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Spring bread wheat is the most important cereal crop, culti-
vated under various climatic conditions and on different 
latitudes. Modern molecular genetic studies of wheat are 
aimed at investigating the crop’s genetic potential. By now, 
molecular markers have been developed to identify alleles 
of the Vrn (vernalization response) and Ppd (photoperiod re-
sponse) genes. Vrn genes are responsible for crop develop-
ment rate regulation and crop yield structure. Ppd genes 
determine the response of plants to the length of the day, 
that is, the timing of ϐlowering and the beginning of heading 
in plants under different cultivation conditions. The use of 
diagnostic DNA markers made it possible to analyze the 
presence of allelic combinations of the Vrn and Ppd genes in 
local and commercial wheat varieties from Europe, Asia, 
North and South Americas, Africa and Australia.
This review summarizes the results of studies on the distri-
bution of alleles of Vrn and Ppd genes in wheat breeding ma-
terial over different geographical areas of its cultivation. 
For example, the dominant Vrn-A1a allele was found in 62% 
of European varieties; 52% of the studied Turkish wheat va-
rieties carried dominant Vrn-B1 alleles. A dominant Vrn-D1 
was found in 61% of Pakistani wheat accessions. Vrn-D1 is 
present in 41.9% of the studied varieties of Chinese wheat. 
Higher incidence of Ppd-D1A is typical for West European 
varieties. A Ppd-D1a allele was found in 58.6% of varieties 
preserved in the Turkish wheat collection, with a 60% fre-
quency of this allele in commercial cultivars. Among local 
Afghan varieties, 97% are sensitive to photoperiod (carri-
ers of Ppd-D1b); they are distributed throughout the coun-
try without much dependence on agroecological zones. All 
Pakistani varieties are insensitive to photoperiod (carriers 
of Ppd-D1a). In China, the highest incidence of the Ppd-D1a 
allele was observed in zone VII (87.5% of varieties). 

Key words: Vrn and Ppd genes, growing season, cultivation 
areas, allele-speciϐic primers, local variety.

Яровая мягкая пшеница – важнеи̮шая зерновая культура, 
возделываемая в различных климатических условиях 
и широтах. Современные молекулярно-генетические ис-
следования пшеницы направлены на изучение генетиче-
ского потенциала даннои̮ культуры. В настоящее время 
разработаны молекулярные маркеры для определения 
аллелеи̮ генов Vrn (vernalization response) и Ppd (photope-
riod response). Гены Vrn ответственны за регуляцию ско-
рости развития и структуру урожая. Гены Ppd определя-
ют реакцию растении̮ на длину дня, то есть на сроки за-
цветания и начала колошения растении̮ в разных услови-
ях возделывания. Использование диагностических ДНК-
маркеров позволило проанализировать присутствие ал-
лельных комбинации̮ генов Vrn и Ppd в местных и ком-
мерческих сортах пшеницы стран Европы, Азии, Север-
нои̮ и Южнои̮ Америки, Африки и Австралии.
Настоящии̮ обзор обобщает результаты исследовании̮ 
о распределении аллелеи̮ генов Vrn и Ppd в селекцион-
ном материале пшеницы в различных географических 
раи̮онах ее возделывания. Например, доминантныи̮ ал-
лель Vrn-A1a обнаружен у 62% европеи̮ских сортов; 52% 
изученных сортов турецкои̮ пшеницы несли доминан-
тные аллели Vrn-B1. Доминантныи̮ Vrn-D1 обнаружен 
у 61% изученных пакистанских образцов. Vrn-D1 присут-
ствует у 41,9% изученных сортов китаи̮скои̮ пшеницы. 
Более высокая частота встречаемости Ppd-D1а характер-
на для сортов Западнои̮ Европы. Аллель Ppd-D1a был об-
наружен в 58,6% сортов в коллекции пшеницы Турции, 
причем в коммерческих сортах частота этого аллеля со-
ставила 60%. 97% местных афганских сортов являются 
фотопериодически чувствительными (носителями Ppd-
D1b) и распределены по всеи̮ территории страны без осо-
бои̮ зависимости от агроэкологических зон. Все паки-
станские сорта являются фотопериодически нечувстви-
тельными (носителями Ppd-D1a). В Китае наибольшая 
частота встречаемости аллеля Ppd-D1a отмечена в зоне 
VII агроэкологическои̮ (87,5% сортов). 

Ключевые слова: гены Vrn и Ppd, вегетационныи̮ пери-
од, раи̮оны возделывания сортов, аллель-специфичные 
праи̮меры, местныи̮ сорт. 

 АЛЛЕЛЬНОЕ РАЗНООБРАЗИЕ ГЕНОВ, КОНТРОЛИРУЮЩИХ 
РЕАКЦИЮ НА ЯРОВИЗАЦИЮ И ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬ 
К ФОТОПЕРИОДУ СРЕДИ СОРТОВ ЯРОВОЙ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ 
РАЗЛИЧНОГО ГЕОГРАФИЧЕСКОГО ПРОИСХОЖДЕНИЯ

Введение

Пшеница занимает около 17% всех мировых посев-
ных площадеи̮, являясь основным продуктом питания 
населения Земли (Goncharov, 2012). Среди сортимента 
мягкои̮ пшеницы (Triticum aestivum L.) присутствуют яро-

вые и озимые формы. Длительная доместикация пшени-
цы позволила приспособить данную культуру к возделы-
ванию в широком диапазоне климатических условии̮, 
высотности и плодородия почвы (Bushuk, 1998). Засуха – 
самыи̮ сложныи̮ и разрушительныи̮ абиотическии̮ стрес-
сор, сопровождающии̮ всю историю земледелия. Ущерб 
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от нее превышает ущерб от любого другого стрессора 
(Krupnov, 2013).

В настоящее время обнаружены и изучены гены, ко-
торые не только контролируют элементы продуктивно-
сти, но и обеспечивают устои̮чивость к различным не-
благоприятным абиотическим и биотическим стрессо-
рам. Адаптивность пшеницы к определенным условиям 
окружающеи̮ среды требует формирования жизненного 
цикла растения таким образом, чтобы цветение и созре-
вание происходили в наиболее подходящее время (Cock-
ram et  al., 2007). 

Понимание генетических механизмов, лежащих в ос-
нове этих процессов, необходимо для создания сортов 
пшеницы, специально адаптированных к различным 
условиям, обеспечивая тем самым максимальное произ-
водство этои̮ важнеи̮шеи̮ сельскохозяи̮ственнои̮ культу-
ры (Ortiz-Ferrara et al., 1995).

Способность к произрастанию в различных клима-
тических условиях, жизненныи̮ цикл, тип развития 
и продолжительность вегетационного периода пшени-
цы определяются главным образом аллельным соста-
вом генов, регулирующих потребность в яровизации 
(гены Vrn) и чувствительность к фотопериоду (гены 
Ppd) (Worland, 1996; Snape et al.; 2001; Distelfeld et al.; 
2009; Kamran et al.; 2014; Bentley et al., 2013). Сообщает-
ся, что аллели, гаплотипы и вариации числа копии̮ ге-
нов, определяющих потребность в яровизации (Vrn) 
и фотопериодическую реакцию (Ppd), влияют на адап-
тивность сортов пшеницы в различных климатических 
условиях, изменяя не только сроки прохождения клю-
чевых фаз развития, но и урожаи̮ность (Dowla et al., 
2018). Так, например, снижение фертильности пыльцы 
у пшеницы вследствие засухи является основнои̮ при-
чинои̮ потери зерна в условиях дефицита влаги (Khalid 
et al., 2014). Гены Vrn и Ppd клонированы в последние 
годы для пшеницы и ячменя, описано несколько их ал-
лельных вариантов (Yan et al., 2003, 2004, 2006; Fu et al., 
2005; Turner et al., 2005; Beales et al., 2007; Milec et al., 
2011; Shcherban et al., 2011).

Цель настоящего обзора – обобщение результатов ис-
следовании̮ о распределении аллелеи̮ генов Vrn и Ppd 
в селекционном материале пшеницы в различных гео-
гра фических раи̮онах ее возделывания.

Аллельное разнообразие генов Vrn пшеницы
Аллели генов Vrn определяют разделение пшеницы 

на озимые и яровые формы. Озимые сорта в основном 
адаптированы к раи̮онам со среднеи̮ температурои̮ ян-
варя от –7 до +4°C, в то время как яровые приспособле-
ны к раи̮онам с температурои̮ ниже или выше этого ди-
апазона (Iwaki et al., 2000, 2001).

Различные частоты аллелеи̮ Vrn, выявленные среди 
сортов пшеницы в различных регионах возделывания, 
свидетельствуют о том, что эти комбинации аллелеи̮ 
имеют адаптивное значение (Gotoh, 1979; Goncharov, 
1998; Stelmakh, 1990, 1997; Iwaki et al., 2000, 2001) 

У пшеницы описаны гены Vrn-А1, Vrn-B1 и Vrn-D1 (ра-
нее Vrn1, Vrn2, Vrn3; совместно их обозначают как локу-
сы Vrn-1), локализованные в хромосомах 5AL, 5BL и 5DL 
соответственно (Law et al., 1976; Maystrenko, 1992). 
Кроме того, описан ген Vrn-D4 (ранее Vrn4), 
расположенныи̮ на хромосоме 5D (Kato et al.,1993), 
а также Vrn-B3 (ранее Vrn5) на хромосоме 7BS (Law, 
Wolfe, 1966). 

Присутствие доминантного аллеля одного из генов 
Vrn определяет яровои̮ тип развития пшеницы. Доми-

нантныи̮ ген Vrn-A1 эпистатичен по отношению 
к остальным генам Vrn и считается, что носители доми-
нантного аллеля этого гена полностью нечувствитель-
ны к яровизации. Доминантные аллели генов Vrn-B1, 
Vrn-D1 и Vrn-D4 определяют менее выраженную нечув-
ствительность к яровизации (Pugsley, 1971, 1972). 

Гены Vrn по-разному влияют на длину вегетацион-
ного периода. Самыми раннеспелыми являются сорта, 
несущие доминантныи̮ аллель гена Vrn-A1, тогда как 
сорта только с доминантным аллелем гена Vrn-B1 – са-
мые позднеспелые. Сорта, несущие доминантныи̮ ал-
лель гена Vrn-D1, занимают по срокам начала колоше-
ния промежуточное положение между двумя указан-
ными группами, но ближе скорее к растениям с Vrn-A1, 
чем с Vrn-B1 (Pugsley, 1972; (Košner, Pánková, 2004). Наи-
более скороспелыми являются сорта с доминантными 
аллелями всех трех генов – Vrn-A1 / VrnB1 / Vrn-D1, но 
они отличаются наименьшеи̮ продуктивностью, у них 
снижены показатели компонентов урожаи̮ности и пра-
ктически такая комбинация аллелеи̮ не встречается 
среди существующих сортов (Stelmakh, 1986).

На сроки перехода к колошению, а также на связан-
ные с ним компоненты урожаи̮ности гены Vrn влияют 
не только по отдельности, но и в комбинации друг 
с другом (Stelmakh, 1992). Самыми высокоурожаи̮ными 
являются сорта с одним геном Vrn-A1 или двумя генами 
Vrn-A1 и Vrn-B1: они отличаются хорошими показателя-
ми продуктивности, а раннеспелость позволяет им 
в полнои̮ мере прои̮ти налив зерна. Сорта с доминан-
тным геном Vrn-B1 или комбинациеи̮ Vrn-B1 / Vrn-D1 
имеют высокие показатели признаков продуктивно-
сти, но из-за позднеспелости нарушается нормальныи̮ 
налив зерна, поэтому по продуктивности они уступают 
сортам с геном Vrn-A1 и двумя генами Vrn-A1 и Vrn-B1. 
Носители доминантного гена Vrn-D1 – одного или 
в комбинации с генами Vrn-A1 или Vrn-B1 – по продук-
тивности не превосходят другие сорта, но имеют преи-
мущество при возделывании пшеницы в зонах со 
стрессовыми условиями во время налива зерна, такими 
как засуха и высокая температура (Redmon et al., 1996).

Ген Vrn-1 – член семеи̮ства MADS-box-содержащих 
генов, кодирующих транскрипционные факторы 
(Trevaskis et al., 2003; Murai et al., 2003). Вставки и/или 
делеции в промоторе или первом интроне гена Vrn-A1 
обуславливают яровои̮ тип развития. Они обозначены 
как аллели Vrn-A1a, Vrn-A1b и Vrn-A1c (Yan et al., 2004; Fu 
et al., 2005; Golovnina et al., 2010). Яровые пшеницы от-
личаются от озимых нуклеотиднои̮ последо ватель-
ностью промотора или первого интрона гена Vrn-А1, 
исключающими воздеи̮ствие репрессоров. 

L. Yan et al. (2004) разработали аллель-специфич-
ные праи̮меры, которые позволяют амплифицировать 
последовательность, включающую 5′-нетранскрибиру-
емыи̮ участок гена, первыи̮ экзон и участок первого ин-
трона. С использованием этих праи̮меров ожидаемыи̮ 
размер амплифицированного фрагмента ПЦР для «не 
нарушенного» делециями или вставками рецессивного 
аллеля vrn-A1 составляет 734 пн. Наиболее распростра-
ненныи̮ доминантныи̮ аллель Vrn-A1a характеризуют-
ся вставками повторяющихся последовательностеи̮ 
в участке промотора, в результате чего продукт ПЦР 
представлен двумя фрагментами 965 и 876 пн. Доми-
нантныи̮ аллель Vrn-A1b отличается от рецессивного 
аллеля vrn-A1 делециеи̮ размером 20 пн в промоторном 
участке гена, соответственно, ожидаемыи̮ размер ПЦР-
фрагмента – 714 пн (Potokina et al., 2014).
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Аллельное разнообразие генов Ppd у пшеницы
У пшеницы чувствительность к продолжительности 

светового периода суток (фотопериод) обусловлена пре-
имущественно аллельным составом гомеологическои̮ 
серии генов Рhotoperiod-1 (Ppd-1) (Snape et al., 2001), ко-
торые относятся к семеи̮ству генов Pseudo response regu-
lator, известных регуляторов суточных ритмов у Arabi-
dopsis (Turner et al., 2005). В соответствии с рекомендаци-
ями новои̮ номенклатуры (McIntosh et al., 2003), гены, 
детерминирующие фотопериодическую чувствитель-
ность, обозначаются как Ppd-A1 (хромосома 2A), Ppd-B1 
(хромосома 2B), Ppd-D1 (хромосома 2D). Полная нуклео-
тидная последовательность определена для всех трех 
генов у мягкои̮ пшеницы (Beales et al., 2007). 

Гомозиготы по рецессивным аллелям ppd-1 (дикии̮ 
тип) характеризуются задержкои̮ колошения на корот-
ком дне (< 10 ч) и обладают высокои̮ чувствительностью 
к удлиненному фотопериоду (~16 ч). Носители до ми-
нант ных аллелеи̮ PPD1 (мутантныи̮ тип) нечувствитель-
ны к продолжительности фотопериода и имеют одинако-
вое колошение как на длинном, так и на коротком дне. 
Гены Ppd-1 являются важным регулятором цветения 
у злаков. Так, раннее цветение сортов пшеницы c доми-
нантным геном Ppd1 является важнои̮ региональнои̮ 
адаптациеи̮, позволяющеи̮ избежать неблагоприятных 
климатических условии̮, в частности высоких темпера-
тур летнего периода (Kato, Yokoyama, 1992; Law, Worland, 
1997; Worland et al., 1998). 

Ген Ppd-D1, локализованныи̮ в хромосоме 2D, рассма-
тривается в качестве ключевого локуса, определяющего 
фотопериодическую чувствительность гексаплоидных 
пшениц (Beales et al., 2007). Доминантныи̮ аллель этого 
гена (Рpd-D1a), обеспечивающии̮ неи̮тральную реакцию 
на фотопериод, отличается от рецессивного аллеля (Рpd-
D1b) делециеи̮ размером 2089 пн, выявляемои̮ с помо-
щью полимеразнои̮ цепнои̮ реакции с аллель-специфич-
ными праи̮мерами (Beales et al., 2007).

Генотипирование по генам Vrn и Ррd сортов яровой 
мягкой пшеницы стран Европы

коллекции генбанка IPK (Гатерслебен, Германия)
Исследования с использованием диагностических 

ДНК-маркеров позволили определить аллельныи̮ состав 
VRN-1 и Ррd в коллекциях пшеницы крупнеи̮ших генных 
банков Европы, таких как ВИР и IPK (Gatersleben) (Lysenko 
et al., 2014; Shcherban et al., 2015).

А. В. Shcherban et al. (2015) изучили разнообразие 
245 яровых сортов пшеницы коллекции генбанка IPK из 
основных эколого-географических регионов Европы. 
С помощью диагностических молекулярных маркеров 
для выявления аллелеи̮ Vrn-A1, Vrn-B1, Vrn-D1 было обна-
ружено, что доминантныи̮ аллель Vrn-A1a присутствовал 
у 62% европеи̮ских сортов, представленных на большои̮ 
территории, включая Северную, Западную и Централь-
ную Европу. Для рецессивного аллеля vrn-A1 наблюда-
лась противоположная тенденция, а именно его частота 
значительно возрастает в южных регионах Европы. Ча-
стота доминантного аллеля Vrn-A1b также самая высокая 
в Южнои̮ Европе (20% против 1,2% в остальнои̮ части Ев-
ропы). Интересно, что более половины сортов пшеницы 
из Португалии содержат аллель Vrn-A1b.

А. В. Shcherban et al. (2015) сообщали, что сходная вы-
сокая представленность Vrn-B1a характерна для сортов 
пшеницы Севернои̮, Западнои̮ и Центральнои̮ Европы 
(56–72%), в то время как частота встречаемости аллеля 
Vrn-B1c в этих регионах варьирует в переделах 3,6–7,7%.

Vrn-B1c встречается преимущественно в странах Вос-
точнои̮ Европы, таких как Болгария, Румыния и т. д. Ча-
стота встречаемости рецессивного аллеля vrn-B1 при-
мерно одинакова в Севернои̮ и Южнои̮ Европе. Показано, 
что в отличие от аллелеи̮ Vrn-A1a и Vrn-A1, аллели Vrn-B1a 
и vrn-B1 не претерпевают резких изменении̮ по встречае-
мости у сортов в зависимости от географическои̮ широ-
ты их возделывания.

Vrn-D1a является преобладающим аллелем в геноти-
пах яровои̮ пшеницы, адаптированных к тропическим 
и субтропическим регионам (Iwaki et al., 2001; Zhang et al., 
2008; Eagles et al., 2010), и практически отсутствует у яро-
вых сортов пшеницы, произрастающих в Западнои̮ Евро-
пе и Сибири (Stelmakh, 1990; Moiseyeva, Goncharov, 2007; 
Shcherban et al., 2012).

В странах Европы Vrn-A1a был обнаружен в сочетании 
с доминантным аллелем Vrn-B1 и рецессивным vrn-D1 
у 62,5% сортов. Такая же комбинация имеет аналогичную 
долю (59,5% сортов) среди россии̮ских сортов яровои̮ 
пшеницы (Shcherban et al., 2012). Следует подчеркнуть, 
что генотипы яровои̮ пшеницы, имеющие Vrn-B1 в соче-
тании с Vrn-A1, проявляют нечувствительныи̮ к яровиза-
ции фенотип из-за эпистатическои̮ природы Vrn-A1 
(Pugsley, 1971). Ранее было показано, что частоты геноти-
пов с моногенным Vrn-B1 (Vrn-D1) контролем яровизации 
выше в южных регионах (Zhang et al., 2008). Такие геноти-
пы могут иметь преимущество в урожаи̮ности в регионах 
с более длительным вегетационным периодом из-за их 
относительно позднего созревания в результате их по-
требности в яровизации (Pugsley, 1971; Stelmakh, 1992).

Для изучения разнообразия аллелеи̮ Ppd-D1 среди 
сортов в исследованиях А. В. Shcherban et al. (2015) ис-
пользована специфическая комбинация праи̮меров, по-
зволяющая различать два разных аллеля: рецессивныи̮ 
ppd-D1b и доминантныи̮ Ppd-D1a (Beales et al., 2007). Сре-
ди 245 сортов 224 (91,5%) сорта имели аллель Ppd-D1b, 
определяющии̮ чувствительность к фотопериоду, тогда 
как 21 сорт (8,5%) имели аллель Ppd-D1a, контролирую-
щии̮ нечувствительность к этому фактору. Последнии̮ 
ген был обнаружен в основном в сортах пшеницы из Юж-
нои̮ Европы (18 из 55 сортов), тогда как в других регио-
нах Европы он встречается редко (3 сорта). Наибольшая 
частота встречаемости Ppd-D1a наблюдалась в сортах 
итальянскои̮ пшеницы (12 из 23 сортов).

Таким образом, сочетание аллеля Ppd-D1b с двумя до-
минантными аллелями Vrn-A1 и Vrn-B1 представляет со-
бои̮ наиболее распространенныи̮ генотип яровои̮ пшени-
цы для большеи̮ части Европы, за исключением южного 
региона, где отсутствие потребности в яровизации моно-
генно контролируется Vrn-B1 (или Vrn-D1).

Генотипирование по генам Vrn и Ppd сортов
пшеницы коллекции генбанка генетических ресурсов 

пшеницы (MTA ATK, Martonvásár, Hungary)
T. Kiss et al. (2014) с помощью диагностических мо-

лекулярных маркеров определили аллельныи̮ состав 
генов Vrn-A1, Vrn-B1, Vrn-D1, Ppd-B1 и Ppd-D1 у 683 образ-
цов пшеницы, хранящихся в генбанке генетических ре-
сурсов пшеницы Венгрии (MTA ATK, Martonvásár, 
Hungary). В их числе: 521 – из Европы, 62 – из Азии, 6 – из 
Африки, 90 – из Америки и 4 сорта из Австралии. Среди 
проанализированных генотипов были как стародав-
ние сорта, так и новыи̮ селекционныи̮ материал. Часто-
та встречаемости доминантного аллеля Vrn-A1 оказа-
лась невысокои̮ – 6%, Vrn-B1 обнаружен у 7% образцов, 
а аллель Vrn-D1 был выявлен у 6% образцов. Доминан-
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Таблица. Частотное распределение комбинаций аллелей генов Vrn и Ppd в образцах пшеницы
из различных регионов (по T. Kiss et al., 2014)

Table. Frequency distribution of allele combinations for Vrn and Ppd genes in wheat accessions
from different regions (by T. Kiss et al., 2014)

тные аллели Vrn-A1, Vrn-B1 и Vrn-D1 встречались наиме-
нее часто в европеи̮ских образцах (2, 3 и 3% соответст-
венно), в Азии это соотношение составляло 10, 11 
и 24%, а среди американских образцов – 14, 18 и 8%. 
Доминантные аллели Vrn-A1 и Vrn-B1 обнаружены чаще 
у американских сортов, в то время как присутствие ал-
леля Vrn-D1 было более характерно для образцов пше-
ницы из Азии.

В исследованиях M. Iqbal et al. (2007) самая высокая 
частота встречаемости (85%) Vrn-A1a обнаружена у ка-
надскои̮ яровои̮ пшеницы, у 69% яровои̮ мягкои̮ пшени-
цы из Тихоокеанского Северо-Западного региона США 
(Santra et al., 2009) и у 50% в сортах яровои̮ пшеницы 
США и Аргентины (Yan et al., 2004).

В исследованиях T. Kiss et al. (2014) доминантныи̮ 
аллель Ppd-D1a присутствовал у 57% проанализиро-

ванных генотипов, преимущественно из Европы 
и Азии. В Европе аллель Ppd-D1а встречался в сортах 
восточных, южных и юго-восточных регионов, но более 
высокая частота встречаемости этого аллеля была об-
наружена в сортах Западнои̮ Европы (Worland et al., 
1998). 

Доминантныи̮ аллель Ppd-B1a был обнаружен у 151 
образца (22%) из Азии, Америки и Европы (Kiss et al., 
2014). В случае гена Ppd-B1 имеется гораздо меньше ин-
формации о встречаемости, типе и распределении не-
чувствительного аллеля у сортов пшеницы различного 
географического происхождения. 

T. Kiss et al. (2014) сообщали о том, что частотное рас-
пределение групп аллелеи̮ различалось не только между 
континентами, но и между географическими регионами 
Европы (таблица). 

Комбинация аллелей Vrn и Ppd 
Номер 

вариантов 
комбинация

Регион
Частота 

встречаемости 
(%)

vrn-A1, vrn-B1, vrn-D1, ppd-B1, Ppd-D1 1

Европа, 
в том числе:
A. Западная Европа 
B. Центральная Европа 
C. Восточная Европа
D. Юго-Восточная Европа 
E. Южная Европа

44

25
47
80
52
38

Азия 19

Америка 18

vrn-A1, vrn-B1, vrn-D1, ppd-D1 2

Америка 28

Европа, 
в том числе:
A. Западная Европа
B. Центральная Европа 
C.  Восточная Европа
D. Юго-Восточная Европа

33

43
38
7
5

vrn-A1, vrn-B1, vrnD1, Ppd-B1, Ppd-D1 3

Азия 35

Европа, 
в том числе:
A. Восточная Европа
B. Юго-Восточная Европа

11

12
40

vrn-A1, vrn-B1, vrn-D1, Ppd-B1, ppd-D1 4 Америка 13

vrn-A1, vrn-B1, Vrn-D1, Ppd-B1, Ppd-D1 7
Азия 18

Южная Европа 15
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Генотипирование по генам Vrn
сортов пшеницы Южной Америки

Яровая мягкая пшеница – наиболее распространен-
ная культура в условиях Аргентины, что подтверждено 
исследованиями многих авторов (Appendino et al., 2003; 
Fu et al., 2005; Vanzetti et al., 2013). 

M. L. Appendino et al., (2003) провели изучение 
68 сортов, возделываемых с 1930 по 1990 г., и обнару-
жили, что около 60% образцов нечувствительны 
к яровизации. 

D. Fu et al. (2005) c использованием аллель-специ-
фичных праи̮меров изучили 67 сортов, которые возде-
лывались в Аргентине с 1930 по 2004 г.; из них 92,5% 
(62 сорта) характеризовались присутствием доминан-
тного аллеля одного из генов Vrn-1 и только 5 сортов 
(7,5%) отличились комбинациеи̮ доминантных аллелеи̮ 
всех трех генов Vrn-A1 / VrnB1 / Vrn-D1. Помимо этого, 
D. Fu et al. (2005) сообщили, что аргентинские и кали-
форнии̮ские сорта отличались более низкои̮ частотои̮ 
встречаемости доминантного аллеля Vrn-A1 и более 
высокои̮ частотои̮ доминантного аллеля Vrn-D1 относи-
тельно мирового генетического разнообразия пшени-
цы в целом. Этот результат согласуется с общеи̮ тенден-
циеи̮, о которои̮ сообщает A. F. Stelmakh (1997): умень-
шение встречаемости аллелеи̮ Vrn-A1 и Vrn-B1 и увели-
чение частоты встречаемости аллеля Vrn-D1 в регио-
нах, более близких к экватору. 

L. S. Vanzetti et al. (2013) провели бихимические 
и молекулярные исследования 102 сортов пшеницы 
коллекции генбанка Аргентины (INTA Marcos Juarez 
Wheat Germplasm Bank), которые возделывались с 1999 
по 2010 г. В результате было установлено, что встречае-
мость доминантных аллелеи̮ Vrn-A1, Vrn-B1 и Vrn-D1 со-
ставила 91% и только 11 сортов выделились присутст-
вием рецессивных аллелеи̮ всех генов Vrn. При этом 
89% изученных сортов являются наиболее приспособ-
ленными к условиям Аргентины. В этих исследованиях 
также была отмечена высокая встречаемость нечувст-
вительных к фотопериоду аллелеи̮ Ppd-D1a и/или Ppd-
B1a (72%), по сравнению с комбинациеи̮ аллелеи̮ Ppd-
D1b / Ppd-B1b, ассоциированнои̮ с чувствительностью 
к фотопериоду (28%). Исходя из этих данных, у сортов 
пшеницы из Аргентины было обнаружено следующее 
соотношение по частоте встречаемости: яровые нечув-
ствительные (62%) > яровые чувствительные (27%) 
> озимые нечувствительные (10%) > озимые чувстви-
тельные (1%).

Генотипирование по генам Vrn и Ppd
сортов пшеницы Турции

Современная селекция пшеницы в Турции началась 
в 1925 г. с целью отбора адаптированных линии̮ мест-
ных сортов. Начиная с 1967 г., при содеи̮ствии междуна-
родных организации̮, в рамках национального проекта 
по созданию и изучению пшеницы было создано 
100 сортов пшеницы (Braun et al., 2001). В исследовани-
ях E. E. Andeden et al. (2011) сорта турецкои̮ пшеницы, 
созданные в более раннии̮ период (с 1935 года), были 
подвергнуты систематическому скринингу на наличие 
аллелеи̮, контролирующих яровизацию и фотоперио-
дическую чувствительность. C использованием диаг-
ностических маркеров проанализированы 70 сортов 
пшеницы (из них 6 – стародавние сорта). Результаты 
показали, что 14% изученных сортов турецкои̮ пшени-
цы несли доминантные аллели Vrn-A1, 52% – Vrn-B1 
и 27% – Vrn-D1. Доминантныи̮ аллель Vrn-A1a был обна-

ружен у 8 сортов, тогда как доминантныи̮ аллель Vrn-
A1b – только в 2 сортах, аллель Vrn-A1c не обнаружен. 
Частота Vrn-A1a в изученнои̮ коллекции пшеницы была 
намного ниже по сравнению с такими регионами, как 
Аргентина (Yan et al., 2004), Калифорния (Fu et al., 2005), 
Канада (Iqbal et al., 2007).

Генотипы, несущие Vrn-B1 отдельно или в комбина-
ции с Vrn-A1, выделились ранним цветением и созрева-
нием по сравнению с другими комбинациями (Iqbal 
et al. 2007). 

Аллель Ppd-D1a был обнаружен в 58,6% сортов 
в коллекции пшеницы Турции. Частота этого аллеля 
была выше у новых сортов (60%), чем у стародавних – 
40% (Andeden et al., 2011). 

E. E. Andeden et al., (2011) отмечают, что сорта яро-
вои̮ пшеницы с доминантными аллелями генов Vrn 
дают возможность получения высокого урожая зерна 
в Турции.

Генотипирование по генам Vrn и Ppd
местных сортов Афганистана

Пшеница является наиболее важнои̮ культурои̮ 
в Афганистане и составляет 77% от общего производ-
ства зерновых в этои̮ стране (Poverty and Food Securi-
ty…, 2012). Однако производство пшеницы является 
нестабильным из-за различных абиотических и био-
тических стрессов, таких как засуха, желтая ржавчина 
и клопа – вредная черепашка (Eurygaster integrariceps). 
Местные сорта пшеницы Афганистана, собранные 
проф. Хитоши Кихара (Prof. Hitoshi Kihara) в 1955 году 
и экспедициями других ученых в 1965–1978 гг., явля-
ются генетическим ресурсом для изучения аллелеи̮ 
генов Vrn, Ppd, R, Lr, Yr, Sr и Fhb (Manickavelu et al., 2014).

В настоящее время коллекция хранится в Институ-
те биологических исследовании̮ Кихары, Япония (Mani-
ckavelu et al., 2014). 

A. Manickavelu et al. (2014) изучили 446 местных 
сортов пшеницы из семи агроэкологических зон 
Афганистана с целью обнаружения аллелеи̮ генов, 
контролирующих яровизацию (Vrn), реакцию на фото-
период (Ppd), а также цвет зерна (R), устои̮чивость 
к листовои̮ (Lr), желтои̮ (Yr), стеблевои̮ (Sr) ржавчине 
и фузариозу колоса. По результатам молекулярного 
анализа аллелеи̮ генов Vrn, среди исследуемых образ-
цов 53% были озимыми, 43% – яровыми/двуручками. 
Остальные 4% образцов не определены, либо имели 
Vrn-A1c – редкии̮ аллель, которыи̮ должен быть под-
твержден дополнительным генотипированием и фе-
нотипированием. Большинство (97%) местных афган-
ских сортов являются фотопериодически чувстви-
тельными (носителями Ppd-D1b) и распределены по 
всеи̮ территории страны без особои̮ зависимости от 
агроэкологических зон. Аналогичное распределение 
было зарегистрировано в китаи̮ских местных сортах 
(Zhang et al., 2008). Низкая частота доминантных алле-
леи̮ Vrn-A1 позволяет предположить, что даже мест-
ные яровые сорта нуждаются в средне-умереннои̮ 
яровизации.

Генотипирование по генам Vrn и Ppd
сортов пшеницы Пакистана

Исследование M. Iqbal et al. (2011) было проведено 
для определения аллельного состава генов Vrn-A1, Vrn-
B1, Vrn-D1, Vrn-B3 и Ppd-D1a для 59 пакистанских сортов 
яровои̮ пшеницы, возделываемых с 1970 по 2008 г., из 
коллекции национального исследовательского центра 

ĕėĔĈĊĊĉĎēČĘ Ĕē ĆĕĕđĎĊĉ ćĔęĆēĞ, ČĊēĊęĎĈĘ Ćēĉ ćėĊĊĉĎēČ 180 (4), 2019

   •   180 (4), 2019   •   ğč. ę. ĐĆđĞćĊĐĔěĆ

ͩͰͩ



(National Agricultural Research Center [NARC], Ислама-
бад, Пакистан).

По результатам исследования M. Iqbal et al. (2011) 
с помощью аллель-специфичных праи̮меров, Vrn-A1a 
был обнаружен у 36% изученных сортов пакистанскои̮ 
пшеницы. Однако только 9% яровых сортов имели Vrn-
A1a в качестве единственного доминантного аллеля 
генов Vrn. Доминантныи̮ аллель Vrn-A1c был обнаружен 
только у двух селекционных линии̮: NR-287 и Pavon-76. 
Аллель Vrn-A1b не был обнаружен ни в одном образце 
пакистанских яровых пшениц.

Vrn-B1 в качестве единственного доминантного алле-
ля обнаружен в 4 сортах, но в комбинациях с Vrn-A1a либо 
с Vrn-D1 частота его встречаемости составила 24% и 29% 
соответственно. Доминантныи̮ Vrn-D1 обнаружен у 61% 
изученных образцов. При этом он был единственным до-
минантным аллелем Vrn у 25% яровых сортов и линии̮ 
пшеницы, а в комбинации с аллелем Vrn-B1 – у 29% про-
тестированнои̮ пакистанскои̮ пшеницы. Высокая частота 
встречаемости доминантного Vrn-D1 среди пшениц Па-
кистана, вероятно, связана с широким использованием 
материала CIMMYT в качестве родительских линии̮ при 
создании новых сортов пшеницы (Iqbal et al., 2011). 

Все пакистанские сорта, кроме одного, являются 
фотопериодически нечувствительными (носителями 
Ppd-D1a).

M. Iqbal et al. (2011) не обнаружили связи между сро-
ками перехода к колошению и аллельным составом ге-
нов Vrn у изученных сортов. 

Генотипирование по генам Vrn и Ppd
сортов мягкой пшеницы Китая

Китаи̮ является крупнеи̮шим производителем пше-
ницы в мире. В этои̮ стране выделяют 10 основных аг-
роэкологических зон возделывания пшеницы, диффе-
ренцированных на основе различии̮ по типам развития 
пшеницы, вегетационного периода, наличия основных 
биотических и абиотических стрессов и реакции сор-
тов на температуру и фотопериод (Zhuang, 2003). Яро-
вая пшеница составляет 7% посевных площадеи̮ пше-
ницы в Китае и выращивается в зонах VI (пшеница от-
личается самым коротким периодом вегетации), VII 
и VIII. 

Большинство яровых пшениц несут единственныи̮ 
доминантныи̮ аллель Vrn-D1 в зонах III и IV (Stelmakh, 
1990; Zhuang, 2003). Аллель Vrn-D1 является самым сла-
бым из доминантных аллелеи̮ Vrn-1 и обуславливает 
лишь незначительную потребность в яровизации, ко-
торая хорошо подходит для озимои̮ пшеницы в регио-
нах с мягкои̮ зимои̮.

X. K. Zhang et al. (2008) сообщали, что продолжи-
тельность периода вегетации в посевных раи̮онах VI, 
VII и VIII короче, чем в раи̮онах I, II и III. Это объясняет 
высокую частоту встречаемости доминантного аллеля 
Vrn-A1 в сортах, так как этот аллель обладает наиболь-
шеи̮ нечувствительностью к яровизации, что необхо-
димо для адаптации к коротким вегетационным 
периодам. 

Использование аллель-специфичных праи̮меров 
в исследованиях показало, что Vrn-D1 присутствует 
у 37,8% изученных сортов китаи̮скои̮ пшеницы, затем 
следуют сорта с аллелями Vrn-A1, Vrn-B1 и Vrn-B3. В трех 
зонах выращивания яровои̮ пшеницы все сорта были 
раннеспелыми и большинство характеризовалось ком-
бинациеи̮ Vrn-A1a с доминантными аллелями других 
генов Vrn.

X. K. Zhang et al. (2008) обнаружили различные ком-
бинации аллелеи̮ генов Vrn у 172 раннеспелых сортов 
яровои̮ пшеницы. Одиночные доминантные аллели 
Vrn-A1 наблюдались у 11% сортов, Vrn-B1 – у 6,4% и Vrn-
D1 – у 41,9%. Также отмечены две комбинации доми-
нантных аллелеи̮ генов Vrn-A1 / VrnB1 (20,9% сортов), 
Vrn-A1 / Vrn-D1 – у 4,6% и Vrn-B1 / Vrn-D1 – у 7,6%. Комби-
нации трех доминантных аллелеи̮ Vrn-A1 / Vrn-B1 / Vrn-
D1 встречалась у 6,4% сортов и Vrn-A1 / Vrn-B1 / Vrn-B3 – 
у 0,6%. Кроме того, один сорт (‘Liaochun 10’) отличился 
наличием доминантных аллелеи̮ четырех генов – Vrn-
A1, Vrn-B1, Vrn-D1 и Vrn-B3. Различия в частотах доми-
нантных аллелеи̮ Vrn, наблюдаемых в разных агроэко-
логических зонах, позволяют предположить, что они 
в значительнои̮ степени определяются факторами 
окружающеи̮ среды. Сорта с наиболее подходящими 
комбинациями аллелеи̮ Vrn поддерживаются путем 
длительного естественного отбора и селекции пшени-
цы (Zhang et al., 2008). 

Е. P. Yang et al., (2009) изучил 926 сортов китаи̮скои̮ 
пшеницы, собранных из девяти основных зон возделы-
вания этои̮ культуры, для выявления аллелеи̮ Ppd-D1 
с использованием аллель-специфических праи̮меров. 
Выборка включала 438 местных сортов, 475 коммерче-
ских и 13 интродуцированных сортов, которые оказа-
ли значительное влияние на возделывание пшеницы 
в Китае после 1940-х годов. 

Из 926 сортов 315 отличились наличием рецессив-
ного аллеля ppd-D1b, а 611 образцов характиризовались 
присутствием доминантного аллеля Ppd-D1a. Общая ча-
стота встречаемости аллеля Ppd-D1a у пшеницы соста-
вила 66,0% при частотах встречаемости 38,6% и 90,6% 
у местных и улучшенных сортов соответственно. Наи-
большая частота встречаемости аллеля Ppd-D1a отме-
чена в Юго-Западнои̮ зоне возделывания пшеницы 
с осенним посевом (зона IV, 87,8% сортов) и Севернои̮ 
зоне возделывания яровои̮ пшеницы (зона VII, 87,5%), 
а наименьшая – в Северо-Восточнои̮ зоне посева яровои̮ 
пшеницы (зона VI, 36,0%) (Yang et al., 2009). Встречае-
мость аллеля Ppd-D1a в местных и улучшенных сортах 
постепенно увеличивалось с севера на юг, иллюстри-
руя взаимосвязь между реакциеи̮ растении̮ на фотопе-
риод и условиями окружающеи̮ среды. 

Заключение

В последнее время среди ученых, работающих с ге-
нетическими ресурсами растении̮, наблюдается повы-
шенныи̮ интерес к местным сортам, а мировые генбан-
ки организуют экспедиции по поиску стародавних сор-
тов яровои̮ пшеницы. Используя данные ГИС-техноло-
гии̮, установив критерии отбора, можно выделить 
образцы, потенциально устои̮чивые к абиотическим 
факторам (Zuev et al., 2019)

Подводя итог обзора аллельного разнообразия ге-
нов, контролирующих реакцию на яровизацию и чув-
ствительность к фотопериоду яровои̮ мягкои̮ пшени-
цы, можно подтвердить, что рецессивныи̮ аллель рpd-
D1b в комбинации с тремя доминантными аллелями 
Vrn-A1a, Vrn-B1a и Vrn-D1a сильнее сокращает период 
колошения, чем его комбинация только с одним доми-
нантным аллелем Vrn-B1a, в то время как носители до-
минантного аллеля Ppd-D1a переходят к колошению 
без задержек, причем тем быстрее, чем больше доми-
нантных аллелеи̮ гомеологичных генов Vrn1 имеет 
данныи̮ генотип (Cane et al., 2013). Для выявления алле-
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леи̮ генов в исследованиях используются геноспеци-
фичные праи̮меры (Beales et al., 2007; Wilhelm et al., 
2009; Nishida et al., 2013). 

Исследования A. F. Stelmakh (1997) были подтвер-
ждены работами ученых из стран Европы, Канады, Ар-
гентины, Турции, Пакистана, Афганистана, США, Ав-
стралии: при продвижении к экватору наблюдается 
уменьшение частоты встречаемости доминантных ал-
лелеи̮ Vrn-A1 и Vrn-B1 и увеличение частоты встречае-
мости доминантного аллеля Vrn-D1. 

Vrn-D1a обнаруживается в генотипах яровои̮ пшени-
цы, возделываемых в тропических и субтропических 
регионах (Iwaki et al., 2001; Zhang et al., 2008; Eagles et al., 
2010), и практически отсутствует у яровых сортов пше-
ницы, произрастающих в Западнои̮ Европе и Сибири 
(Stelmakh, 1990; Moiseyeva, Goncharov, 2007; Shcherban 
et al., 2012).

Частота встречаемости аллеля Ppd-D1a в сортах 
яровои̮ мягкои̮ пшеницы постепенно увеличивается 
с севера на юг, что указывает на взаимосвязь между ре-
акциеи̮ на фотопериод и условиями окружающеи̮ 
среды.

В настоящее время возможен прогноз продолжи-
тельности вегетационного периода, сроков начала цве-
тения, структуры урожая яровои̮ мягкои̮ пшеницы 
в разных климатических регионах возделывания при 
наличии полнои̮ информации о разнообразии комбина-
ции аллелеи̮ генов развития – реакции на яровизацию 
(Vrn) и фотопериод (Ppd).
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