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У злаковых растений система генов VRN (vernalization response) и PPD (photoperiod response) опре-
деляет их переход от вегетативной к генеративной стадии развития. Использование диагностиче-
ских ДНК-маркеров позволило проанализировать распределение аллельных комбинаций генов
VRN-А1, VRN-В1, VRN-D1 и PPD-D1 в староместных сортах семи гексаплоидных видов пшеницы в
различных районах Евразии. Выявлена вариабельность механизмов детерминации ярового образа
жизни: у 55.3% образцов яровость контролировалась моногенно (одним из генов VRN), у 30.3% об-
разцов – комбинацией двух доминантных генов VRN, у 2.6% образцов – тригенно. Показано почти
полное отсутствие доминантного аллеля Ppd-D1а у староместных сортов (только 2.6%), позволяю-
щее предположить вторичность этого аллеля по отношению к рецессивному аллелю ppd-D1b и уве-
личение его частоты в недавний период “зеленой революции”. Для видов T. aestivum, Т. сompactum,
T. petropavlovskyi, T. tibetanum показано увеличение частоты встречаемости аллеля Vrn-D1а по на-
правлению на восток ареала и его максимальная концентрация в районах Афганистана, Индии и
Китая. У видов с компактным колосом (T. antiquorum, T. sphaerococcum, азиатские формы Т. сompac-
tum) яровой тип развития определяется единственным аллелем Vrn-В1а, что предполагает возмож-
ность их первоначального распространения в составе единого генетического пула. Европейский и
азиатский подвиды T. spelta, несмотря на чрезвычайно разорванный ареал, характеризуются одина-
ковыми аллелями Vrn-A1b и Vrn-В1с, что генетически объединяет оба подвида. Фактически единый
набор аллелей генов VRN у староместных и современных сортов обеспечивает достаточную адап-
тивность пшеницы к разнообразным условиям внешней среды на протяжении длительного време-
ни ее культивирования. Выявленные неизвестные ранее ДНК-фрагменты по локусам VRN-D1 и
PPD-D1, вероятно, маркирующие новые аллели, представляют интерес для дальнейшего изучения
и возможности их использования в селекционных программах.
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Пшеница – одна из наиболее широко распро-
страненных в мире сельскохозяйственных культур.
Ее производственные посевы занимают различные
природно-климатические зоны от 40° ю.ш. до
60° с.ш. Разнообразие экологических условий, в
которых выращивается пшеница, предполагает
наличие широкого спектра генетического разно-
образия, в том числе генетических механизмов,
определяющих скорость роста и развития. Пере-
ход к цветению у злаков определяется сложным
взаимодействием генетических факторов, важ-
нейшими из которых являются гены яровизации
(VRN – vernalization response) и фотопериода
(PPD – photoperiod response) [1, 2].

Система генов яровизации детерминирует от-
зывчивость растений на низкие температуры, воз-
действие которых необходимо для индукции про-
цесса цветения. Показано, что белки, контроли-
руемые генами VRN-1, играют центральную роль
в контроле активности и детерминированности
цветочных меристем и специализации колоско-
вых меристем [3, 4]. Потребность в яровизации и
ее продолжительность – важнейшая характери-
стика, влияющая на адаптивность растений к
определенным природно-климатическим усло-
виям и определяющая деление пшеницы на яро-
вую и озимую [5].

Необходимость в яровизации контролируется
аллелями трех гомеологичных локусов VRN-1 –
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VRN-A1, VRN-B1 и VRN-D1, которые локализованы
на хромосомах 5А, 5В, 5D соответственно [6, 7].
Известно еще два независимо наследуемых локуса:
VRN-D4, имеющий ограниченное локальное рас-
пространение и представляющий собой копию гена
VRN-A1, перемещенную на хромосому 5D [8], и
локус VRN-3, расположенный на коротком плече
хромосомы 7В [9], характеризующийся низкой
генетической изменчивостью.

Для озимой пшеницы, которую высевают осе-
нью, необходимо длительное воздействие низких
температур для перехода к цветению. Такой тип
развития контролируется рецессивными аллеля-
ми по всем трем локусам VRN-1 – vrn-A1, vrn-B1 и
vrn-D1. Наличие хотя бы одного доминантного
аллеля гена VRN-1 приводит к яровому типу раз-
вития. Доминантными являются аллели, которые
связаны с мутациями в основных регуляторных об-
ластях генов VRN-1 – промоторе и первом интроне.
Изменчивость этих регионов VRN-1 ассоциируется
с уменьшением или полным отсутствием необходи-
мости в яровизации и относительно быстрой поло-
жительной регуляцией уровня транскрипции VRN-1
как в апексе, так и в листьях растений, не про-
шедших яровизацию [7, 10]. Доминантный VRN-А1
обеспечивает полную нечувствительность к яро-
визирующим температурам, кроме того, он явля-
ется эпистатичным по отношению к локусам
VRN-В1 и VRN-D1. Доминантные аллели локусов
VRN-В1 и VRN-D1 также детерминируют яровой
тип развития, однако в комбинации с рецессив-
ными аллелями по локусу VRN-А1 требуют неко-
торого периода воздействия пониженных темпе-
ратур для быстрого перехода к цветению [11–13].

Широко распространенные виды гексаплоид-
ной пшеницы, а именно мягкая Triticum aestivum L.,
компактная T. compactum Host. и спельта T. spelta L.,
представлены как яровыми, так и озимыми фор-
мами. Локальные виды T. sphaerococcum Perciv. и
T. petropavlovskyi Udacz. et Migusch. состоят только
из яровых, а T. macha Dekapr. et Men. и T. vavilovii
(Thaum.) Jakubz. – только из озимых сортов [14].

По реакции на продолжительность и интен-
сивность освещения в течение суток пшеница
подразделяется на фотопериодически чувстви-
тельную, когда растениям для перехода к цвете-
нию требуется длинный световой день – признак
контролируется рецессивными аллелями PPD-ге-
нов, и фотопериодически нейтральную (нечув-
ствительную) – переход к цветению происходит
независимо от длины дня, для чего хотя бы один
из PPD-генов должен находиться в доминантном
состоянии. Реакция на продолжительность пери-
ода освещенности контролируется тремя гомео-
логичными генами: PPD-А1, PPD-В1 и PPD-D1,
локализованными на хромосомах 2-й группы [2,
15]. Эти гены также оказывают существенное
влияние на сроки колошения. Основным геном,

определяющим фотопериодическую реакцию,
является PPD-D1. Аллельные эффекты двух дру-
гих генов, PPD-В1 и PPD-А1, слабее и имеют не-
значительное распространение [2, 16, 17].

Сочетание в генотипе различных комбинаций
генов VRN и PPD позволяет растениям пшеницы
хорошо адаптироваться к разнообразным при-
родно-климатическим условиям. Исследования,
проведенные преимущественно с использованием
коммерческих сортов, показывают, что в результате
селекционного процесса в каждом регионе склады-
вается свой, специфичный для комплекса опреде-
ленных агроэкологических условий набор генов
VRN и PPD [18–22]. Однако исследование только
коммерческих сортов не позволяет в полной мере
оценить селекционную ценность тех или иных
аллелей генов яровизации и фотопериода. Во-
первых, из-за того, что коммерческими сортами
представлен только один вид гексаплоидной
пшеницы – пшеница мягкая (T. aestivum), другие
виды в производстве практически отсутствуют;
во-вторых, современные сорта мягкой пшеницы
в значительной степени характеризуются суще-
ственным уменьшением генетического разнооб-
разия [23, 24].

В то же время староместные сорта, которые
были продолжительное время подвержены дей-
ствию естественного отбора, лучше приспособле-
ны к локальным условиям произрастания и обла-
дают оптимальной для данной местности длиной
вегетационного периода. Их вытеснение из про-
изводственных посевов обедняет местный гено-
фонд и меняет генетическую структуру популя-
ции, в том числе по наличию и частоте встречае-
мости генов VRN [25]. Изучение аборигенных
(староместных) сортов, таким образом, необходимо
для решения вопроса об экотипе сорта пшеницы,
наиболее адаптированном к определенным природ-
но-климатическим условиям местности и с опти-
мальной для этих условий комбинацией генов яро-
вости и фотопериода.

Цель работы – определение аллельного разно-
образия генов VRN и PPD у староместных (абори-
генных) сортов семи видов гексаплоидной пше-
ницы из разных географических регионов и опре-
деление экотипов, наиболее адаптированных к
местным условиям регионов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе изучено 76 образцов яровой пшени-
цы, относящихся к семи видам: T. aestivum L.,
T. compactum Host, T. spelta L., T. tibetanum Shao,
T. sphaerococcum Perciv., T. petropavlovskyi Udacz. et
Migusch. и T. antiquorum Heer ex Udacz. Изучаемые
образцы охватывают основные центры разнооб-
разия культурных растений на территории Евра-
зии, значительная часть происходит с территории
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“Плодородного полумесяца” – древнейшего оча-
га земледелия и предполагаемой “прародины”
гексаплоидных пшениц. Семена исследуемых
сортов преимущественно предоставлены Отде-
лом генетических ресурсов пшениц Всероссий-
ского института генетических ресурсов растений
им. Н.И. Вавилова (ВИР). Отдельные образцы бы-
ли также любезно предоставлены Е.Д. Бадаевой
(ИОГен им. Н.И. Вавилова): TRI-21459, TRI-24113,
TRI-24144, TRI-26019 (сборы Leibniz Institute of
Plant Genetics and Crop Plant Research, Германия);
Н.П. Гончаровым (Институт цитологии и генети-
ки СО РАН, Новосибирск): k-56398 T. antiquorum;
Л.А. Житеневым (НОУ “Колос”, Телеханы, Бела-
русь): № 72, № 701 (сборы Института генетики и
селекции АН Азербайджана), T. tibetanum. Образ-
цы предварительно изучались на предмет соот-
ветствия описанному морфотипу при весеннем
посеве (посевы проводились в 2015–2018 гг. на
полях Отдела отдаленной гибридизации Главного
ботанического сада им. Н.В. Цицина в Истрин-
ском районе Московской области).

Идентификация аллельного состава генов
VRN и PPD проводилась в Институте общей гене-
тики им. Н.И. Вавилова РАН. В качестве стандар-
тов для идентификации генов VRN и PPD исполь-
зовались сорта мягкой пшеницы с известными
аллелями – Афина: vrn-A1 vrn-B1 Рpd-D1а [26];
Полюшко: Vrn-A1а Vrn-B1с ppd-D1b; Алтайская 70:
Vrn-A1а vrn-B1 ppd-D1b; Омская 36: Vrn-A1а Vrn-B1а
ppd-D1b [19]; Gabo: Vrn-A1b Vrn-B1а ppd-D1b [27].

Геномную ДНК выделяли из 3-дневных этиоли-
рованных проростков модифицированным CTAB
методом [28]. Для установления аллельного состава
использовали аллель-специфичные праймеры к
локусам: VRN-A1 – AF//Int1R; VRN-B1 – Intr1//
BR3/BR4; Vrn-D1а – Intr1D/F//R3/R4; PPD-D1 –
F//R1/R2 (табл. 1). Амплификацию проводили в
реакционной смеси объемом 20 мкл. Реакционная
смесь содержала 2 мкл ПЦР-буфера, 1.5 мМ MgCl2,
2 мМ смеси dNTP, 1 нг каждого праймера, 1 ед.

Taq-полимеразы и 100 нг геномной ДНК. Состав
реакционной смеси и условия проведения ПЦР
стандартные [26]. ПЦР осуществляли на термо-
циклере BioRad T-100 Termal Cycler (BioRad, США).
ПЦР-продукт анализировали в 2%-ном агароз-
ном геле с добавлением бромистого этидия в
1× TBE буфере. Фиксацию результатов осуществля-
ли фотокамерой в ультрафиолетовом свете.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Исследование образцов староместных пшениц

при полевом посеве показало, что некоторые из
них являются сортами-популяциями, состоящи-
ми из двух ботанических разновидностей, напри-
мер сорта k-12390 и k-12596 (из Афганистана);
k-14335 (из Ирана); k-52546, k-55569 (из Таджи-
кистана). Семена с колосьев, относящихся к раз-
ным разновидностям, изучались раздельно как
отдельные образцы. Кроме того, в составе ряда
сортов присутствовали как яровые, так и озимые
растения, совсем не выколосившиеся при весен-
нем посеве. Это может быть связано с широким
распространением еще в XIX в. сортов-двуручек
[30], а также с отмечавшейся для некоторых стран
Ближнего Востока практикой посева биологиче-
ски яровых сортов с осени, в результате чего мог
происходить как отбор генотипов с озимым ти-
пом развития, так и засорение семенами других
сортов пшеницы.

Результаты по исследованию аллельного со-
става генов VRN-1 и PPD-D1 показаны в табл. 2.

Triticum aestivum L. Мягкая пшеница
При анализе распространения изучаемых ге-

нов у вида T. aestivum была обнаружена приуро-
ченность определенных аллелей к тем или иным
регионам.

Афганистан. Среди семи изученных образцов
мягкой пшеницы не обнаружено доминантных

Таблица 1. Идентифицируемые аллели, последовательности праймеров и ожидаемый размер ПЦР-продукта

Идентифицируемый 
аллель

Аллель-специфичные 
праймеры

Ожидаемый размер
ДНК-фрагмента

Литературный
источник

Vrn-A1a
Vrn-A1b
vrn-A1

VRNA1F//VRN-INT1R 965 + 876
714
734

 [7]

Vrn-B1a
Vrn-B1c
vrn-B1

INTR1//INTR1/B/R3
INTR1//INTR1/B/R3
INTR1/B/F//INTR1/B/R4

1124
737

1149

 [13]
 [10]
 [10]

Vrn-D1а
vrn-D1

INTR1/D/F//INTR1/D/R3
INTR1/D/F//INTR1/D/R4

1671
997

 [10]
 [10]

Ppd-D1a
ppd-D1b

Ppd1_F//Ppd1_R1/R2
Ppd1_F//Ppd1_R1/R2

288
414

 [29]
 [29]
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Таблица 2. Аллельный состав Vrn-1 и Ppd-D1 генов у исследованных образцов

№
п/п Вид Образец Страна 

происхождения
Аллели исследуемых генов

Vrn-A1 Vrn-B1 Vrn-D1 Ppd-D1

1 T. aestivum k-12390 (hostianum) Афганистан vrn-A1 vrn-B1 а b
2 T. aestivum k-12390 (iranicum) Афганистан vrn-A1 vrn-B1 а b
3 T. aestivum k-12596 (erythrosp.) Афганистан vrn-A1 c а b
4 T. aestivum k-12596 (ferrug.) Афганистан vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1 b
5 T. aestivum k-12597 Афганистан vrn-A1 vrn-B1 а b
6 T. aestivum k-12599 Афганистан vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1 b
7 T. aestivum k-12646 Афганистан vrn-A1 vrn-B1 а b
8 T. aestivum № 701 Азербайджан vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1 b
9 T. aestivum k-17417 Иордания a vrn-B1 vrn-D1 a + b

10 T. aestivum k-10678 Иран a a а b
11 T. aestivum k-13493 Иран b a vrn-D1 b
12 T. aestivum k-14333 Иран vrn-A1 a а b
13 T. aestivum k-22497 Иран vrn-A1 vrn-B1 а Новый

фрагмент
14 T. aestivum k-23111 Иран a a vrn-D1 b
15 T. aestivum k-14335 (grаеc.) Иран a а vrn-D1 b
16 T. aestivum k-14335 (ferrug.) Иран vrn-A1 vrn-B1 а b
17 T. aestivum k-14317 Иран a vrn-B1 vrn-D1 b
18 T. aestivum k-20646 Испания vrn-A1 а vrn-D1 b
19 T. aestivum TRI-21459 Йемен a + vrn-A1 vrn-B1 а + vrn-D1 b
20 T. aestivum TRI-24113 Йемен a а vrn-D1 b
21 T. aestivum TRI-24144 Йемен b а vrn-D1 b
22 T. aestivum TRI-26019 Йемен vrn-A1 vrn-B1 а b
23 T. aestivum k-39273 Киргизия a vrn-B1 а b
24 T. aestivum k-28677 Китай vrn-A1 vrn-B1 а b
25 T. aestivum k-28752 Китай vrn-A1 vrn-B1 а b
26 T. aestivum k-28775 Китай vrn-A1 vrn-B1 а b
27 T. aestivum k-44129 Китай vrn-A1 vrn-B1 а b
28 T. aestivum k-7985 Монголия vrn-A1 а а b
29 T. aestivum k-33380 Непал a + vrn-A1 vrn-B1 а b
30 T. aestivum k-30614 Пакистан vrn-A1 vrn-B1 а b
31 T. aestivum k-30620 Пакистан vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1 b
32 T. aestivum k-15810 Палестина b a vrn-D1 b
33 T. aestivum k-17298 Палестина vrn-A1 a а Новый

фрагмент
34 T. aestivum k-17299 Палестина b a vrn-D1 b
35 T. aestivum k-17379 Палестина b vrn-B1 vrn-D1 b
36 T. aestivum k-17382 Палестина b a vrn-D1 b
37 T. aestivum k-17383 Палестина vrn-A1 a vrn-D1 b
38 T. aestivum k-17365 Палестина b a vrn-D1 b
39 T. aestivum k-35798 Таджикистан vrn-A1 vrn-B1 а b
40 T. aestivum k-52519 Таджикистан vrn-A1 a vrn-D1 b
41 T. aestivum k-52546 (ferrug.) Таджикистан a а vrn-D1 b
42 T. aestivum k-52546 (subafghan.) Таджикистан a а vrn-D1 b
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Примечание. vrn-А1, vrn-В1, vrn-D1 – рецессивные аллели, детерминирующие озимый тип развития; a, b (кроме последней
графы), c – различные доминантные аллели, детерминирующие яровой тип развития по соответствующим генам Vrn; Рpd-
D1b – рецессивный аллель локуса Рpd-D1, определяющий чувствительность к фотопериоду; Рpd-D1а – доминантный аллель
локуса Рpd-D1, определяющий фотонейтральность.

43 T. aestivum k-55569 (murgabic.) Таджикистан a + vrn-
A1

vrn-B1 а + vrn-D1 b

44 T. aestivum k-55569 (pamiricum) Таджикистан vrn-A1 vrn-B1 а b
45 T. aestivum k-55581 Таджикистан vrn-A1 vrn-B1 а b
46 T. aestivum k-29635 Таджикистан vrn-A1 a vrn-D1 b
47 T. aestivum k-35445 Узбекистан a а а a
48 T. aestivum k-10442 РФ, Якутия a а vrn-D1 b
49 Т. compactum k-30055 Армения vrn-A1 а vrn-D1 b
50 Т. compactum k-30058 Армения vrn-A1 а vrn-D1 b
51 Т. compactum k-12790 Афганистан b vrn-B1 vrn-D1 b
52 Т. compactum k-13524 Израиль vrn-A1 а vrn-D1 b
53 Т. compactum k-17385 Израиль vrn-A1 а vrn-D1 ?
54 Т. compactum k-43683 Китай vrn-A1 а а b
55 Т. compactum k-44063 Китай vrn-A1 a а b
56 Т. compactum k-56557 Таджикистан vrn-A1 a vrn-D1 b
57 Т. compactum k-14426 Турция vrn-A1 а vrn-D1 b
58 Т. compactum k-20901 Турция vrn-A1 а vrn-D1 b
59 Т. compactum k-30048 Турция vrn-A1 а vrn-D1 b
60 Т. compactum k-6027 Франция a vrn-B1 vrn-D1 b
61 T. petropav-

lovskyi
k-51764 Китай vrn-A1 vrn-B1 а ?

62 T. spelta k-45364 Азербайджан a vrn-B1 vrn-D1 b
63 T. spelta k-45366 Азербайджан vrn-A1 а vrn-D1 ?
64 T. spelta k-45368 Азербайджан b а vrn-D1 b
65 T. spelta № 72 Азербайджан a vrn-B1 vrn-D1 b
66 T. spelta k-1727 Германия vrn-A1 с vrn-D1 b
67 T. spelta k-39760 Германия b с vrn-D1 b
68 T. spelta k-45750 Иран a vrn-B1 vrn-D1 b
69 T. spelta k-45818 Иран a vrn-B1 а b
70 T. spelta k-20538 Испания vrn-A1 vrn-B1 Новый

фрагмент
b

71 T. spelta k-20539 Испания vrn-A1 vrn-B1 Новый
фрагмент

b

72 T. spelta k-53660 Таджикистан b vrn-B1 а b
73 T. tibetanum – Китай vrn-A1 vrn-B1 а b
74 T. antiquorum k-56398 Таджикистан vrn-A1 a vrn-D1 b
75 T. sphaerococcum k-23890 Пакистан vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1 b
76 T. sphaerococcum k-13177 Индия vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1 b

№
п/п Вид Образец Страна 

происхождения
Аллели исследуемых генов

Vrn-A1 Vrn-B1 Vrn-D1 Ppd-D1

Таблица 2. Окончание
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генов VRN-A1. Только у морфологически гетеро-
генного сорта k-12596, среди разновидности
erythrospermum, присутствует доминантный ал-
лель Vrn-B1с. Яровой образ жизни у афганских
образцов детерминирует, как правило, доминант-
ный аллель Vrn-D1а – он присутствует у пяти изу-
ченных образцов из семи, что составляет 71.4%.
Интересно, что у двух образцов (k-12599 и
k-12596, разновидность ferrugineum) вообще не
обнаружено доминантных аллелей по изученным
генам яровости, хотя при весеннем посеве они
нормально выколашиваются. Наличие ярового
типа развития при отсутствии доминантных алле-
лей Vrn-1 позволяет предположить у них наличие
других генетических систем, определяющих пе-
реход к яровизации. Все изученные образцы име-
ли рецессивные аллели по гену реакции на фото-
период – Ppd-D1b. Преобладание Vrn-D1а среди
мягких пшениц региона в целом соответствует
литературным данным о широком распростране-
нии этого гена в сортах Юго-Восточной и Сред-
ней Азии [31].

Иран. Восемь образцов мягкой пшеницы из
Ирана характеризуются значительным разнооб-
разием. По локусу VRN-A1 у четырех сортов обна-

ружен аллель Vrn-A1а (50%), у одного сорта – Vrn-
A1b (12.5%), у трех – рецессивная форма vrn-A1
(37.5%). Доминантный аллель Vrn-B1а обнаружен
у пяти исследованных сортов (62.5%). Доминант-
ный ген Vrn-D1а присутствует у четырех образцов
(50%). Характерной особенностью иранских сор-
тов по сравнению с афганскими является детер-
минация ярового образа жизни преимуществен-
но доминантным геном Vrn-A1 или комбинацией
Vrn-A1 Vrn-В1 (у четырех образцов, 50%), реже ге-
ном Vrn-D1 или комбинацией Vrn-В1 Vrn-D1 (три
образца, 37.5%), у одного образца (k-10678) при-
сутствуют все три гена яровости в доминантной
форме. Почти все образцы имеют рецессивные ал-
лели по гену реакции на фотопериод – Ppd-D1b,
кроме k-22497, у которого выявлен ДНК-фраг-
мент, контролируемый не идентифицированным
ранее аллелем. ДНК-фрагмент у этого образца
имеет размер около 330 пн, т.е. занимает проме-
жуточное положение между ДНК-фрагментами
218 и 414 пн, соответствующими аллелям Ppd-D1а
и Ppd-D1b (рис. 1). Можно предположить, что об-
разец k-22497 несет новый аллель, механизм воз-
действия которого на фотопериод пока остается
под вопросом.

Палестина, Иордания. Среди семи образцов
мягкой пшеницы выявлено пять образцов с доми-
нантным геном Vrn-A1b (71.4%), шесть – с геном
Vrn-В1а (85.7%) и один образец k-17298 с геном
Vrn-D1а (табл. 2). Почти у всех образцов яровой
образ жизни детерминируется комбинацией двух
доминантных генов Vrn-A1b Vrn-В1а и в одном
случае – комбинацией Vrn-В1а Vrn-D1а (k-17298).
Такой результат не вполне соответствует ранее
опубликованным данным, что у большинства ста-
родавних сортов яровой тип развития контролиру-
ется только одним доминантным геном VRN-1 [25],
однако может указывать на специфику природ-
но-климатических и хозяйственных условий ре-
гиона, в которых дигенное наследование ярово-
сти определяет высокую адаптивность местных
генотипов. По генам реакции на фотопериод
большинство генотипов имеют стандартный ре-
цессивный аллель Ppd-D1b. Из этого ряда вновь
выделяется образец из Иордании (k-17417) – он
имеет гетерогенную природу Ppd-D1а + b. Кроме
того, палестинский образец мягкой пшеницы
k-17298 имеет “нетипичный” ДНК-фрагмент по
локусу PPD-D1 с длиной около 330 пн, аналогич-
ный образцу k-22497 из Ирана (рис. 1), что под-
тверждает вывод о возможности существования
нового аллельного варианта по гену PPD-D1.

Азербайджан. Яровой образец мягкой пшеницы
№ 701 из Азербайджана характеризуется отсут-
ствием доминантных аллелей по изучаемым генам.
Как и в случае с образцами k-12599 и k-12596 из
Афганистана, несущими только рецессивные ал-
лели, здесь можно предположить наличие другого
механизма, отвечающего за невосприимчивость к

Рис. 1. Аллели Pрd-D1a (288 пн), ррd-D1b (414 пн) и
новый аллель по локусу PPD-D1 (указан стрелкой) у
староместных сортов T. aestivum: 93 – k-17383, Пале-
стина; 94 – k-17298, Палестина; 95 – k-23111, Иран;
96 – Лютесценс 62, Россия; 97 – k-20646, Испания;
98 – k-22497, Иран; 99 – k-14317, Иран; 100 – k-17417,
Иордания.

93 94 95 96 97 98 99 100M

1000 пн

500 пн

414 пн 414 пн

250 пн

288 пн
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яровизирующим температурам. Например, показа-
но, что мутантные аллели генов VRN-2 – важных
компонентов времени колошения [32] определяют
отсутствие потребности в яровизации. Из-за их ре-
цессивности необходимо, чтобы все три гена были
представлены мутантными формами. Такие гено-
типы у мягкой пшеницы не выявлены, однако ис-
кусственно полученные линии с тремя рецессив-
ными мутантными генами VRN-2 переходили к
колошению на 100 дней раньше, чем линии хотя
бы с одним интактным геном VRN-2, обеспечи-
вая, таким образом, развитие по яровому типу
[33]. На экспрессию VRN-2 может влиять также
продолжительность фотопериода – для некото-
рых сортов яровизация может быть замещена вре-
менным (до шести недель) перемещением в
условия короткого светового дня [34]. Это явле-
ние связано с подавлением активности репрес-
сора цветения, гена VRN-2. Анализ последова-
тельностей промоторов VRN-1 генов пшеницы
позволил выявить сайт Vrn-box, мутации в котором
связаны с изменениями потребности в яровизаци-
ии и времени колошения [35], сайт связывания бел-
ка MyoD-like [36], а также сайт распознавания
HMG1, возможного модулятора структуры хрома-
тина [37]. Это позволяет предположить, что эпи-
генетические изменения в промоторе генов также
могут влиять на чувствительность пшеницы к
яровизации.

Таджикистан, Киргизия, Узбекистан. Среди
исследованных сортов мягкой пшеницы из Сред-
ней Азии (в выборке преимущественно представ-
лены образцы из Таджикистана – восемь, Кирги-
зия и Узбекистан – по одному сорту) выявлены до-
минантные гены Vrn-А1а (у пяти образцов, 50%),
Vrn-В1а (также у пяти образцов, 50%), Vrn-D1а (у
шести образцов, 50%). Яровой тип развития
определяется разнообразными комбинациями
этих генов: присутствием всех трех генов в доми-
нантной форме (k-35445 из Узбекистана); диген-
ным наследованием Vrn-А1а Vrn-В1а (оба морфо-
типа сорта k-52546, Афганистан) или Vrn-А1а Vrn-
D1а (k-39273, Киргизия); моногенно за счет до-
минантного гена Vrn-В1а (k-29635, k-52519) или
Vrn-D1а (k-35798, k-55569, k-55581). Образец
k-55569 (разновидность murgabicum) оказался ге-
терогенным сразу по двум генам яровости: Vrn-
А1а + vrn-А1 Vrn-D1а + vrn-D1 (табл. 2). Столь
большое число вариантов взаимодействия генов
можно связать с разнообразием природных и аг-
роэкологических условий региона: наличием как
богарных, так и поливных посевов пшеницы, раз-
мещенных в широком диапазоне высотной зональ-
ности – от речных долин бассейнов Амударьи и
Сырдарьи до высокогорий Горного Бадахшана [14].

Китай, Монголия. Все четыре образца яровой
мягкой пшеницы из Китая имеют один доми-
нантный ген – Vrn-D1а, что соответствует литера-
турным данным о преимущественном распростра-

нении этого гена среди китайских староместных
сортов [25]. Образец из Монголии k-7985 имеет
комбинацию аллелей Vrn-B1а Vrn-D1а. Подобная
комбинация аллелей, с одной стороны, сближает
его с образцами из Китая и Средней Азии (за счет
доминантного гена Vrn-D1а), с другой, свидетель-
ствует о влиянии на местный генофонд сортов из
Сибири и Алтая, где доминантный ген Vrn-B1
имеет широкое распространение [19, 25]. Изучен-
ные образцы имеют рецессивные аллели по гену
фотопериодической реакции – рpd-D1b.

Йемен. Староместные сорта мягкой пшеницы
с юга Аравийского полуострова, как правило,
очень скороспелые и отличаются исключитель-
ным разнообразием по составу генов VRN. По ло-
кусу VRN-A1 обнаружены аллели: Vrn-A1а у двух
образцов (50%), Vrn-A1b у одного образца (25%) и
рецессивная форма vrn-A1 у двух образцов, причем
образец TRI-21459 оказался гетерогенным сразу по
двум генам отзывчивости на яровизацию: Vrn-A1а +
+ vrn-A1 Vrn-D1а + vrn-D1 (табл. 2). Доминантный
(Vrn-B1а) и рецессивный (vrn-B1) аллели встреча-
лись у йеменских сортов в равном соотношении.
По локусу Vrn-D1 также отмечена дифференциа-
ция: два образца несли рецессивный, один – доми-
нантный аллели, один образец был гетерогенным.
Детерминация ярового образа жизни определяет-
ся различными комбинациями аллелей всех трех
локусов VRN-1. Все образцы имеют рецессивные
аллели по гену реакции на фотопериод – рpd-D1b.
Столь большое разнообразие йеменских сортов
по генам VRN-1, возможно, обусловлено тем, что
в формировании местного генофонда могли при-
нимать участие как пшеницы Месопотамии и
Средиземноморья при контактах племен Южной
Аравии в III–II тыс. до н. э. с Египтом и Шумером
[38], так и пшеницы Индии и Афганистана по пу-
ти миграции в Эфиопию [39].

Т. compactum Host. Пшеница карликовая

Исследование карликовой пшеницы показа-
ло, что внутривидовое разнообразие этого вида
по генам VRN-1 и PPD-D1 меньше, чем у мягкой
пшеницы – генетическая гетерогенность по Нею
только 0.212 (у мягкой пшеницы соответственно
0.432) (табл. 3). Восемь образцов из 12 (66.7%)
имели одинаковый генотип: vrn-A1 Vrn-В1а vrn-
D1 рpd-D1b (табл. 2), и яровой образ жизни у них
детерминировался одним геном VRN-В1. Данный
генотип объединял образцы из Армении, Израи-
ля, Таджикистана и Турции, т.е. преимуществен-
но страны Кавказа, Передней и Средней Азии.
Сравнение Т. compactum и T. aestivum по генам
VRN-1 показывает, что аналогичный генотип
встречается и у мягкой пшеницы, однако не име-
ет большого распространения: среди палестино-
иорданских сортов генотип vrn-A1 Vrn-В1а vrn-D1
рpd-D1b имеет один сорт из восьми изученных
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(k-17383), среди среднеазиатских – два сорта из
десяти (k-29635 и k-52519 из Таджикистана), в
Иране и Афганистане этот генотип не обнаружен.
Таким образом, данный генотип можно считать
скорее видоспецифичным, чем региональным, и
характеризующим аллельный состав генов VRN-1
именно у азиатских карликовых пшениц. Два ки-
тайских образца Т. compactum (k-43683, k-44063)
имеют дигенный тип детерминации яровости:
Vrn-В1а Vrn-D1а, занимая по составу аллелей
промежуточное положение между азиатскими
карликовыми пшеницами (за счет наличия гена
Vrn-В1а) и китайскими мягкими (за счет наличия
гена Vrn-D1а). По-видимому, в Китае происходи-
ли гибридизация привнесенных из Средней Азии
карликовых пшениц и местных мягких и форми-
рование местного генофонда Т. compactum, более
приспособленного к агроклиматическим условиям
Восточной Азии. Образец Т. compactum из Франции
(k-6027) несет доминантный ген Vrn-A1а, что сбли-
жает его с некоторыми староместными сортами
мягкой пшеницы из Европы [40].

T. sphaerococcum Perciv. – пшеница шарозерная
и T. antiquorum Heer ex Udacz. – пшеница 

свайных построек

Узколокализованные виды с округлым зерном
и иным генетическим контролем компактоидно-
сти колоса, чем у карликовой пшеницы T. compac-
tum [25]. T. sphaerococcum распространена в северных
штатах Индии и Пакистана [14], T. antiquorum – в
ископаемом виде описана по находкам в свайных
постройках Швейцарии, а в живом виде обнару-
жена на Памире в Таджикистане [41]. У T. antiquorum
(k-56398) обнаружен доминантный аллель Vrn-В1а,
что соответствует опубликованным данным [25].
Исследованные образцы T. sphaerococcum (k-13177 и
k-23890) имеют только рецессивные аллели генов
яровости VRN-1, однако известно, что у шарозер-
ной пшеницы яровой тип развития детерминиру-
ется, как правило, геном VRN-D4 или, в редких
случаях, VRN-В1 [25]. Идентификация гена VRN-D4
в нашем исследовании не проводилась. Однако по-
скольку при весеннем посеве растения T. sphaerococ-
cum нормально выколашивались, можно предполо-
жить, что изученные образцы несут доминантный

ген VRN-D4. Ряд исследователей считают, что
T. antiquorum – один из первых культивируемых
человеком видов гексаплоидных пшениц [41].
Учитывая одинаковый характер наследования
яровости (аллель Vrn-В1а) у видов с компактным
колосом: T. antiquorum, азиатские формы Т. сom-
pactum и ряд образцов T. sphaerococcum, можно
предположить, что эти виды первоначально рас-
пространялись по территории Евразии в составе
единого генетического пула. Такому типу распро-
странения мог способствовать похожий габитус
растений этих видов (относительно невысокая
соломина, устойчивость к полеганию, короткий
плотный колос), подходящий под определенную
агротехнику, применяемую древним земледель-
цем. Ген VRN-D4, выявляемый исключительно у
вида T. sphaerococcum, географически связан с
районом Пенджаба и появился, по-видимому, в
результате мутации у вида T. sphaerococcum имен-
но в районе Южной Азии. Отсутствие или крайне
редкая частота его встречаемости в других регио-
нах позволяет предположить, что ген VRN-D4
вносит вклад в местную адаптацию и поддержан
естественным отбором.

T. petropavlovskyi Udacz. et Migusch., 
пшеница Петропавловского и T. tibetanum Shao, 

тибетская пшеница

Единственный исследованный образец T. pet-
ropavlovskyi (k-51764) из Синьцзян-Уйгурского авто-
номного округа (Китай) несет только аллель Vrn-D1а,
что сближает его с китайскими мягкими пшени-
цами, имеющими, как правило, такой же гено-
тип, но не вполне согласуется с ранее опублико-
ванными данными по другим образцам
T. petropavlovskyi, в соответствии с которыми у
этого вида яровой образ жизни детерминируется
либо геном VRN-А1, либо комбинацией VRN-А1
VRN-D1 [25]. Тем не менее наличие внутривидо-
вой гетерогенности по типу развития допускает и
существование генотипов, обнаруженных в на-
шем исследовании. Еще один вид пшеницы T. ti-
betanum из Тибета (Китай), характеризующийся
трудным обмолотом и осыпающимися при созре-
вании колосками, также несет один доминант-
ный ген яровости Vrn-D1а.

Таблица 3. Частоты встречаемости (%) аллелей генов VRN-1 и PPD-D1 у видов T. аestivum L., T. сompactum Host и
T. spelta L.

Вид
Генетическая 

гетерогенность, 
Н

Vrn-A1 Vrn-B1 Vrn-D1 Ppd-D1

a b vrn-A1 a c vrn-B1 a
vrn-
D1

new a b new

T. aestivum 0.432 25.5 15.3 59.2 42.9 2.0 55.1 49.0 51.0 0 4.1 91.8 4.1
T. compactum 0.212 8.3 8.3 83.3 16.7 0 83.3 16.7 83.3 0 0 100 0
T. spelta 0.431 36.4 27.3 36.4 18.2 18.2 63.6 18.2 63.2 18.2 0 100 0
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T. spelta L. Спельта

Исследование пленчатой пшеницы спельты по
генам VRN-1 и Ppd-D1 показало ее большое раз-
нообразие, Н = 0.431 (табл. 3), сопоставимое с та-
ковым у мягкой пшеницы. При этом не обнару-
жено какой-либо видоспецифичной комбинации
генов. У образцов из разных регионов и даже из
одного региона детерминация ярового образа
жизни осуществлялась комбинацией разных ал-
лелей. Так, у образцов спельты из Азербайджана
k-45364 и № 72 яровой тип развития определяется
аллелем Vrn-А1а, у образца k-45366 – Vrn-В1а, у
образца k-45368 – дигенно Vrn-А1b Vrn-В1а. У об-
разцов спельты из Ирана присутствовал либо ген
Vrn-A1а (k-45750), либо комбинация генов Vrn-
A1а Vrn-D1а (k-45818). У образца k-53660 (Таджи-
кистан) – Vrn-А1b Vrn-D1а. Похожий набор аллелей
характерен и для мягкой пшеницы из соответ-
ствующих стран Азии. Что касается образцов
спельты из Европы, представленных в исследова-
нии, то они несколько выделяются из общего ряда.
Так, у двух образцов из Испании (k-20538 и k-20539)
по локусу Vrn-D1 обнаружен ДНК-фрагмент, отли-
чающийся от фрагментов, характерных для других
сортов (рис. 2).

Размер этого ДНК-фрагмента больше фраг-
ментов 997 и 1671 пн, маркирующих рецессивный
и доминантный аллели гена VRN-D1 соответ-
ственно. Так как оба образца по локусам VRN-А1
и VRN-В1 рецессивны, можно предположить, что
новый ДНК-фрагмент по локусу VRN-D1 у них
маркирует новый доминантный аллель, детерми-
нирующий яровой тип развития. В других сортах
пшеницы этот ДНК-фрагмент не обнаружен, та-
ким образом он может быть видоспецифичным
для испанской спельты. Оба образца спельты из
Германии (k-1727 и k-39760) несут довольно ред-
кий аллель Vrn-В1с. Этот аллель, кроме немецкой
спельты, обнаружен только у одного образца мяг-
кой пшеницы k-12596 из Афганистана, однако в
более ранних исследованиях также показано на-
личие данного аллеля среди яровых сортов Ниж-
неволжского региона в Российской Федерации
[21]. Несмотря на небольшую частоту встречае-
мости аллеля Vrn-В1с, диффузный характер его
распространения в широком ареале (от Германии
до Афганистана) и у разных видов (T. aestivum,
T. spelta) может свидетельствовать о “древности”
данного аллеля, попавшего в основные миграци-
онные потоки и распространившегося по терри-
тории Евразии из некоего единого пула генов.

Распределение генов VRN-1 и РPD-D1
по территории Евразии

Анализ частот встречаемости аллельных вари-
антов генов VRN-1 выявляет существенные раз-
личия в характере распределения ряда аллелей.

Так, аллель Vrn-A1b широко представлен в сортах
T. aestivum из Палестины – 71.4%, в других странах
Ближнего Востока (Иран, Йемен) он встречается
у единичных образцов, а в странах Средней и
Юго-Восточной Азии не встречается совсем. По
литературным данным, Vrn-A1b обнаружен у двух
из семи исследованных староместных сортов
T. aestivum из Турции [18]. Изучение яровых сор-
тов мягкой пшеницы, возделываемых в России,
не выявило наличия данного аллеля [19, 21], од-
нако Vrn-A1b встречается в коммерческих сортах
Южной Европы [40]. Если у мягкой пшеницы этот
аллель оказывается географически привязанным к
Палестине и Средиземноморью, то по другим видам
пшеницы ситуация несколько иная: Vrn-A1b несут
также отдельные генотипы Т. compactum из Афгани-
стана и T. spelta из Таджикистана, Азербайджана и
Германии. Наличие Vrn-A1b у спельты столь разно-
го географического происхождения, в том числе в
регионах, где мягкая пшеница не имеет этого ал-
леля, может свидетельствовать в пользу наличия
определенного центра распространения группы гек-
саплоидных пшениц с Vrn-A1b, причем в этом цен-
тре должны были происходить спонтанная гибри-
дизация и обмен генетическим материалом меж-
ду несколькими видами: T. aestivum, Т. сompactum,
T. spelta. Возможная локализация этого центра –
Передняя Азия (Палестина), регион с максимальной
частотой встречаемости аллеля Vrn-A1b. Палести-
на также входит в состав западной части “Дуги
плодородия”, где, как предполагается, впервые

Рис. 2. Аллели Vrn-D1a (1671 пн), vrn-D1 (997 пн) и но-
вый аллель по локусу VRN-D1 (указан стрелкой) у ста-
роместных гексаплоидных пшениц: 140 – T. petropav-
lovskyi k-51764; 141 – T. sphaerococcum k-13177; 142 –
T. sphaerococcum k-23890; 143 – T. antiquorum k-56398;
144 – T. spelta k-1727; 145 – T. spelta k-20538; 146 –
T. spelta k-20539.

M
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произошло одомашнивание пшеницы и получе-
ны древнейшие находки зерен T. spelta и T. aes-
tivum [42]. В некоторых работах высказывалось
предположение о независимом происхождении
азиатского и европейского подвидов спельты
[42–44]. С одной стороны, обнаружение новых
аллельных вариантов по гену VRN-D1 у европей-
ской спельты может свидетельствовать в пользу
этого предположения, с другой стороны, встреча-
емость ряда одинаковых аллелей (Vrn-A1b, Vrn-В1с)
у европейской и азиатской спельты, причем в
условиях сильно разорванного ареала, скорее
свидетельствует о едином центре происхождения
этого вида. Такой вариант совсем не исключает
участия в генезисе европейской спельты других
видов пшеницы (T. dicoccum), как это предполага-
ется в ряде работ [44].

Неравномерность распределения характерна и
для аллеля Vrn-D1а. У T. spelta он присутствует
только у двух образцов из 11, причем это образцы
из самых восточных частей ареала вида: Таджи-
кистана и Ирана. Такая же картина характерна и
для T. aestivum: в Палестине с Иорданией частота
встречаемости Vrn-D1а составляет 12.5%, в Турции
среди староместных сортов (по литературным дан-
ным) – 0% [18], в расположенном восточнее Ира-
не – 50%, в республиках Средней Азии – 55.6%, в
Афганистане – 71.4%, в Китае (восток ареала) –
100%. Ранее высказывалось предположение, что
наличие доминантного гена VRN-D1 определяет
адаптивность к высоким температурам в период
налива зерна [31], однако довольно четко выявля-
емая клинальная изменчивость в широтном на-
правлении и концентрация генотипов, несущих
Vrn-D1а в районах Афганистана, Индии и Китая,
могут указывать на эти области как центр возник-
новения и первичного распространения аллеля
Vrn-D1а.

По гену PPD-D1 староместные сорта всех изу-
ченных видов гексаплоидной пшеницы демон-
стрируют исключительное однообразие. Почти
все образцы несут рецессивный аллель рpd-D1b.
Только два сорта мягкой пшеницы (k-35445 из
Узбекистана и k-17417 из Иордании) имеют доми-
нантный аллель Рpd-D1а, причем k-17417 являет-
ся гетерогенным по этому признаку. Кроме того,
еще у двух сортов (k-17298 и k-22497) выявлен
ДНК-фрагмент размером около 330 пн, маркиру-
ющий, вероятно, новый аллель гена PPD-D1, од-
нако механизм его действия пока остается неизу-
ченным. Сравнение стародавних и современных
коммерческих сортов показывает, что среди со-
временных сортов аллель Рpd-D1а распространен
довольно широко, особенно в южной зоне произ-
водства зерна [18, 26, 40, 45]. Ранее было отмече-
но, что различие яровых сортов по присутствию
Ppd-D1а/ppd-D1b всегда сопровождается более
коротким сроком колошения у сортов с аллелем
Ppd-D1а [26], что действительно актуально в некото-

рых южных регионах с коротким днем и недостаточ-
ным увлажнением (или экстремально высокими
температурами) в летний период. Практическое от-
сутствие доминантного аллеля Ppd-D1а у старо-
местных сортов может иметь несколько объясне-
ний. Во-первых, отсутствие гена Ppd-D1а может
компенсироваться наличием доминантных аллелей
других генов реакции на фотопериод – PPD-A1 и
PPD-В1. Во-вторых, распространенная с давних
пор практика использования некоторых биологи-
чески яровых сортов в качестве двуручек и посева их
осенью [30] нивелирует преимущество в скороспе-
лости у сортов, нечувствительных к длине дня.

Весьма вероятным представляется предполо-
жение, что рецессивный ген PPD был характерен
для начального периода доместикации и культи-
вирования пшеницы и являлся изначальным
“старым” геном, обеспечивающим пластичность
староместных сортов при разных сроках сева
(осень или весна) за счет реакции растений на изме-
нение длины дня. Увеличение частоты доминант-
ных аллелей в современных сортах произошло, по-
видимому, уже в результате “зеленой революции”,
во время которой широко распространились ско-
роспелые и ультраскороспелые сорта интенсив-
ного типа с жесткой детерминацией длины веге-
тационного периода.

Таким образом, нами установлено, что старо-
местные сорта гексаплоидных пшениц отличают-
ся большой вариабельностью механизмов детер-
минации ярового образа жизни. У 42 образцов
(55.3%) яровость контролировалась моногенно, у
23 образцов (30.3%) – дигенно, у двух образцов
(2.6%) – тремя генами, три образца были гетеро-
генными по составу генов VRN-1. По аллельному
составу генов VRN-1 и PPD-D1 бóльшим разнооб-
разием отличаются виды T. aestivum (Н = 0.432) и
T. spelta (Н = 0.431), меньшим – Т. сompactum (Н =
= 0.212). Ряд аллелей и генотипов отличаются гео-
графической и ботанической приуроченностью к
определенным регионам и видам (группам видов)
пшеницы. Распространение аллеля Vrn-D1а ха-
рактеризуется клинальной изменчивостью в ши-
ротном направлении и максимальной концентра-
цией в районах Афганистана, Индии и Китая (у
разных видов пшеницы из этого региона: T. aes-
tivum, Т. сompactum, T. petropavlovskyi, T. tibetanum),
что может указывать на эти области как центр
возникновения и распространения аллеля Vrn-D1а.
Группа “компактоидных” видов T. antiquorum,
T. sphaerococcum, азиатские формы Т. сompactum
имеют моногенный контроль яровости, опосре-
дованный аллелем Vrn-В1а, что предполагает воз-
можность их первоначального распространения в
составе единого генетического пула. Наличие оди-
наковых аллелей (Vrn-A1b, Vrn-В1с) у европейских и
азиатских форм T. spelta в условиях сильно разо-
рванного ареала свидетельствует скорее о едином
центре происхождения этого вида, нежели о неза-
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висимом возникновении разных подвидов. Прак-
тическое отсутствие доминантного аллеля Ppd-D1а у
староместных сортов (только 2.6%), возможно,
объясняется тем фактом, что фоточувствитель-
ный рецессивный аллель ppd-D1b является изна-
чальным “старым” геном, частота которого под-
держивалась в условиях вариативной по срокам
посева агротехники, а увеличение частоты доми-
нантных аллелей в современных сортах произо-
шло уже в результате “зеленой революции”. На-
личие у современных сортов такого же набора ал-
лелей Vrn, как и у староместных образцов разных
видов гексаплоидных пшениц, может свидетель-
ствовать о том, что изученные аллели в полной
мере обеспечивают адаптивность пшеницы к ши-
рокому спектру условий внешней среды. Вместе с
тем выявленные новые типы ДНК-фрагментов
по локусам VRN-D1 (k-20538 и k-20539, Испания,
T. spelta) и PPD-D1 (k-17298, Палестина и k-22497,
Иран, T. aestivum), по-видимому, маркирующие
неизвестные ранее аллели, представляют интерес
для дальнейшего изученияих эффективности для
селекции, в целях создания высокоадаптивных ге-
нотипов в конкретных условиях местообитания.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Vernalization (VRN) and Photoperiod (PPD) Genes
in Spring Hexaploid Wheat Landraces

A. Yu. Dragovicha, *, A. V. Fisenkob, and A. A. Yankovskayaa

aVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia
bTsitsin Main Botanical Garden, Russian Academy of Sciences, Moscow, 127276 Russia

*e-mail: dragova@mail.ru

The heading time in wheatand some other cereals is mainly determined bythe genetic system of VRN (vernal
ization requirement) and PPD (photoperiod response) genes. Using diagnostic DNA markers, we examined
VRN-А1, VRN-В1, VRN-D1 and PPD-D1 allelic diversity in a set of landraces representing seven hexaploid
spring wheat species from several regions of Eurasia. The determination of the spring growth habit was found
to be variable: in 55.3% accessions, it was controlled monogenically by a VRN gene; in 30.3% accessions, by
a combination of two VRN genes; and in 2.6% accessions, trigenically. The dominant allele Ppd-D1а was
nearly completely absent (only 2.6%) in the landraces, which suggests its being secondary to recessive allele
ppd-D1b and an increase in its frequency during the recent “green revolution.” In species T. aestivum, Т. сom-
pactum, T. petropavlovskyi, and T. tibetanum, the Vrn-D1а frequency was shown to increase eastwards with
maximum concentration in regions of Afghanistan, India and China. In species with compact spike (T. anti-
quorum, T. sphaerococcum, Asian forms of Т. сompactum), the spring growth habit is controlled by a single
Vrn-В1а allele, which indicates their possible initial distribution in the same genetic pool. The Europe an and
Asian T. spelta subspecies, in spite of their very fragmented distribution area, have the same alleles Vrn-A1b
and Vrn-В1с, which genetically unites these subspecies. Practically the same set of alleles of genes VRN in
landraces and modern cultivars have provided adaptivity of wheat to diverse environmental conditions during
the long period of its cultivation. The newly detected DNA fragments in the first intron of loci VRN-D1 and
РPD-D1 may mark new alleles and be of interest for further examination and use in breeding programs.

Keywords: hexaploid wheat, vernalization, photoperiod, landraces, spring growth habit, geographic distribu-
tion.
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