
 
 
 

УДК [633.111+16:”324”]58.032.2+631.53.027.32 https://doi.org/10.7124/FEEO.v24.1095 

166 ISSN 2415-3826 (Online), ISSN 2219-3782 (Print). Фактори експериментальної еволюції організмів 2019. Том 24 

СТЕЛЬМАХ А. Ф., ФАЙТ В. І.
© 

Селекційно-генетичний інститут – Національний центр насіннєзнавства  

та сортовивчення НААН України, 

Україна, 65036, м. Одеса, Овідіопольська дорога, 3, СГІ-НЦНС, e-mail: stegen@ukr.net 

stegen@ukr.net, (048) 789-55-39 

 

ОСОБЛИВОСТІ ТЕМПІВ ПОЧАТКОВОГО РОЗВИТКУ НОВИХ ЄВРОПЕЙСЬКИХ СОРТІВ  

ОЗИМОЇ ПШЕНИЦІ М’ЯКОЇ У ЗВ’ЯЗКУ З СИСТЕМАМИ ГЕНІВ PPD-1 ТА VRD 

 

                                                                                                                                                                                                     
© СТЕЛЬМАХ А. Ф., ФАЙТ В. І. 

Мета. Оцінювали потребу в яровизації та 

фоточутливість деяких нових сортів західно-

європейського походження. Методи. Обраху-

вання ефектів генів Vrd і Ppd-1 здійснювали 

шляхом порівняння кількості діб до колосіння 

за вирощування на природному та 10-

годинному фотоперіодах після попередньої яро-

визації зелених проростків різної тривалості. 

Успадкування названих генів вивчали за комбі-

націй варіантів умов, які призводили до розпо-

ділу вказаних ефектів. Результати. Ефекти 

вивчених генів успадковувалися як частково 

домінантні з адитивно-епістатичною неалель-

ною взаємодією. Вивчені зразки часто характе-

ризувалися тривалою потребою в яровизації та 

наявністю фоточутливості, що суттєво відрізня-

ло їх від сучасних сортів України. Висновки. 

Ми піддаємо сумніву твердження провідних 

українських селекціонерів, що посилені фізіоло-

гічні реакції затримки початкового розвитку 

озимої пшениці м’якої можуть бути чинником, 

який лімітує сучасний рівень продуктивності 

цієї культури. 

Ключові слова: озима пшениця м’яка, дати 

колосіння, потреба в яровизації, фоточутливість, 

сучасні сорти, продуктивність. 

 

Еволюційне розширення ареалу пшениці 

м’якої (ярої) з центрів її походження у північні 

помірні широти відбувалося й через добір реце-

сивних мутацій потреби в яровизації (ПЯ) та 

фотоперіодичної чутливості (ФЧ) як пристосу-

вання до зимівлі осінніх сходів на етапі кущін-

ня. Так виникли озимі пшениці. Загалом сорти 

озимої пшениці м’якої суттєво відрізняються за 

тривалістю ПЯ – від 15 до 60 і більше діб [1, 2]. 

Для сортів конкретного регіону вирощування 

характерна певна тривалість ПЯ, що вказує на її 

адаптивну цінність. Звичайно, більш тривала 

ПЯ притаманна сортам, зона вирощування яких 

характеризується тривалим та/або жорстким 

зимовим періодом. У сортів Півдня України, 

Північного Кавказу, Молдови частіше виявля-

ється нетривала ПЯ (30–35 діб), а в Лісостепі 

України, середній полосі Росії збільшується 

кількість сортів із більш тривалою ПЯ. Сортам 

Поволжя, Сибіру, Північно-Західного регіону 

Росії, Північного Казахстану та країн Скандина-

вії для переходу до репродуктивної фази розви-

тку, як правило, притаманна ПЯ приблизно 50–

60 діб [3–5]. 

Наявність ПЯ в озимих пшениць контро-

люється повністю рецесивним за генами систе-

ми Vrn генотипом [6]. І саме в межах такого 

єдиного генофону спостерігається вище вказане 

широке різноманіття за тривалістю ПЯ, головну 

частку якого зумовлюють ефекти різних алелів 

іншої самостійної системи Vrd (vernalization 

response duration) генів [7]. Широко відомі ше-

деври вітчизняної селекції Одеська 16 і Миро-

нівська 808 (М808) та похідні від них характе-

ризувалися тривалою ПЯ (55–60 діб) і сильною 

ФЧ тощо. Але часте використання після середи-

ни минулого сторіччя ярих сортів у селекційних 

програмах Півдня СРСР з озимою пшеницею 

призвело до скорочення ПЯ сучасних сортів до 

30–40 діб [8, 9]. Водночас уже наприкінці мину-

лого сторіччя в Чехії спостерігали явний зворо-

тний зсув у напряму селекції сортів з більш три-

валою ПЯ [10].  

Із появою Безостої 1, а згодом і через ши-

роке залучення в селекційні програми з озимою 

пшеницею ярих мексиканських напівкарликів 

селекціонери все більшу перевагу надають зраз-

кам зі слабкою ФЧ. І на сьогодні більш як 90 % 

зразків конкурсного сортовипробування СГІ-

НЦНС є такими, хоча й з деякою тенденцією в 

останні роки до появи фотоперіодично чутливих 

кандидатів у сорти [11–13]. Безумовно, селекці-

онери мають певні підстави для цього, посила-

ючись на низку господарських переваг схожих 

генотипів: більш раннє відростання навесні, що 

сприяє в деякий мірі ефективнішому викорис-

танню запасів зимової вологи та частковому 
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прискоренню колосіння і через це ефективні-

шому ухиленню наливу зерна від посухи та/або 

підвищених температур улітку. Але слабша ФЧ 

через біохімічні зв’язки і взаємодії автоматично 

призводить до одночасного скорочення ПЯ (хо-

ча генетично вони успадковуються й незалеж-

но), прискорення початкового розвитку восени. 

І, щоб уникнути зниження адаптивності під час 

зимівлі, доводиться переносити посів на більш 

пізні строки [14]. Іноді перевагою цього може 

бути краща вологість ґрунту під час  сівбі, але 

таке скорочення терміну осінньої вегетації сут-

тєво зменшує накопичення загальної початкової 

біомаси. У результаті перед селекціонерами 

постає складна дилема знаходження оптималь-

ного балансу між такими тенденціями, що про-

тилежно впливають на кінцеву продуктивність. 

І тому головним питанням може бути, чи обме-

жують природний потенціал продуктивності 

сучасних сортів більш сильні фізіологічні реак-

ції затримки початкового розвитку (ПЯ і ФЧ): 

коли, в яких регіонах та за яких умов. А те, що 

вони позитивно впливають на адаптивність під 

час зимівлі, ні в кого не викликає сумніву [15]. 

Ідентифікація генофонду озимої пшениці 

м’якої за алелями генів Vrd, що впливають на 

тривалість ПЯ, виявила наявність достовірних 

відмінностей частот генотипів набору сортів 

нашого інституту та Інституту рослинництва 

(Харків) між собою та від загального вивченого 

набору. Це, безумовно, свідчило про відмінності 

селекційної (та/або адаптивної) цінності конк-

ретних генотипів для певних регіонів (умов) 

вирощування пшениці [16]. Аналогічний висно-

вок стосується й генотипів сортів за алелями 

системи генів Ppd-1, що контролюють головне 

різноманіття за ФЧ [17]. Аналогічний аналіз 

набору 410 зразків колекції сучасних пшениць 

Європи виявив низьку частоту алелів слабкої 

ФЧ у сортів Великобританії, Данії, Німеччини, 

Польщі, Чехії та Австрії. Але серед сортів 

Франції їх було вже близько третини, а в набо-

рах сортів зі Східної Європи та Росії вони взага-

лі переважали [18]. 

Спираючись на результати оцінки ПЯ і 

ФЧ нових високоврожайних сортів західноєвро-

пейського походження, спробуємо хоча б трохи 

похитнути (хай і не зовсім спростувати) сучасну 

думку наших провідних селекціонерів, що си-

льна ФЧ та тривала ПЯ озимої пшениці м’якої 

певною мірою обмежують досягнутий на сього-

дні рівень продуктивності сортів цієї культури. 

 

Матеріали і методи 

Минулого сезону поряд зі зразками кон-

курсного сортовипробування СГІ_НЦНС, що 

регулярно вивчали за ПЯ і ФЧ, ми отримали від 

селекціонерів декілька західно-європейських 

сортозразків, як уже відомих виробникам, так і 

зовсім нових (переважно з Франції), які активно 

пропагуються насіннєвими фірмами для просу-

вання на терени України як такі, що характери-

зуються високою продуктивністю. Ми свідомо 

не цікавилися оригінальними назвами цих 

останніх сортів, щоб уникнути звинувачень у їх 

рекламі. У ході опису результатів вивчення їх-

ніх фізіологічних реакцій наведемо тільки но-

мери, якими вони були представлені в колекціях 

останніх років.  

Із початку березня по 20 зелених 5-

добових проростків у паперових рулонах кож-

ного зразка в кожному варіанті дослідів підда-

вали штучній темпоральній яровизації з розра-

хунку одночасної висадки (29 квітня, коли при-

родна температура майже не знижується до яро-

визаційного рівня) протягом 30–40–50 діб у 

кліматичних камерах за температури +1–+2оС та 

12-часового освітлення. Варіант максимальної 

яровизації був повторений для наступного ви-

рощування за штучно скороченого до 10 годин 

фотоперіоду (закривання темними кабінами з 

1700 до 700) і порівняння темпів колосіння з варі-

антом вирощування на природному фотоперіоді 

(15–17 годин). Для контрольного зразка Миро-

нівська 808 додатково використовували варіант 

яровизації протягом 60 діб. Висадку здійснюва-

ли по 10 проростків у 5-літрові судини з ґрун-

том, протягом вегетації проводили всі необхідні 

заходи щодо поливу, підживлення та боротьби 

зі шкідниками і хворобами. Під час колосіння 

фіксували дату появи верхівки колоса на голов-

ному стеблі кожної рослини, яку трансформува-

ли в кількість діб від висадки до колосіння 

(КДК) та згодом піддавали дисперсійному ана-

лізу. Тривалість ПЯ зразка визначали порівнян-

ням середньої дати його колосіння у двох сумі-

жних варіантах яровизації, коли затримка коло-

сіння виявлялася вже несуттєвою. Різниця між 

середніми датами колосіння зразка після макси-

мальної яровизації за вирощування на скороче-

ному та природному фотоперіодах характеризу-

вала рівень його ФЧ. 

Попереднє вивчення успадкування різно-

маніття за вказаними фізіологічними реакціями 

здійснювали, використовуючи модель, яка пе-

редбачала роздільне виявлення ефектів впливу 
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систем Vrd і Ppd генів на дату колосіння різних 

генотипів шляхом варіювання умов тривалості 

яровизації та фотоперіоду: подовжений (приро-

дний) фотоперіод майже нівелює різноманіття 

за ФЧ, і недостатня яровизація (40 діб) виявляє 

його за ПЯ, а тривала (повна) яровизація прак-

тично знімає відмінності за ПЯ, що за наступно-

го вирощування на скороченому фотоперіоді (10 

годин) дозволяє виявляти вплив на дату коло-

сіння відмінностей за ФЧ. Такі два варіанти 

умов експерименту були використані 2015 року 

для оцінки  КДК у рослин батьків, F1 і F2 одно-

часно. Для вивчення успадкування головних 

найбільш поширених Vrd і Ppd генів використо-

вували майже ізогенні за Vrd генами лінії реце-

сивного щодо обох систем сорту М 808 та гіб-

риди його ж з ідентифікованими лініями Ciano 

Ppd-D1a і Cappelle Desperez Ppd-B1с (Cn і CD, 

відповідно).  

 

Результати та обговорення 

Під час вирощування на природному фо-

топеріоді після 40-добової яровизації проростків 

ізогенних Vrd ліній М 808 найбільша КДК вияв-

лена у рецесивного генотипу як наслідок суттє-

вого незадоволення тривалої ПЯ. А найбільший 

ефект скорочення ПЯ (і КДК) спостерігався у 

лінії з алелем Vrd 1, такий ефект алелю Vrd 2 

був значно слабшим, хоча ця лінія колосилася 

явно раніше рецесивної (табл. 1). Оскільки на-

звані лінії оцінювалися протягом декількох се-

зонів (у нашому випадку в роки отримання на-

сіння F1 і F2 та оцінки розщеплення рослин F2), 

можна було констатувати, що виявлені ефекти 

були константними: ранги КДК цих ліній збері-

галися за роками, хоча й сама величина КДК 

кожного генотипу між сезонами могла відрізня-

тися на декілька діб через відмінності темпера-

туро-світлових умов сезонів. Як правило, випа-

дковий розмах КДК у межах зразка не переви-

щував 3–4 діб і лише у пізніх зразків він міг 

бути трохи вищим. 

У першому поколінні в обох комбінаціях 

частково домінувала менша КДК, а в другому 

поколінні спостерігали три параболи розподілу 

рослин за КДК на гомо- і гетерозиготних наща-

дків щодо оцінюваних генів, що високо достові-

рно відповідали  співвідношенню розщеплення 

1:2:1.  

Варто додати, що у гібридній комбінації 

обох ліній із домінантними генами Vrd у пер-

шому поколінні спостерігалася навіть часткова 

адитивна взаємодія домінантних алелів. У дру-

гому поколінні зі 199 рослин виявлено розщеп-

лення за фенотипом щодо КДК, яке достовірно 

відповідало дигібридному співвідношенню 

10:2:1:2:1. У найбільшому класі зі 128 рослин 

через часткові домінування та адитивність з 

КДК 46-57 діб були об’єднані {9/16 (Vrd 1 - Vrd 

2 - ) + 1/16 (Vrd 1 vrd 2 гомозиготи)} генотипи, а 

решта сегрегантів розподілялася в останніх ге-

нотипах окремо. 

Під час оцінювання гібридних комбінацій 

щодо відмінностей ефектів генів Ppd-1 у F1 та-

кож виявлено часткове домінування меншої 

КДК за обома генами (табл. 2). А сегреганти F2 

розподілилися на 3 групи фенотипів (і генотипів 

відповідно) у достовірному співвідношенні 1:2:1 

за відмінностями гена Ppd-D1. Нагадаємо, що в 

цьому випадку (як і в наступній комбінації) 

тривала попередня яровизація практично ніве-

лювала відмінності батьків і гібридних поколінь 

за ПЯ.  

Тому можна констатувати, що ефект зме-

ншення КДК присутністю домінантного алеля 

Ppd-D1a був більшим від такого алеля другого 

гена Ppd-B1с. Причому й за названим геном 

також спостерігалося часткове домінування, а 

розщеплення сегрегантів F2 достовірно відпові-

дало співвідношенню 1:2:1 тощо. 

 

Таблиця 1. Розщеплення за КДК під час вирощування гібридів на природному фотоперіоді піс-

ля недостатньої яровизації протягом 40 діб 

Гібрид М808 Vrd 1 × М808 рецесив 

Покоління P1 P2 F1 F2 Х2
1:2:1 

КДК, діб 56,0 79,3 61,5 55-57 59-64 66-82  

0,43 n рослин 20 20 30 36 70 31 

Гібрид М808 Vrd 2 × М808 рецесив 

Покоління P1 P2 F1 F2 Х2
1:2:1 

КДК, діб 68,4 79,3 72,3 66-69 70-74 76-82  

0,85 n рослин 20 20 30 28 66 27 
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Таблиця 2. Розщеплення за КДК під час вирощування гібридів на скороченому фотоперіоді (10 го-

дин) після задовільної яровизації протягом 60 діб 

Гібрид Cn Ppd-D1a × М808 рецесив 

Покоління P1 P2 F1 F2 Х2
1:2:1 

КДК, діб 45-47 69-72 48-53 44-47 48-53 68-73  

0,43 n рослин 20 20 30 27 62 26 

Гібрид CD Ppd-B1с × М808 рецесив 

Покоління P1 P2 F1 F2 Х2
1:2:1 

КДК, діб 46-49 69-72 50-55 45-49 50-57 67-71  

0,26 n рослин 20 20 30 34 63 30 

 

У таблиці 3 наведено результати оцінки 

дат колосіння вивчених зразків у відповідних 

варіантах досліду (відмінності за тривалістю 

яровизації і фотоперіоду) та розрахункові пока-

зники їхніх ПЯ і ФЧ. Ще раз нагадаємо, що цей 

набір контрольних ліній з ідентифікованими 

генами Vrd (відмінності за ПЯ) та Ppd-1 (від-

мінності за ФЧ) було використано кожного се-

зону під час вивчення різних зразків для порів-

няння впливу відмінностей температуро-

світлових сезонів наступного вирощування на 

дати колосіння і розрахунок фізіологічних реак-

цій. Зазначимо, що в середньому за сезонами 

дати колосіння одного і того ж зразка могли 

розрізнятися навіть на більш ніж ±3 доби, але 

принципових відмінностей за ступенем фізіоло-

гічних реакцій початкового розвитку практично 

не спостерігалося: оцінка ПЯ коливалася не 

менш ніж 5 діб, а рівні ФЧ не більше 1 рангу. 

При цьому ранжування обох показників між 

зразками зберігалося постійним, що вказувало 

на можливість аналогічної характеристики зраз-

ків навіть за однократного вивчення. 

 

Таблиця 3. Кількість діб до колосіння у різних варіантах та фізіологічні реакції зразків 

Яровизація і 

фотоперіод 

30 діб 40 діб 50 діб 50 діб ПЯ 

діб 

ФЧ 

діб Природний фотоперіод 10 годин 

Зразки * Контролі з ідентифікованими генами ЯП і ФЧ 

М808 рецесив 86,9 74,4 53,7 87,2 60 34,5 

М808 Vrd1 68,1 53,9 48,5 74,5 45 26,0 

М808 Vrd 2 81,4 62,5 51,0 79,0 50-55 28,0 

Ал114 Vrd 3 78,6 59,3 43,5 65,4 50 21,9 

Cn Ppd-D1a 62,0 45,7 40,6 47,6 45-50 7,0 

CD Ppd-B1с 44,8 42,3 40,8 52,2 30-35 11,4 

М808 Ppd-A1a 72,7 56,5 47,6 62,1 55 14,5 

 Колекційні закордонні зразки 

4/17 85,4 79,3 72,5 77,7 60 5,2 

5/17 68,7 56,2 51,3 70,9 45 19,6 

5/16 81,8 71,0 53,7 77,6 60 23,9 

10/16 67,6 53,5 46,0 50,3 55 4,3 

15/16 64,1 57,8 52,7 76,8 45 24,1 

20/16 79,7 68,9 49,1 73,6 60 24,5 

Колонія 73,1 64,4 49,2 74,1 55 24,9 

Самурай 82,3 70,6 52,3 75,7 60 23,4 

Актор 78,5 64,1 55,0 73,9 55 18,9 

Юлія 60,7 50,0 44,1 49,1 45 5,0 

Канада 80,2 69,3 54,0 71,3 60 17,3 

НІР0,05
 0,47 0,34 0,28 0,36 049 0,46 

Примітки. *Ал–Альбідум, Сn–Ciano, CD–Cappelle Desperez. 
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Для рецесивного за обома системами ге-

нів зразка М 808 притаманний не тільки макси-

мальний рівень ФЧ, а й найвища ПЯ, оскільки 

варіант 50 діб попередньої яровизації виявився 

недостатнім для максимального прискорення 

колосіння: у варіанті 60 діб яровизації за виро-

щування на природному фотоперіоді він коло-

сився не пізніше 45 діб. І ця величина була ха-

рактерною практично для всіх зразків. Присут-

ність у генофоні домінантного алеля Vrd 1 най-

більш скорочувала ПЯ, а ефект алеля Vrd 2 був 

найслабшим. 

Аналогічно за вирощування на скороче-

ному фотоперіоді після задовільної яровизації 

домінантний алель Ppd-D1a максимально прис-

корював колосіння, а схожий ефект алеля Ppd-

A1a був мінімальним. Крім цього, в такому на-

борі можна помітити й адитивний ефект взає-

модії продуктів генів обох систем: триваліша 

ПЯ виявляє сильнішу ФЧ, а слабша ФЧ частко-

во скорочує ПЯ. 

Схарактеризуємо досліджені фізіологічні 

реакції у наборі ліній із колекції (перші 7 із 

Франції, наступні 2 – ФРН і далі з Чехії і Канади 

відповідно), маючи на увазі, що вони є зразками 

сучасних високопродуктивних сортів. Лише 

зразок сорту Юлія виявив обидві реакції, що 

притаманні абсолютній більшості сортів нашого 

інституту і навіть України загалом. Для остан-

ніх зразків були характерними або частково 

підвищена ФЧ, або значно триваліша ПЯ, а 6 із 

них виявили обидві реакції затримки початково-

го розвитку. Це свідчить про присутність у ге-

нотипах досліджуваних сортів рецесивних але-

лів генів Vrd і Ppd-1 з ефектами затримки темпів 

початкового розвитку через посилення їхніх ПЯ 

та/або ФЧ, а імовірність присутності домінант-

них алелів цих генів у них явно знижена.  

Наведені сорти були створені установами 

країн Західної Європи в ґрунтово-кліматичних 

зонах з умовами, що не мають аналогів в Украї-

ні. Вони пропагуються іноземними насіннєвими 

компаніями як високоврожайні для впрова-

дження у промислове виробництво. Якщо очі-

кування їхніх високих урожаїв має реальну під-

ставу, то фізіологічні реакції затримки початко-

вого розвитку цих генотипів (підвищені ПЯ і 

ФЧ) ставлять під сумнів обґрунтованість пере-

конань провідних вітчизняних селекціонерів, 

що такі реакції можуть бути одним із чинників, 

які обмежують сучасний досягнутий рівень 

продуктивності нових сортів озимої пшениці 

м’якої. І в такому випадку є сенс знову залучати 

в селекційні програми донорів рецесивних але-

лів генетичних систем Vrd і Ppd-1 з позитивни-

ми ефектами адаптивності. 

 

Висновки 

Домінантні алелі головних генів систем 

Vrd і Ppd-1 із різним ступенем інгібують фізіо-

логічні реакції затримки темпів початкового 

розвитку (ПЯ та ФЧ відповідно) озимої пшениці 

м’якої і, як наслідок, зменшують КДК. Їхні ефе-

кти успадковуються частково домінантно з про-

явою адитивно-епістатичної взаємодії неалель-

них генів як в межах самої системи, так і між 

обома системами через ферментно-біохімічні 

продукти. 

Сучасні високопродуктивні сорти захід-

ноєвропейського походження (які рекоменду-

ються для вирощування в аналогічних умовах 

певних зон нашої країни) виявляють тривалу 

ПЯ та/або підвищену ФЧ, що вказує на їх біль-

шу рецесивність щодо названих генів.  

Тому припущення наших селекціонерів, 

що тривала ПЯ і сильна ФЧ озимої пшениці 

м’якої частково обмежує сучасний досягнутий 

рівень її продуктивності швидше за все можна 

поставити під сумнів. Краща адаптація до суво-

рих умов зимівлі генотипів з посиленими ПЯ і 

ФЧ може позитивно вплинути на кінцеву про-

дуктивність. 
Автори висловлюють подяку академіку Лит-

виненко М. А. за надання для оцінки насіння експери-

ментальних зразків із колекції відділу.  
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RELATED TO PPD-1 AND VRD GENE SYSTEMS PECULIARITIES OF INITIAL DEVELOPMENT RATE 

IN NEW EUROPEAN WINTER BREAD WHEAT CULTIVARS 

Aim. Vernalization response and photosensitivity were evaluated in some new cultivars originating from West 

European countries. Methods. Vrd and Ppd-1gene effects were measured by comparing numbers of days to heading at 

planting in natural and 10-hours photoperiods after preliminary green seedling vernalization of various duration. Those 

genes inheritance was studied under environment combinations securing the division of their effects. Results. Studied 

gene effects were inherited as partially dominant with additive-epistatic interactions. Evaluated stocks characterized 

often by durable vernalization requirement and photosensitivity presence differing essentially from modern Ukrainian 

cultivars. Conclusions. We call in question the assertion of leading Ukrainian breeders that strong physiological 

reactions of initial development delay are the factors limiting the modern productivity level in winter bread wheat. 

Keywords: winter bread wheat, heading dates, vernalization requirement, photosensitivity, modern cultivars, 

productivity. 
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