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Цель. Выявить эффекты генов VRN и PPD 

на темпы развития пшеницы озимой в отсутст-

вие яровизации и после еѐ завершения при раз-
ной продолжительности фотопериода. Методы. 

Изогенные по генам PPD линии озимого типа 

развития сорта Мироновская 808. У всех линий 
гены VRN рецессивные. Растения выращивали в 

условиях вегетационного опыта из неяровизи-

рованных семян (1 группа всех линий), а также 
после завершения яровизации (2 группа всех 

линий) при 20-22ºС. Обе группы выращивали в 

условиях длинного (18 часов) и короткого (9 
часов) фотопериодов. Темпы развития опреде-

ляли по срокам перехода растений к колоше-

нию. Результаты. В отсутствие яровизации на 
коротком дне изогенные линии с доминантными 

генами  PPD-D1a и PPD-В1a и сорт (все гены 

PPD рецессивные) переходили к колошению, а 
линия с доминантным геном PPD-A1a остава-

лась в фазе кущения до конца опыта. На длин-

ном дне все исследованные линии и сорт не 
колосились до конца опыта (200 дней). После 

завершения яровизации все исследованные ли-

нии в условиях короткого фотопериода колоси-
лись позже, чем на длинном дне, но наиболее 

поздно линия с доминантным геном PPD-В1a. 

Выводы. Гены VRN и  PPD взаимодействуют в 
регуляции развития пшеницы озимой – они  

«взаимозаменяемы» по эффектам на развитие, в 

зависимости от сочетания температурных и 
фотопериодических условий.  

Ключевые слова: пшеница озимая 
(Triticum aestivum L.), яровизация, фотопериод, 

темпы развития, гены VRN и PPD. 

 
Исследование закономерностей проявле-

ния эффектов генов VRN и  PPD на темпы раз-

вития пшеницы озимой мягкой (Triticum 
aestivum L.) имеет важное научное значение для 

углубления существующих  представлений о 

биологической природе озимости и фотоперио-
дической реакции этой важнейшей пищевой 

культуры. Темпы ее развития, которые детер-

минируются  этими генами, тесно связаны с 

морозо- и зимостойкостью, продуктивно-

стью [1], распространенностью по зонам выра-

щивания [2] устойчивостью к биотическим фак-
торам среды [3] озимой пшеницы. По этой при-

чине изучение генетического контроля темпов 

развития пшеницы озимой представляет и зна-
чительный практический интерес для создания 

адаптивных сортов.  

Гены VRN и PPD идентифицированы, 
изучаются их фенотипические эффекты [1,4,5], 

интенсивно исследуются молекулярно-

биологические механизмы функционирования 
этих генов [6]. 

Ныне сформировалось устойчивое пред-

ставление о проявлении эффектов этих генов на 
темпы развития пшеницы озимой. Оно состоит 

в том, что гены  VRN, экспрессируясь при яро-

визации, определяют способность перехода 
пшеницы озимой к колошению [5,7,8]. Гены 

PPD в результате экспрессии после завершения 

яровизации определяют темпы развития пшени-
цы в условиях разного фотопериода (фотопе-

риодическую чувствительность) [7,8]. То есть, 

необходимым и достаточным условием для пе-
рехода растений озимой пшеницы к колошению 

является яровизация при пониженной темпера-

туре (эффекты генов VRN), но не определѐнный 
фотопериод (эффекты генов PPD), когда ярови-

зация не осуществилась.  

Однако тот неоспоримый факт, что пше-
ница озимая способна переходить к колошению 

только после яровизации вегетирующих расте-
ний был опровергнут во многих опытах ещѐ в 

30-е – 70-е годы ХХ столетия. Нами [9] был 

проведѐн детальный анализ результатов этих 
опытов. Он показал, что в условиях повышен-

ной температуры (выше 18 ºС), когда яровиза-

ция не протекала, многие сорта пшеницы ози-
мой переходили к колошению под влиянием 

короткого фотопериода. Вместе с тем, в некото-

рых опытах было показано, что ряд сортов пше-
ницы озимой переходил к колошению в отсут-

ствие яровизации в условиях длинного дня [9]. 

Нами также показано [10], что сорта пшеницы 
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озимой, выращенные из неяровизированных 
семян при 18-20 ºС под влиянием непрерывного, 

16-часового и 8-9-часового фотопериода диф-

ференцировались по реакции на фотопериод. 
Выявлены сорта, которые колосились раньше в 

условиях короткого дня, чем в условиях длин-

ного дня, а также сорта которые, наоборот, пе-
реходили к колошению раньше на длинном дне, 

чем на коротком. Выявлены также сорта, кото-

рые практически не изменяли сроки перехода к 
колошению в зависимости от продолжительно-

сти дня. На основании этого был сделан вывод, 

что в исследованной популяции сортов пшени-
цы озимой (более 100) имеются длиннодневные, 

короткодневные и фотопериодически нейтраль-

ные.  
Выше приведѐнные данные об особенно-

стях развития пшеницы озимой при определѐн-

ном сочетании разных температурных и фото-
периодически условий получены в опытах с 

сортами, у которых не были идентифицированы 

гены PPD, что не позволяло судить об их эф-
фектах на темпы развития пшеницы озимой в 

этих условиях. Для выявления этих эффектов, 

по нашему мнению, целесообразны исследова-
ния с использованием изогенных по генам PPD 

линий пшеницы озимого типа развития.  

Целью наших исследований было выявле-
ние эффектов генов VRN и PPD на темпы разви-

тия изогенных по генам линий пшеницы, кото-

рые несут все гены VRN в рецессивном состоя-
нии. Опыты базировались на предположении о 

том, что в отсутствие яровизации (при повы-

шенной температуре) гены VRN не экспресси-
руются, но, вероятно, под влиянием разных фо-

топериодических условий проявляются эффек-

ты генов PPD на темпы развития.   

 

Материалы и методы 
Растительный материал – изогенные по 

генам PPD линии озимого сорта Мироновская 

808 с генотипами по этим генам: PPD-D1a PPD-
B1b PPD-a1b; PPD-D1b PPD-B1a PPD-A1b; 

PPD-D1b PPD-B1b PPD-A1a и сорт, у которого 

все гены  PPD в рецессивном состоянии.  
Вегетационные опыты проведены в фак-

торостатной камере кафедры физиологии и био-

химии растений и микроорганизмов ХНУ имени 
В.Н. Каразина. Растения выращивали в почвен-

ной культуре в 3-литровых пластиковых сосу-

дах по 10-12 растений на сосуд в трѐх повторе-
ниях каждую линию. В опытах использовали 

растения из неяровизированных семян и расте-

ния прошедшие яровизацию. Растения обеих 
групп выращивали при 20-22 ºС в условиях 

длинного фотопериода (18 часов) и короткого 

фотопериода (9 часов). Интенсивность освеще-
ния при обоих фотопериодах составляла 18-20 

клк. на уровне верхних листьев. До фазы куще-

ния растения выращивали при 18-часовом фо-
топериоде, а в эту фазу одну часть растений 

подвергали воздействию короткого фотоперио-

да, которое продолжали в течение 45 дней. Дру-
гую часть растений выращивали в условиях 

длинного фотопериода до завершения опыта. В 

опытах учитывали количество дней от всходов 
до колошения для определения темпов развития 

растений. Колошение считали наступившим, 

когда у 75% растений появлялся колос из влага-
лища флагового листа.  

 

Результаты и обсуждение  
Результаты показали, что растения иссле-

дованных линий и сорта, выращенные из неяро-

визированных семян в условиях повышенной 
температуры на длинном фотопериоде, не пере-

ходили к колошению до конца опыта – в тече-

ние более 200 дней (табл., рис. 1). То есть, в 
условиях длинного фотопериода все исследо-

ванные линии проявили короткодневную фото-

периодическую реакцию. Эти данные совпада-
ют с ранее полученными нами результатами 

опытов, в которых растения сорта озимой пше-

ницы Мироновская 808, выращенные из неяро-
визированных семян при повышенной темпера-

туре, в условиях длинного фотопериода (16 ча-

сов) и непрерывного освещения не переходили 
к колошению  [9]. Возможно, что у исследован-

ных линий, как и у сорта, в генофоне которого 

они созданы, длинный фотопериод не приводит 
к экспрессии генов VRN и PPD, в результате 

чего не проявляются их эффекты  на темпы раз-
вития.  

При действии на растения короткого фо-

топериода реакция линий на изменения про-
должительности фотопериода зависела от их 

генотипа по генам PPD. В этих условиях линии 

PPD-D1a PPD-B1b PPD-A1b, PPD-D1b PPD-
В1a PPD-A1b и сорт PPD-D1b PPD-B1b PPD-

A1b переходили к колошению, а линия PPD-D1b 

PPD-B1b PPD-A1a оставалась в фазе кущения 
до конца опыта. Раньше всех колосилась линия 

PPD-D1a PPD-B1b PPD-A1b (через 120 дней 

после всходов), позже на 17-19 дней – линия 
PPD-D1b PPD-В1a PPD-A1b и сорт PPD-D1b 

PPD-B1b PPD-A1b (табл., рис. 1).  
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Таблица. Продолжительность фазы всходы-колошение у изогенных по генам PPD линий пше-
ницы озимой сорта Мироновская 808 в условиях разной продолжительности фотопериода 

Генотип линии Фотопериод, 

часы  

Период всходы-колошение у растений (дни)  

Неяровизированных
а
 Яровизированных

б
 

PPD-D1a PPD-B1b 
PPD-A1b 

18 Не  колосились 123 ± 3 

9 120 ± 3 140 ± 3 

PPD-D1b PPD-В1a  

PPD-A1b 

18 Не  колосились 127 ± 2 

9 137  ± 4 146 ± 3 

PPD-D1b PPD-B1b  

PPD-A1a 

18 Не  колосились 118 ± 2 

9 Не  колосились 132 ± 2 

PPD-D1b PPD-B1b  

PPD-A1b* 

18 Не  колосились 130 ± 3 

9 139 ± 4 153 ± 4 
Примечания: а) – растения из неяровизированных семян; б) – растения, прошедшие яровизацию;  *) – сорт, все гены 

PPD в рецессивном состоянии. 

 

Результаты опытов с яровизированными 

растениями были иные, чем с неяровизирован-
ными. Они показали (табл.), что все линии и 

сорт, независимо от генотипа по генам PPD, как 

в условиях длинного фотопериода, так и в усло-
виях короткого переходили к колошению. Вме-

сте с тем, в отличие от неяровизированных рас-

тений, они в условиях короткого фотопериода 
колосились значительно позже, чем в условиях 

длинного фотопериода (табл., рис 2).  
Эти результаты свидетельствуют, что по-

сле яровизации у исследованных линий изменя-

ется знак фотопериодической реакции. То есть, 
все линии и сорт проявляют длиннодневную 

реакцию, в то время, как неяровизированные 

растения являются короткодневными.  
Анализ результатов опытов с яровизиро-

ванными растениями показывает, что исследо-

ванные линии, в зависимости от генотипа по 
генам PPD, в разных  фотопериодических усло-

виях развивались с различной скоростью.   

В условиях длинного фотопериода быст-
рее всех к колошению переходила линия PPD-

D1bPPD-B1bPPD-A1a. Несколько позже – на 5-

9 дней колошение наступало у линий PPD-D1a 
PPD-B1b PPD-A1b и PPD-D1b PPD-В1a PPD-

A1b, а наиболее поздно в этих условиях коло-

сился сорт PPD-D1bPPD-B1bPPD-A1b – через 
130 дней после всходов (табл.). 

По-видимому, это связано с определен-

ным сочетанием рецессивного и/или доминант-

ного состояния генов  PPD в генотипе исследо-

ванных линий, которое может определять тем-
пы их развития (фотопериодическую чувстви-

тельность).   

Под влиянием короткого фотопериода 
растения всех исследованных линий, которые 

прошли яровизацию, замедляли переход к ко-

лошению, в сравнении со сроками его наступ-
ления в условиях длинного фотопериода. В наи-

большей мере замедление проявилось у расте-
ний сорта – они колосились на 25 дней позже, 

чем на длинном фотопериоде. У линий PPD-

D1bPPD-В1aPPD-A1b и PPD-D1aPPD-B1bPPD-
A1b на коротком фотопериоде колошение на-

ступало  на 17 и 19 дней соответственно позже, 

чем на длинном. В наименьшей мере замедля-
лось развития на коротком фотопериоде линии 

PPD-D1bPPD-B1bPPD-A1a, которая колосилась 

в этих условиях на 14 дней позже, чем на длин-
ном дне (табл.).  

Таким образом, под влиянием короткого 

фотопериода происходила более существенная, 
чем на длинном фотопериоде, дифференциация 

исследованных линий по темпам развития. Ве-

роятно, что это связано с определенным сочета-
нием доминантного и/или рецессивного состоя-

ния генов PPD, от которого зависят особенно-

сти проявления эффектов этих генов на темпы 
развития пшеницы озимой. 
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Рис. 1. Влияние разной продолжительности фотопериода на  развитие растений изогенных по генам  PPD 

линий пшеницы озимой, выращенных из неяровизированных семян при 22-25 ºС. 1 –  длинный и 2 –  короткий 

фотопериод. Генотипы по генам PPD: А –  PPD-D1a PPD-B1b PPD-A1b; Б – PPD-D1b PPD-B1b PPD-A1b (сорт 

Мироновская 808); В – PPD-D1b PPD-B1b PPD-A1a;  Г –  PPD-D1b PPD-В1a PPD-A1b. 
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Рис. 2. Влияние разной продолжительности фотопериода на развитие яровизированных растений изоген-

ных по генам PPD линий пшеицы озимой сорта Мироновская 808. 1 – короткий и 2 – длинный фотопериод. *) –  

сорт, все гены рецессивные; для линий указаны доминантные гены.   

 

Выводы 
Неяровизированные растения всех изо-

генных линий в условиях длинного фотоперио-
да не колосились. Под влиянием короткого фо-

топериода линии PPD-D1aPPD-B1bPPD-A1b, 

PPD-D1b PPD-В1aPPD-A1b и сорт PPD-
D1bPPD-B1bPPD-A1b переходили к колоше-

нию, а линия PPD-D1bPPD-B1bPPD-A1a не 

колосилась. 
Яровизированные растения всех исследо-

ванных линий и сорта в условиях короткого 
фотопериода колосились значительно позже, 

чем в условиях длинного фотопериода. Наибо-

лее поздно при этом колошение наступало у 
сорта PPD-D1b PPD-B1b PPD-A1b и линии 

PPD-D1b PPD-В1a PPD-A1b.  

В результате яровизации у исследованных 

линий происходит изменение фотопериодиче-

ской реакции с короткодневной на длинноднев-
ную.  

Поскольку у всех исследованных линий 

гены VRN в рецессивном состоянии и при по-
вышенной температуре не экспрессируются, но 

при этом в условиях короткого дня две линии и 

сорт перешли к колошению, то, вероятно в этих 
условиях проявлялся эффект генов PPD на тем-

пы развития. Вероятно, что гены VRN и PPD 
«взаимозаменяемы» по эффектам в детермина-

ции развития пшеницы озимой. Это проявляется 

в зависимости от действия на растения различ-
ной температуры или фотопериода разной про-

должительности.  
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INTERACTION OF VRN AND PPD GENES IN THE REGULATION OF THE DEVELOPMENT OF 

WINTER WHEAT (TRITICUM AESTIVUM L.) 

Aim. To reveal the effects of the VRN and PPD genes on the rate of development of winter wheat in absence of vernali-

zation and after its completion with different durations of the photoperiod. Methods. Winter-type development lines of 

the Mironovskaya 808 variety, isogenic with respect to the PPD genes. VRN genes are recessive in all lines. Plants were 

grown under the conditions of a growing experiment from non-vernalized seeds (1 group of all lines), and also after 

vernalization (2 group of all lines) at 20-22°C. Both groups were grown under long (18 hours) and short (9 hours) pho-
toperiods. The pace of development was determined by the timing of the transition of plants to spiking. Results. In the 

absence of vernalization on a short day, isogenic lines with dominant genes PPD-D1a and PPD-B1a and cultivar (all 

genes are PPD recessive) passed to earing, and the line with the dominant PPD-A1a gene remained in the tillering 

phase until the end of the experiment. On a long day, all investigated lines and cultivar did not spike until the end of the 

experiment (200 days). After vernalization was completed, all the studied lines under the conditions of a short photope-

riod were earing later than on a long day, but the line with the dominant PPD-B1a gene was the latest. Conclusions. 

The VRN and PPD genes interact in the regulation of winter wheat development - they are “interchangeable” in terms of 

developmental effects depending on a combination of temperature and photoperiodic conditions. 
Keywords: winter wheat (Triticum aestivum L.), vernalization, photoperiod, development rates, VRN and PPD genes. 
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ВЗАЄМОДІЯ ГЕНІВ VRN І PPD В РЕГУЛЯЦІЇ РОЗВИТКУ ПШЕНИЦІ ОЗИМОЇ (TRITICUM 

AESTIVUM L.) 
Мета. Виявити ефекти генів VRN і PPD на темпи розвитку пшениці озимої в відсутності яровизації і після її 

завершення при різній тривалості фотоперіоду. Методи. Ізогенні по генам PPD лінії озимого типу розвитку 

сорту Миронівська 808. У всіх ліній гени VRN рецесивні. Рослини вирощували в умовах вегетаційного досліду з 

неяровизованого насіння (1 група всіх ліній), а також після завершення яровизації (2 група всіх ліній) при 20-22 

°С. Обидві групи вирощували в умовах довгого (18 годин) і короткого (9 годин) фотоперіодів. Темпи розвитку 

визначали за термінами переходу рослин до колосіння. Результати. У відсутності яровизації на короткому дні 

ізогенні лінії з домінантними генами PPD-D1a і PPD-В1a і сорт (всі гени PPD рецесивні) переходили до коло-

сіння, а лінія з домінантним геном PPD-A1a залишалася в фазі кущіння до кінця досліду. На довгому дні всі 
досліджені лінії і сорт не колосились до кінця досліду (200 днів). Після завершення яровизації всі досліджені 

лінії в умовах короткого фотоперіоду колосились пізніше, ніж на довгому дні, але найбільш пізно лінія з домі-

нантним геном PPD-В1a. Висновки. Гени VRN і PPD взаємодіють у регуляції розвитку пшениці озимої – вони 

«взаємозамінні» щодо ефектів на розвиток залежно від поєднання температурних і фотоперіодичних умов. 

Ключові слова: пшениця озима (Triticum aestivum L.), яровизація, фотоперіод, темпи розвитку, гени VRN і PPD. 
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