GenBank) депоновано деякі послідовності 
транспозонів малини, зокрема ретротранс-
позон Cassandra (https://www.ncbi. nlm.nih.
gov/nuccore/AY860317). На відміну від інших 
культур, для представників роду Rubus наукові 
праці про використання ретротранспозонних 
маркерів нечисленні. Зокрема, Y. Liang з коле-
гами [33], вивчаючи LTR-послідовності (LTR, 
long terminal repeat – довгі кінцеві повтори) у 
геномі черемхи, розробили 336 пар праймерів, 
частина з яких була спроможна ампліфікува-
ти ДНК сортів малини та ожини – відповідно  
8,6 і 6,5 %. 

Висновки. Молекулярно-генетичні ме-
тоди сьогодні широко використовують як у 
фундаментальних, так і прикладних дослі-
дженнях представників роду Rubus. Зі всього 
різноманіття наявних ДНК-маркерів найбільш 
результативними стосовно вирішення про-

блем, пов’язаних з генотипами, оцінюванням 
поліморфізму популяцій, генетичним карту-
ванням, філогенетичними дослідженнями ма-
лини, виявились такі молекулярні методи ана-
лізу як RAPD, RFLP, AFLP, ISSR, SSR та SNPs.  
Їх високу ефективність пов’язують з підви-
щеною роздільною здатністю, відтворювані-
стю, високою інформативністю, можливістю 
автоматизації аналізу, швидкістю, простотою 
та доступністю. Зазначені маркери є зручним 
інструментом для геномної селекції й дослі-
дження генетичного різноманіття не лише 
представників роду Rubus, а також усіх живих 
організмів. Значний прогрес у селекції малини 
пов'язаний з розвитком сучасних технологій 
секвенування. 
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The use of DNA markers in raspberry (Rubus L.)  
research: a review

Dyman N., Karpuk L.
Raspberry (Rubus L.) is one of the most common 

berry crops in horticulture. It is a valuable food prod-
uct for humans and a raw material for food processing 
companies. The assortment of raspberries in Ukraine 
includes more than 30 varieties. Modern breeding and 
genetic programs are aimed at expanding genetic di-
versity and creating new raspberries varities. Molecu-
lar genetic methods are increasingly being used in both 
fundamental and applied research of Rubus species. 
This article presents an overview of the main types of 
molecular markers used to study genetic polymorphism 
of Rubus species.

Out of the whole variety of available DNA mar- 
kers, such molecular methods of analysis as RAPD, 
RFLP, AFLP, ISSR, SSR and SNPs have proved to 
be the most effective in solving problems related to 
genotypes, population polymorphism, genetic map-
ping, and phylogenetic studies of raspberries. Their 
high efficiency is associated with increased resolution, 
reproducibility, high informativeness, the possibil-
ity of analysis automatization, speed, simplicity and 
availability. These markers are a convenient tool for 
genomic selection and research of genetic diversity 
of not only the genus Rubus representatives, but also 
of all living organisms. As of retrotransposon mar- 
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kers, which make up the main part of the eukaryotes 
genome, there are few scientific papers on their use 
for the study of representatives of the genus Rubus, 
unlike other crops. Significant progress in raspberry 
breeding is associated with the development of mod-
ern sequencing technologies.

Whole-genome sequencing (WGS) allows simul-
taneous generation of a large number of SNP markers 
that are used to create genetic maps, identify pathogen 
resistance genes, map economically useful traits etc.

Key words: Rubus, raspberry, DNA markers, 
polymorphism, selection.
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