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Сорта яровой мягкой пшеницы с аллелью Ppd-D1a нечувствительны к фотопериоду и широко рас-
пространены в мире. В России подавляющее большинство сортов яровой мягкой пшеницы чув-
ствительны к длине светового дня. Внедрение аллеля Ppd-D1a в российские сорта яровой мягкой
пшеницы позволит ускорить селекционный процесс, используя одну–две дополнительные вегета-
ции в год. Цели работы: 1) рассмотреть закономерности распространения аллеля Ppd-D1a среди
яровой мягкой пшеницы северного полушария, 2) выявить влияние аллеля Ppd-D1a на агрономиче-
ские признаки яровой мягкой пшеницы, 3) наметить основные пути селекционной работы при со-
здании российских сортов яровой мягкой пшеницы, нечувствительной к фотопериоду. Частота
встречаемости аллеля Ppd-D1a возрастает от стран верхних широт к странам нижних широт. Влия-
ние аллеля Ppd-D1a на агрономические признаки зависит от географической широты проведения
эксперимента и сводится к сокращению периода “всходы – колошение”, к снижению высоты рас-
тения, количества колосков в колосе и содержания белка в зерне, к повышению продолжительно-
сти функционирования листьев после колошения. Аллель Ppd-D1a оказывает отрицательное влия-
ние на урожайность пшеницы севернее 50° с.ш. Высокая встречаемость аллеля Ppd-D1a в канадских
сортах яровой мягкой пшеницы свидетельствует о том, что данный аллель может получить распро-
странение в некоторых регионах России. Отрицательные эффекты, вызванные наличием аллеля
Ppd-D1a, могут быть компенсированы обоснованным подбором родительских пар для гибридизации.

Ключевые слова: яровая мягкая пшеница, чувствительность к фотопериоду, отрицательный эффект
признака, Ppd-D1a, ускорение селекции.
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На длительность периода “всходы–колоше-
ние” у мягкой пшеницы влияют три генетические
системы: гены чувствительности к яровизации –
Vrn, гены чувствительности к фотопериоду – Ppd
и гены Eps (earliness per se) [1]. Гены чувствитель-
ности к яровизации и фотопериоду ускоряют или
замедляют наступление колошения у пшеницы в
зависимости от стимулов окружающей среды [2].
Например, в высокоширотных регионах северно-
го полушария гены чувствительности к яровиза-
ции задерживают развитие колоса у озимых сор-
тов, для избежания повреждения органов цветка
низкими температурами зимой. В регионах, где
лето слишком жаркое, гены нечувствительности
к фотопериоду ускоряют развитие колоса, чтобы
растение успело вступить в репродуктивную фазу
до наступления жары [3].

Пшеница относится к растениям длинного
светового дня, но нечувствительность к фотопе-
риоду – это важная составляющая ее изменений в
ходе Зеленой революции [4]. Реакция различных

генотипов на фотопериод находится под контро-
лем серии генов чувствительности к фотопериоду
(Ppd) [5]. На сегодняшний день идентифицировано
три таких гена, включая Ppd-A1, Ppd-B1 и Ppd-D1,
локализованных на хромосомах 2A, 2B и 2D со-
отетственно [6, 7]. Аналогично генетической си-
стеме Vrn (за исключением Vrn-B1), доминантные
аллели локуса Ppd (Ppd1a) придают растению не-
чувствительность к длине светового дня, а рецес-
сивные аллели (Ppd1b) детерминируют чувстви-
тельность к фотопериоду [8]. Ген Ppd-D1 обладает
самым сильным эффектом. За ним по силе влия-
ния следуют Ppd-B1 и Ppd-A1 [9]. Различия между
аллелями гена Ppd-D1 вызваны делецией 2089 пн
у аллеля Ppd-D1a. Аллель нечувствительности к
фотопериоду Ppd-D1a гексаплоидной пшеницы
на самом деле экспрессируется неправильно, то
есть активируется без сигнала окружающей среды
или продолжительности дня и изменяет экспрес-
сию ключевого цветочного регулятора FT, вызы-
вая более раннее цветение [4].
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Низкая фотопериодическая чувствительность
важна для сортов, возделываемых на широте юж-
нее 45° с.ш., где световой день может быть корот-
ким [10]. Пшеница с аллелем Ppd-D1a имеет оди-
наковый период от всходов до колошения как при
коротком (<10 ч), так и при длинном световом
(>16 ч) дне. Чувствительная к фотопериоду пше-
ница с аллелем Ppd-D1b при коротком дне суще-
ственно задерживает колошение. Нечувствитель-
ность к фотопериоду позволяет получать не-
сколько урожаев в год [11] или проводить посев в
отличное от традиционной для России посевной
кампании время года, то есть не поздней весной.
Внедрение аллеля Ppd-D1a в российские сорта
яровой мягкой пшеницы позволит ускорить селек-
ционный процесс, используя одну–две дополни-
тельные вегетации в год. В масштабном сравнении
сортов яровой мягкой пшеницы, созданных в Се-
верном Казахстане, Западной Сибири, канадских
прериях, севере США, Северо-Восточном Китае и
генотипов из СИММИТ, продемонстрирована ши-
рокая адаптация для казахстанских и сибирских
сортов в северных пунктах испытания, а также их
строгая фотопериодическая чувствительность [12].

Цель работы: 1) рассмотреть закономерности
распространения аллеля Ppd-D1a среди яровой
мягкой пшеницы северного полушария, 2) вы-
явить влияние аллеля Ppd-D1a на морфобиологи-
ческие признаки у яровой мягкой пшеницы, вы-
севаемой весной, 3) наметить основные пути се-
лекционной работы при создании российских
сортов яровой мягкой пшеницы нечувствитель-
ной к фотопериоду.

РАСПРОСТРАНЕНИЕ АЛЛЕЛЯ Ppd-D1a
В СЕВЕРНОМ ПОЛУШАРИИ И ЕГО 
ВЛИЯНИЕ НА АГРОНОМИЧЕСКИЕ 

ПРИЗНАКИ ЯРОВОЙ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ
Во всем мире широко распространены сорта

пшеницы, нечувствительные к фотопериоду. Од-
нако таких сортов больше в регионах, где яровая
пшеница выращивается в течение зимнего перио-
да, а озимая пшеница, посеянная осенью, должна
созреть в следующем году до наступления высоких
температур, как в случае Южной Европы [13].

Для яровой пшеницы характерно возрастание
доли чувствительных к фотопериоду сортов при
продвижении с юга на север (табл. 1). Нечувстви-
тельность к фотопериоду была передана европей-
ским сортам мягкой пшеницы итальянским се-
лекционером Н. Стрампелли, который использо-
вал японский сорт Akakomugi для уменьшения
длины соломины и сокращения периода “всхо-
ды–колошение” [29]. Значительному распро-
странению нечувствительности к фотопериоду у
пшениц в Северной Африке, Средиземноморье и
Азии способствовало привлечение в скрещива-
ния сортов из СИММИТ и ИКАРДА [30]. В Япо-

нии скороспелые сорта с аллелем Ppd-D1a отби-
рались для избегания предуборочного прораста-
ния и поражения фузариозом [21]. Вероятно,
селекционеры закрепили наиболее подходящий
вариант гена Ppd для местых условий на основе
отбора по агрономически важным признакам
[24]. Так, у всех сортов, возделываемых в паки-
станских провинциях Пенджаб и Синдх до Зеле-
ной революции, обнаружен аллель Ppd-D1a [16].

В исследовании Лихенко с соавт. [27] обнару-
жен только один сибирский сорт с аллелем Ppd-
D1а – Тулун 15. В исследовании 2014 г. в России
обнаружено всего пять сортов яровой мягкой
пшеницы, из них четыре гетерогенных сорта с ал-
лелем Ppd-D1а [28].

Сорта яровой мягкой пшеницы с аллелем Ppd-
D1а всегда колосятся раньше, чем сорта с аллелем
Ppd-D1b [31]. Несоблюдение требований фотопе-
риода у чувствительных сортов (с аллелем Ppd-
D1b) задерживает колошение, величина которого
зависит от географической широты региона про-
израстания [3]. Мы проанализировали результа-
ты девяти исследований о влиянии аллелей гена
Ppd-D1 на длительность периода “всходы–коло-
шение”. Если в работе данный показатель не при-
водился для каждой географической точки, то
рассчитывалась средняя географическая широта
проведения полевого эксперимента (рис. 1).

Установлен средний, но статистически незна-
чимый коэффициент корреляции между геогра-
фической широтой проведения эксперимента и
разностью дат колошения у генотипов с аллелями
Ppd-D1b и Ppd-D1a (r = –0.59). Уравнение линей-
ной регрессии позволяет предположить более
раннее наступление колошения для сортов с ал-
лелем Ppd-D1a на 2.1–0.7 дня на широте 50–
55 градусов – основной широте сева яровой мяг-
кой пшеницы в России. Таким образом, анализ
данных подтвердил часто встречающийся в науч-
ной литературе тезис о минимальном влиянии
аллеля Ppd-D1a на ускорение фазы колошения в
северных районах возделывания пшеницы с
продолжительным летним днем [9, 37], посколь-
ку естественной длины дня достаточно для удо-
влетворения требований растений к фотоперио-
ду [38].

Аллели локуса Ppd-D1 имеют плейотропный
эффект, величина которого зависит от географиче-
ской широты и от генетического фона испытывае-
мых линий [39]. Универсальное влияние аллеля
Ppd-D1a, обнаруженное во многих исследованиях,
сводится к снижению высоты растения [10, 25, 26,
33, 38], уменьшению количества колосков в коло-
се [10, 40], снижению содержания белка в зерне
[25, 38], более продолжительному функциониро-
ванию флагового листа после колошения [32, 33].

Влияние генов фотопериодической чувстви-
тельности на урожайность варьирует в засимости
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от географической широты и даты посева [41, 42].
Зависимость такова, что сравнение генотипов,
различающихся по фотопериодической чувстви-
тельности, в нижних широтах Северной Америки
(44°–49° с.ш.) выявляет преимущество аллеля
Ppd-D1a [26, 38, 39], а в верхних широтах Север-
ной Америки (49°–53° с.ш.) – аллеля Ppd-D1b [10,
33, 36, 43]. Также имеются данные о нейтральном
влиянии гена на урожайность в тех же широтах
(46°–53° с.ш.) [25, 32, 34].

СОЗДАНИЕ СОРТОВ ЯРОВОЙ
МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ С АЛЛЕЛЕМ 

Ppd-D1a ДЛЯ РОССИИ

Основное преимущество, которое дает нечув-
ствительность к фотопериоду, заключается в воз-
можности возделывания яровой мягкой пшени-
цы в межсезонье [44]. Это может быть как челноч-
ная селекция, так и выращивание пшеницы в

вегетационных комнатах селекцентров России.
Пшеница с аллелем Ppd-D1a способна колосить-
ся и формировать зерновки при минимальных за-
тратах на искусственное освещение и даже при
естественном освещении при посеве в сентябре.
Эта особенность позволит получить одну–две до-
полнительные вегетации в год, которые могут
быть использованы для сокращения времени со-
здания селекционных линий и для выравнивания
генетически неоднородного селекционного мате-
риала. Другие возможные направления использо-
вания сортов с аллелем Ppd-D1a – селекция на
скороспелость и сокращение длины соломины.

Данные табл. 1 демонстрируют общеизвест-
ную закономерность возрастания доли чувстви-
тельных к фотопериоду сортов яровой мягкой
пшеницы при продвижении с юга на север. Одна-
ко частота аллеля Ppd-D1a у сортов Канады не
укладывается в общую тенденцию. В Канаде ген

Таблица 1. Распространение аллеля Ppd-D1a среди яровой мягкой пшеницы в северном полушарии (регионы
упорядочены по географической широте)

Примечание: 1 – яровыми считались сорта гаплотипа vrn-A1, vrn-B1, Vrn-D1; 2 – 11 сортов, созданных с 2000 по 2006 гг., хотя
бы с одним доминантным геном Vrn; 3 – учтены гомо- и гетерогенные сорта с аллелем Ppd-D1a; 4 – общее количество вклю-
чает четыре гетерогенных сорта по аллелю Ppd-D1a.

Регион (страна) Изучено 
образцов

Выявлено образцов
с аллелем Ppd-D1a

% Литературный 
источник

Индия 99 90 91  [14]

Пакистан 59 58 98  [15]

119 107 90  [16]

Марокко 20 3 15  [17]

Южная Корея1 15 15 100  [18]

Турция2 11 10 91  [19]

Южная Европа (Португалия, Испания, Италия, 
Албания, бывшая Югославия, Греция, Болгария)

55 18 33  [20]

Болгария 2 1 50  [13]

Хоккайдо (Япония) 10 1 10  [21]

Северо-восточная зона яровой пшеницы в Китае 25 9 36  [22]

Украина3 27 9 33  [23]

Западная и Центральная Европа (Великобритания, 
Франция, Бельгия, Германия, Чехия, Румыния)

167 2 1  [20]

Беларусь 98 0 0  [24]

Канада 82 26 32  [25]

70 26 37  [26]

Сибирь (Россия) 48 1 2  [27]

Россия4 143 5 3  [28]

Северная Европа (Швеция, Норвегия, Финляндия) 23 1 4  [20]
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Ppd-D1a был внедрен в местные сорта в 1986 г.,
чтобы использовать челночную селекцию для
продвижения поколений в межсезонье [25].
Встречаемость аллеля Ppd-D1a у канадских сор-
тов яровой мягкой пшеницы аномально высока
по сравнению с пшеницей из стран той же геогра-
фической широты (табл. 1). A. Kamran с соавт.
при исследовании канадских сортов и селекци-
онных линий обнаружили аллель Ppd-D1a у 72%
генотипов [34]. Таким образом, факт уже свер-
шившегося распространения аллеля Ppd-D1a у
сортов яровой мягкой пшеницы в Канаде позво-
ляет говорить, по крайней мере, об актуальности
аналогичных исследований для России.

Очевидно, что использование аллеля Ppd-D1a
для ускорения селекции возможно, только если
нечувствительность к фотопериоду не оказывает
негативного влияния на урожайность [33].

Не до конца понятным остается вопрос: связа-
но ли снижение урожайности, при сравнении
чувствительных и нечувствительных к фотопери-
оду изогенных линий в северных широтах, с дей-
ствием аллеля Ppd-D1a или со скороспелостью, к
которой ведет наличие этого аллеля? Скороспе-
лость не является оптимальным признаком для
регионов с удовлетворительными по влагообеспе-
ченности условиями, а также в природных зонах с
достаточно увлажненной второй половиной лета,
например в степных районах Сибири. Общеиз-
вестна отрицательная взаимосвязь между дли-
тельностью периода “всходы–колошение” и уро-
жайностью [45]. Укороченный вегетационный
период, вызванный наличием аллеля Ppd-D1a,
может быть компенсирован заменой одних алле-
лей генов Vrn другими, а также исключением ге-

нов Eps. Это осуществимо, поскольку для генов
Ppd-D1, Vrn и Eps описан аддитивный тип взаимо-
действия [35, 46]. Кроме того, аллелей пяти главных
генов развития (Ppd-B1, Ppd-D1, Vrn-A1, Vrn-B1 и
Vrn-D1) недостаточно для объяснения значитель-
ной части изменчивости периода “всходы–коло-
шение” [47], поэтому возможность компенсировать
раннее колошение у линий с аллелем Ppd-D1a не
сводится только к генам яровизации. Например,
сочетание гена Rht12, замедляющего колошение,
и аллеля Ppd-D1a, ускоряющего колошение, у
озимой пшеницы позволило добиться оптималь-
ного времени колошения [48]. F. Yang с соавт.
приводят пример нечувствительного к фотопери-
оду китайского сорта Kefeng 4 с аллелем Ppd-D1a,
который на широте 48° конкурировал с чувстви-
тельными к фотопериоду сортами. Авторы пред-
положили наличие у этого сорта каких-то других
генов, влияющих на период “всходы–колоше-
ние” [22]. Известно, что генетический фон также
влияет на величину сокращения периода “всхо-
ды–колошение” у изогенных линий с аллелем
Ppd-D1a [38, 39].

Возможная причина некоторых неудач, при
вовлечении в скрещивания иностранных сортов с
аллелем Ppd-D1a в России, могла заключаться в
сцеплении гена Ppd1 и гена редукции высоты рас-
тения Rht8 [49]. Поскольку Rht8 и Ppd-D1a дей-
ствуют независимо и аддитивно на высоту расте-
ния, комбинирующий эффект двух генов больше,
чем эффект каждого гена по отдельности [50].
Снижения длины соломины нельзя допускать по
причине взаимосвязи высоты растения и засухо-
устойчивости [51]. Так как все аллели генов Vrn и
Ppd, ассоциированные с ранним колошением,

Рис. 1. Влияние географической широты и разности дат колошения у генотипов с аллелями Ppd-D1b и Ppd-D1a. Номер
точки соответствует исследованию: 1 – [32], 2 – [33], 3 – [10], 4, 9 – [34], 5 – [20], 6 – [25], 7 – [35], 8 – [36]. R2 – коэф-
фициент детерминации.
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снижают высоту растения [25], такие фенотипы,
вероятно, браковались селекционерами. Сниже-
ние высоты растения, вызванное наличием алле-
ля Ppd-D1a, может быть компенсировано за счет
скрещиваний с традиционными высокорослыми
сортами яровой мягкой пшеницы России.

Негативное влияние на количество колосков в
колосе, связанное с присутствием аллеля Ppd-D1a,
может быть погашено путем гибридизации с
крупноколосыми сортами. Работа по изучению
исходного материала для селекции ведется повсе-
местно, поэтому нахождение источников необхо-
димых признаков не будет затруднено.

Непонятным остается вопрос о положитель-
ном влиянии аллеля Ppd-D1a на длительность
функционирования флагового листа после коло-
шения. Имеет ли влияние на этот признак сам ген
Ppd-D1 или какой-то другой сцепленный с ним
ген? Так, обнаружен QTL для сохранности зеле-
ной окраски листа после колошения на хромосо-
ме 2D, который косегрегировал с геном Ppd-D1

[52]. Меньшее содержание белка в зерне у линий
с аллелем Ppd-D1a может быть следствием более
длительной жизни их листьев после колошения,
поскольку выявлена отрицательная корреляция
между данными признаками [53].

Украинские исследователи полагают, что чув-
ствительность к фотопериоду не критична для
адаптации мягкой пшеницы [23]. В Северной
Америке в локусе Ppd-D1 закрепились как чув-
ствительные, так и нечувствительные к фотопе-
риоду аллели, вероятно в результате отбора в
пользу нечувствительного аллеля в жаркие годы и
чувствительного – в более прохладные годы [54].

Таким образом, частота встречаемости аллеля
Ppd-D1a возрастает от стран верхних широт к
странам нижних широт. Влияние аллеля Ppd-D1a

на агрономические признаки зависит от геогра-
фической широты проведения эксперимента и
сводится к сокращению периода “всходы–коло-
шение”, к снижению высоты растения, количе-
ства колосков в колосе и содержания белка в зер-
не, к повышению продолжительности функцио-
нирования листьев после колошения. Аллель
Ppd-D1a оказывает отрицательное влияние на
урожайность пшеницы севернее 50° с.ш. Внедре-
ние аллеля Ppd-D1a, вызывающего нечувстви-
тельность к фотопериоду, в сорта яровой мягкой
пшеницы, будет способствовать ускорению се-
лекционного процесса в России. Возможный не-
гативный эффект рассматриваемого аллеля на
урожайность будет компенсирован обоснован-
ным подбором пар для скрещиваний, а также за
счет меньшего времени, требуемого на создание
линий, следовательно, работой с большим коли-
чеством вариантов сочетания генов и признаков.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Федерального Алтайского научного цен-
тра агробиотехнологий 0534-2019-0013 “Исполь-
зование молекулярно-генетических методов ис-
следований в селекции растений”.

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.
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Varieties of spring bread wheat with the Ppd-D1a allele are insensitive to the photoperiod and are widespread
in the world. Overwhelming majority of spring bread wheat cultivars in Russia is sensitive to the day length of
the light. Incorporation of Ppd-D1a allele in Russian cultivars of spring soft wheat will permit to accelerate
breeding, using one-two additional vegetation per year. The aims of this paper are to: (1) consider a trend of
distribution of the Ppd-D1a allele among spring bread wheat of the northern hemisphere, (2) reveal an influ-
ence of the Ppd-D1a allele on agronomic traits of spring bread wheat, (3) designate main ways of breeding
work for creation of Russian spring bread wheat with insensitive to photoperiod. A frequency of Ppd-D1a al-
lele increases from high latitude countries to low latitude countries. The influence of Ppd-D1a allele on ag-
ronomic traits depends on geographic latitude of experimental place and leads to a reduction of period from
seedling to heading, plant height, spikelets per spike and protein content, to an increasing green leaf duration
after heading. The Ppd-D1a allele has a negative effect on wheat yield north of 50° north latitude. High fre-
quency of Ppd-D1a allele in Canadian spring bread wheat varieties indicates that this allele can become wide-
spread in some regions of Russia. The negative effects caused by this allele can be compensated by reasonable
selection of parents for hybridization.

Keywords: spring soft wheat, sensitivity to photoperiod, negative effect of a trait, Ppd-D1a, acceleration of
breeding.
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