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Актуальность. Знание о генетическом контроле реакции на яровизацию ультраскороспелых образцов будет способствовать селек-
ции на высокую адаптивную способность мягкой пшеницы. Материалы и методы. Исследовали ультраскороспелые линии Рико 
(к-65588) и Римакс (к-67257), как самые скороспелые среди образцов коллекции мягкой пшеницы ВИР, а также 10 линий Рифор 
(к-67120, к-67121, к-67250-67256) с высокой скоростью развития до колошения, которые являются потомками от скрещивания 
Рико × Forlani Roberto’ (к-42641). Изучен позднеспелый образец ‘Forlani Roberto’ к-42641) и сорт ‘Ленинградская 6’ (к-64900), рай-
онированный в Северо-Западном регионе России. Аллели генов Vrn и Ppd идентифицировали с помощью ПЦР-анализа c исполь-
зованием опубликованных в литературе аллель-специфичных праймеров. Реакция на яровизацию (30 суток при 3°С) и короткий 
12-часовой день определена по методике ВИР. Результаты. Ультраскороспелые линии очень слабо реагируют на короткий 12-часо-
вой день и 30-дневную яровизацию. Генотип ультраскороспелых линий пшеницы в основном представлен тремя доминантными 
генами Vrn-A1, Vrn-B1a и Vrn-D1, обеспечивающие нечувствительность к яровизации на фоне экспрессии Ppd-D1a, контролирую-
щего реакцию на фотопериод. Ультраскороспелые линии Рифор 4 и Рифор 5 имеют рецессивный аллель vrn-A1a, как и исходный 
образец ‘Forlani Roberto’. Линии Рифор 4 и Рифор 5 нечувствительны к яровизации в условиях длинного дня и имеют очень слабую 
реакцию при коротком дне (3,5 ±0,42 сут и 4,0 ±0,61 суток соответственно). Однако, ‘Forlani Roberto’ с геном vrn-A1a одинаково реа-
гирует на яровизацию при любом фотопериоде (12,3±1,58 суток и 12,2±0,74 суток). Заключение. Ультраскороспелые линии яровой 
мягкой пшеницы имеют доминантные гены Vrn-A1, Vrn-B1a и Vrn-D1 и не чувствительны к яровизации. Некоторые ультраскороспе-
лые линии могут не реагировать на яровизацию или иметь ее низкий уровень (Рифор 4, Рифор 5), но в их генотипах имеется рецес-
сивный ген vrn-A1a. Этот эффект может быть причиной образования комплекса генов-модификаторов наряду с доминантным геном 
Vrn-D1, который сформировался в процессе гибридизации F7-8 Рико × ‘Forlani Roberto’. Ультраскороспелые линии мягкой пшени-
цы Рико, Римакс и Рифор (к-67120, к-67121, к-67250-67256) могут быть эффективными источниками генов скороспелости в селекции 
мягкой пшеницы.

Ключевые слова: Яровая мягкая пшеница, ультраскороспелость, линии Рифор, реакция на яровизацию, фотопериод, аллели генов 
Vrn и Ppd, ПЦР -анализ, селекция.
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Background. The knowledge of genetic control of vernalization response in the ultra-early accessions can facilitate bread wheat breeding 
for a high adaptive capacity. Materials and methods. The study involved the ultra-early lines Rico (k-65588) and Rimax (k-67257) as the 
earliest maturing lines in the VIR bread wheat collection, as well as 10 Rifor lines (k-67120, k-67121, k-67250-67256) with a high rate of 
development before heading. A late ripening accession ‘Forlani Roberto’ (k-42641) and ‘Leningradskaya 6’ variety (k-64900), regionally 
adapted to Northwestern Russia, were also studied. The alleles of the Vrn and Ppd genes were identified by the PCR analysis using the allele-
specific primers published in literature sources. The response to vernalization (30 days at 3°C) and a short 12-hour day were determined 
using a methodology accepted at VIR. Results. The ultra-early lines respond to a short 12-hour day and 30-day vernalization very poorly. 
The genotype of ultra-early wheat lines is mainly represented by three genes, Vrn-A1, Vrn-B1a, and Vrn-D1, which ensure insensitivity to 
vernalization alongside with the expression of Ppd-D1a, which controls the response to photoperiod. The ultra-early lines Rifor 4 and Rifor 5 
have a recessive allele vrn-A1a, like the original ‘Forlani Roberto’ accession. The lines Rifor 4 and Rifor 5 are vernalization-insensitive 
under the long day and have a very weak response under the short day (3.5±0.42 days and 4.0±0.61 days, respectively). However, ‘Forlani 
Roberto’ with the vrn-A1a gene responds to vernalization in the same way under any photoperiod (12.3±1.58 days and 12.2±0.74 days). 
Conclusion The ultra-early lines of bread wheat Rifor 4 and Rifor 5 with the vrn-A1a gene can have no response to vernalization or have a 
low level response. This effect can be a reason for the formation of a complex of modifier genes along with the dominant gene Vrn-D1, which 
forms during the hybridization of F7-8 Rico × Forlani Roberto. The ultra-early lines of bread wheat Rico, Rimax and Rifor (k-67120, k-67121, 
k-67250-67256) can serve as effective sources of genes for earliness in common wheat breeding.

Key words: Spring bread wheat, ultra-earliness, Rifor lines, vernalization response, photoperiod, Vrn and Ppd gene alleles, PCR analysis, 
breeding
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Введение

Пшеницу возделывают в различных районах благода-
ря ее способности адаптироваться к разнообразным поч-
венным и климатическим условиям (Flaksberger, 1935; 
Razumov, 1961; Kamran et al., 2014). Наследственный 
потенциал мягкой пшеницы Triticum aestivum L. не одно-
роден по реакции на яровизацию и разный фотопериод. 
Эти реакции относятся к основным механизмам процесса 
онтогенеза пшеницы (Skripchinsky, 1975).

Заслуживает внимания группа ультраскороспелых 
яровых образцов мягкой пшеницы, у которых период 
посев–колошение проходит достаточно быстро и в усло-
виях Северо-Запада России равен или меньше 51 суток. 
Районированный в этом регионе сорт ‘Ленинград-
ская 6’ относится к среднеспелым формам. Согласно 
ранее проведенным исследованиям (Koshkin, 2012), уль-
траскороспелые образцы яровой пшеницы обнаруже-
ны преимущественно среди сортимента субтропических 
и тропических стран Средиземноморского региона, рай-
онов Азии, Центральной и Южной Америки. Образцы 
яровой мягкой пшеницы с высокой скоростью развития 
встречаются среди сортимента Канады, США, а также 
на северо-западе Европейской части России и восточных 
районов Сибири. Схожие формы, являющиеся результа-
том рекомбинационных процессов и целенаправленного 
отбора в процессе селекции, обнаружены среди пшениц 
и в других районах.

В целом, образцы с высокой скоростью развития 
могут быть источником желательных генов в селекции 
на скороспелость. Поэтому их всестороннее изучение 
важно, как для познания биологии развития растений зла-
ков, так и для интенсификации селекционного процесса.

В отделе генетики ВИР создан ряд ультраскороспе-
лых линий мягкой пшеницы. Так, среди межсортовых 
гибридов яровой мягкой пшеницы выделена линия Рико 
(к-65588), в родословной которой имеется образец ‘СКФ’ 
(к-67258) и изогенная линия АНК-17В (к-60314) сорта 
‘Новосибирская 67’. Ультраскороспелые линии СКФ 
и АНК-17В созданы соответственно Р.М. Карамышевым 
(Karamyshev, 1984) и С.Ф. Ковалем (Koval, 1997). Суще-
ственная особенность линии Рико состоит в том, что она, 
согласно исследованиям Е.В. Зуева, по скорости разви-
тия от посева до колошения превосходит другие образцы 
яровой мягкой пшеницы коллекции генетических ресур-
сов растений ВИР. На основании данных за 16 лет, период 
от посева до колошения Рико в условиях Северо-Запада 
России был равен 39,9±1,49 дней, или короче на 14,8±1,22 
(в отдельные годы на 13 – 19) дней, чем у районированно-
го сорта пшеницы ‘Ленинградская 6’ (Rigin et al., 2019).

Путем отбора среди гибридов Рико × Max (к-57181, 
Германия) выделена константная линия Римакс (к-67257), 
которая по темпам развития, как и линия Рико, относит-
ся к ультраскороспелым формам. Линии незначительно 
различаются по периоду посев – колошение, по реакции 

на яровизирующие температуры и разный фотопериод 
(Rigin et al., 2021).

Среди гибридов Рико × Forlani Roberto (к-42641, 
Сан-Марино) проведен отбор фенотипов по признаку 
«высокая скорость развития до колошения» с одновре-
менным учетом элементов продуктивности. Выделены 
ультраскороспелые линии Рифор, практически не усту-
пающие Рико по этому признаку. Быстрое развитие таких 
ультраскороспелых растений отмечено при испытании 
в различных экологических условиях, и не обнаруже-
но смены рангов по этому признаку в отношении других 
образцов и гибридов яровой мягкой пшеницы. Возможно, 
такие темпы развития Рико и подобных этой линии форм 
характеризуют предел скорости развития растений мяг-
кой пшеницы в период до колошения.

Ультраскороспелые линии не принадлежат к продук-
тивным представителям мягкой пшеницы, но могут быть 
интересны для селекции как источники эффективных 
генов скороспелости.

Скорость развития ультраскороспелых предста-
вителей T. aestivum находится под контролем генов 
Vrn, определяющих реакцию растений на яровизацию 
и тип развития, генов Ppd, контролирующих отзывчи-
вость на фотопериод, а также факторов собственно ско-
роспелости Eps (Gotoh, 1979;  Laurie et al., 1995; Rigin, 
2012; Fernandez-Calleja et al., 2021). Мы предполага-
ем, что наличие высоких темпов развития ультраскоро-
спелых образцов Рико и Рифор обусловлено во многом 
экспрессией генов Eps, которые влияют на фенологию 
и, соответственно, на адаптацию растений.

Нечувствительность к длине дня у мягкой пшени-
цы находится под контролем трёх основных доминант-
ных генов: гены Ppd -D1 (прежний символ Ppd 1) Ppd -B1 
(Ppd 2) и Ppd -A1 (Ppd 3) (Pirasteh, Welsh, 1975; Goncharov, 
1987). Ген Ppd -D1 мягкой пшеницы, локализованный 
в хромосоме 2D, является самым сильным по проявле-
нию и обеспечивает способность растения не реагировать 
на длину дня при переходе к цветению. Гены Ppd оказы-
вают влияние на проявление морфологических призна-
ков и признаков продуктивности растений (Koshkin et al., 
1998). Однако, не известны факты сцепления этих генов 
с генами, контролирующими качественные признаки 
у пшеницы (Goncharov, 2012).

Реакция мягкой пшеницы на яровизацию (тип раз-
вития) обусловлена экспрессией генов Vrn -A1 (Vrn 1), 
Vrn -B1 (Vrn 2), Vrn -D1 (Vrn 3), Vrn -D4 (Vrn 4) и другие. 
Основные гены Vrn -A1, Vrn -B1 и Vrn -D1 локализова-
ны в хромосомах 5A, 5B и 5D, соответственно. Согласно 
литературным источникам (Pugsley,1971; Klaimi, Qualset., 
1974; Rigin, Pyzhenkova; 2011; Goncharov, 2012), отсут-
ствие реакции на яровизацию может быть обеспечено 
любым доминантным геном Vrn или их сочетанием. При 
наличии рецессивных аллелей всех генов Vrn растение 
в различной степени реагирует на яровизацию ускорени-
ем перехода из вегетативного состояния в генеративное. 
Согласно Пагсли (Pugsley, 1971), доминантный ген Vrn 1 
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(синоним Vrn -A1) является эпистатичным по отношению 
к другим генам Vrn.

Аллели гена Vrn -D1 могут влиять на проявление агро-
номических признаков (Tan, Yan, 2016). Процессы ярови-
зации возможны в семенах в незрелом состоянии на мате-
ринском растений (Kostyuchenko, Zarubailo, 1935). По 
силе проявления доминантные гены можно распределить 
в таком порядке: Vrn 1> Vrn 3> Vrn 4> Vrn 2 (Goncharov, 
Rigin, 1989).

Гены Vrn и Ppd имеют серии аллелей, что способству-
ет возможности изменения продолжительности перио-
да вегетации соответственно экологическим условиям 
репродукции растений (Bespalova et al., 2010). Отмечен 
параллелизм между аллельными вариантами генов, обе-
спечивающими изменчивость времени цветения у наибо-
лее значимых культивируемых видов ячменя и пшеницы 
(Fernandez-Calleja et al., 2021).

Скорость развития является многофакторным при-
знаком: помимо продуктов перечисленных выше генов, 
на него оказывают влияние фитогормоны, циркадные 
ритмы и другие факторы (Kiseleva, Salina, 2018). В ряде 
экспериментов на пшенице (Potokina et al., 2012; Zaitseva, 
Lemesh, 2015) и ячмене (Abdullaev et al., 2017) отмечено, 
что разная скорость развития злаков и некоторые призна-
ки продуктивности могут быть связаны с определенным 
сочетанием аллелей генов Vrn и Ppd, но это интересное 
явление пока не подкреплено генетическими эксперимен-
тами.

Выявлены факты разнообразия аллелей генов Vrn 
и Ppd у групп сортов пшеницы из разных районов возде-

лывания (Kamran et al., 2014; Kiss et al., 2014). В литера-
туре имеется недостаточно информации о генетическом 
контроле признака «высокая скорость развития» мяг-
кой пшеницы. Выше мы отмечали особое значение такой 
информации для познания биологии развития злаков 
и эффективной селекции на скороспелость. Цель наше-
го исследования – выявить аллельный состав генов Vrn 
и Ppd у линий яровой мягкой пшеницы с высокой скоро-
стью развития (ультраскороспелых линий) и определить 
их реакцию на яровизацию.

Материал и методы

Опыты были проведены в 2016 –2020 годах в услови-
ях Северо-Запада России (г. Санкт-Петербург) на науч-
но-производственной базе «Пушкинские и Павловские 
лаборатории ВИР» Всероссийского института генети-
ческих ресурсов растений имени Н.И. Вавилова (ВИР). 
Исходным материалом явились ультраскороспелые линии 
яровой мягкой пшеницы Рико, Римакс и 10 линий Рифор 
(к-67120, к-67121, к-67250-67256). Кроме того, исследо-
вали два сорта: позднеспелый образец ‘Forlani Roberto’ 
(к-42641, Сан-Марино) и ‘Ленинградская 6’ (к-64900). 
Последний районирован в Северо-Западном регионе Рос-
сии.

Для идентификации аллелей генов Vrn -A1a, Vrn -B1 
и Vrn -D1, контролирующих яровой тип развития, и гена 
Ppd -D1a, детерминирующего реакцию на фотопериод, 
использовали аллель-специфичные праймеры (табл. 1).

Таблица 1. Список использованных праймеров
Table 1. Primers used in the study

Тестируемый 
аллель гена/
The tested allele of a 
gene

Аллель-специфичные праймеры, 
использованные в ПЦР/
Allele specific primers used in PCR

Температура 
отжига/
Annealing 

temperature (°C)

Ожидаемый 
размер ДНК-
фрагмента, пн/
Expected size 
of the DNA 
fragment, bp

Литературный 
источник/

Literature source

Ppd-D1a

Ppd1_F
ACGCCTCCCACTACACTG 
Ppd1_R1
GTTGGTTCAAACAGAGAGC
Ppd1_R2
CACTGGTGGTAGCTGAGATT

54 288 Beales et al., 2007

ppd-D1b

Ppd1_F
ACGCCTCCCACTACACTG 
Ppd1_R1
GTTGGTTCAAACAGAGAGC
Ppd1_R2
CACTGGTGGTAGCTGAGATT

54 414 Beales et al., 2007

Vrn-A1a
VRN1AF
GAAAGGAAAAATTCTGCTCG
VRN1-1R
TGCACCTTCCCCCGCCCCAT

55 715 + 624 Yan et al., 2004

Plant Biotechnology and Breeding 2021;4(3)
29



Тестируемый 
аллель гена/
The tested allele of a 
gene

Аллель-специфичные праймеры, 
использованные в ПЦР/
Allele specific primers used in PCR

Температура 
отжига/
Annealing 

temperature (°C)

Ожидаемый 
размер ДНК-
фрагмента, пн/
Expected size 
of the DNA 
fragment, bp

Литературный 
источник/

Literature source

vrn-A1

VRN1AF
GAAAGGAAAAATTCTGCTCG
VRN1-1R
TGCACCTTCCCCCGCCCCAT

55 484 Yan et al., 2004

Vrn-B1a

Intr1/B/F
CAAGTGGAACGGTTAGGACA
Intr1/B/R3
CTCATGCCAAAAATTGAAGATGA

58 709 Fu et al., 2005

Vrn -B1c

Intr1
ATCATCTTCTCCACCAAGGG
Intr1/B/R3
CTCATGCCAAAAATTGAAGATGA

58 700 Shcherban et al., 
2012

vrn-B1

Intr1/B/F
CAAGTGGAACGGTTAGGACA
Intr1/B/R4
CAAATGAAAAGGAATGAGAGCA

58 1149 Fu et al., 2005

Vrn-D1

Intr1/D/F
GTTGTCTGCCTCATCAAATCC
Intr1/D/R3
GGTCACTGGTGGTCTGTGC

65 1671 Fu et al., 2005

vrn-D1

Intr1/D/F 
GTTGTCTGCCTCATCAAATCC
Intr1/D/R4
AAATGAAAAGGAACGAGAGCG

63 997 Fu et al., 2005

В молекулярно-генетический анализ включали 
по 5 растений каждой исследуемой линии. Геномную 
ДНК выделяли из 3-х дневных проростков CTAB-ме-
тодом (Graner et al., 1991). ПЦР осуществляли в объеме 
реакционной смеси 20 мкл. В состав смеси входили сле-
дующие компоненты: 60 нг ДНК; 1 ×буфер для Taq-по-
лимеразы (Евроген, Россия), содержащий 2,5 мM MgCl2; 
150-500 мкмоль dNTPs; 0,1-0,5 мкмоль каждого из прай-
меров и 1 е.а. Taq полимеразы (Евроген, Россия). Кон-
центрация dNTPs и праймеров зависела от анализируе-
мого аллеля генов Vrn -A1a, Vrn -B1, Vrn -D1 и Ppd -D1a 
(Zlotina et al., 2012). Разделение фрагментов прово-
дили с помощью электрофореза в 2% агарозном геле. 
Гели окрашивали бромистым этидием и фотографиро-
вали в проходящем УФ свете c использованием систе-
мы гель-документации Gel Doc XR (BioRad, США). Для 
определения размеров фрагментов использовали мар-
кер молекулярного веса GeneRuler 1 kb Plus DNA Ladder 
(Thermo Scientific, Россия1).

Реакция растений на короткий день определена 
в условиях 18-часового естественного и 12-часового 
короткого дней по методике ВИР (Koshkin, 2012). Ярови-
зацию проводили путем выращивания растений в течение 
30 дней при температуре 3°С. Скорость развития каждого 
растения оценивали на площадке с регулируемым фото-
периодом – от появления первого листа до колошения. 
Статистическая обработка полученных данных выполне-
на с помощью Microsoft Excel 2010 по стандартной мето-
дике (Zaytsev, 1984). Вычисление средней арифметиче-
ской для значений по каждому признаку сопровождалось 
определением их доверительных интервалов, рассчитан-
ных при уровне значимости P, равном 0,05.

Результаты и обсуждение

Среди образцов исследованной нами коллекции уль-
траскороспелых линий яровой мягкой пшеницы линия 
Рико, как и ее производная Римакс, имели самый корот-

1  От Редактора: АО «Термо Фишер Сайентифик» поставляет продукцию под брендом Thermo Scientific и явля-
ется официальным представительством Thermo Fisher Scientific, США в России.
1  Editor’s note: Thermo Fisher Scientific JSC delivers products under the Thermo Scientific brand and is the official 
representative of Thermo Fisher Scientific, USA, in Russia.
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кий период от посева до колошения. По сравнению с рай-
онированным сортом ‘Ленинградская 6’, линии Рико 
и Римакс в условиях регулируемого фотопериода оказа-
лись в среднем скороспелее на 6,3 суток (сут), что прин-
ципиально важно для селекции.

Изученные нами представители коллекции ультраско-
роспелых линий Рифор по скорости развития до коло-
шения не существенно отличаются от Рико как в услови-

ях длинного, так и короткого дней (табл. 2). Не отмечено 
существенной разницы в реакции на разный фотопери-
од между линиями Рифор, образцами сортов ‘Ленинград-
ская 6’ и ‘Forlani Roberto’. Так, период посев – колошение 
у линии Рифор 1 в условиях короткого дня по сравнению 
с длинным увеличился на 2,2±0,31 сут, у линии Рифор 5 – 
на 5,8±1,33 сут.

Таблица 2. Генотипы линий Рифор и их реакция на яровизацию при разном фотопериоде
Table 2. Genotypes of Rifor lines and their vernalization response at different photoperiods

Номер 
каталога 
ВИР/ 
VIR 

catalogue 
number

Линия, 
сорт/ 

Line, variety

Фото-
период, 
час/ 
Photo-
period, 
hour

Период от посева до 
колошения, сутки/ 

The period from sowing to 
earing, days

Реакция на 
яровизацию, 

сутки/ 
Vernalization 
response, days

Реакция на 
фотопериод, 

сутки/ 
Photoperiod 
response, days

Генотип/ 
Genotypeбез 

яровизации/ 
without 

vernalization

с яровизацией/ 
with 

vernalization

67120 Рифор 1/ 
Rifor 1

18 31,9±0,10 32,8±0,36 0,9±0.37
2,2±0,31

Vrn -A1,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 34,1±0,30 34,6±0,28 0,5±0.41

67249 Рифор 2/ 
Rifor 2

18 35,1±0,39 33,1±0,18 2,0±0,42
1,2±0,53

Vrn -A1,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 36,3±0,37 35,0±0,29 1,3±0.47

67250 Рифор 3/ 
Rifor 3

18 33,0±0,44 31,6±0,27 1,4±0.51
2,8±1,60

Vrn -A1,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 35,8±0,61 35,2±0,13 0,6±0,62

67251 Рифор 4/
Rifor 4

18 33,0±0,21 33,5±0,27 0,5±0,72
5,6±0,37

vrn -A1a,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 38,6±0,32 35,1±0,28 3,5±0,42

67252 Рифор 5/ 
Rifor 5 

18 35,2±0,42 33,9±0,10 1,3±0.43
5,8±1,33

vrn -A1a,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 41,0±1,27 37,0±0,60 4,0±0.61

67121 Рифор 6/ 
Rifor 6

18 34,5±0,48 32,5±0,62 2,0±0,78
1,7±1,01

Vrn -A1,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 36,2±0,89 35,0±0,39 1,2±0,91

67253 Рифор 7/ 
Rifor 7

18 31,7±0,21 31,0±0,27 0,7±0,34
2,8±0,33

Vrn -A1,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 34,5±0,27 33,6±0,16 0,4±0,31

67254 Рифор 8/ 
Rifor 8

18 37,7±0,37 35,2±0,44 2,5±0,57
6,2±0,50

Vrn -A1,
vrn -B1,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 43,9±0,35 40,4±0,31 3,5±0,46
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Номер 
каталога 
ВИР/ 
VIR 

catalogue 
number

Линия, 
сорт/ 

Line, variety

Фото-
период, 
час/ 
Photo-
period, 
hour

Период от посева до 
колошения, сутки/ 

The period from sowing to 
earing, days

Реакция на 
яровизацию, 

сутки/ 
Vernalization 
response, days

Реакция на 
фотопериод, 

сутки/ 
Photoperiod 
response, days

Генотип/ 
Genotypeбез 

яровизации/ 
without 

vernalization

с яровизацией/ 
with 

vernalization

67255 Рифор 9/ 
Rifor 9

18 31,6±0,31 31,3±0,15 0,3±0,34
3,5±0,35

Vrn -A1,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 35,1±0,18 34,1±0,23 1,0±0,29

67256 Рифор 10/ 
Rifor 10

18 31,6±0,56 30,5±0,17 1,1±0,58
3,9±0,97

Vrn -A1,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 35,5±0,80 34,1±0,41 1,4±0,89

65588 Рико/ 
Riko

18 29,4±0,31 30,7±0,37 1,3±0,48
2,9±0,43

Vrn -A1,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a12 32,3±0,30 31,5±0,27 0,8±0,40

67257 Rimax 
18 29,8±0,31 31,7±0,35 1,9±0,48

2,5±0,43

Vrn -A1,
Vrn -B1a,
Vrn -D1,
Ppd -D1a

12 32,3±0,30 33,5±0,27 1,2±0,40

42641 ‘Forlani 
Roberto’

18 56,5±1,56 44,2±0,29 12,3±1,58
2,5±1,66

vrn -A1,
Vrn -B1a,
Vrn -D1

Ppd -D1a12 59,0±0,58 46,8±0,48 12,2±0,74

64900

‘Ленин-
градская 6’ 
‘Leningrad-

skaya 6’

18 36,5 ±0,31 36,3±0,76 0,2±0,81 4,7±0,36

Vrn -A1a,
Vrn -B1c,
vrn -D1,
ppd -D1c

У мягкой пшеницы реакция на предпосевную ярови-
зацию является количественным признаком: отмечает-
ся проявление модификационной изменчивости в зави-
симости от неконтролируемых условий эксперимента 
и года репродукции (Rigin, 2012). Отмечена очень сла-
бая реакция на яровизацию ультраскороспелых линий 
Рифор с колебанием в условиях длинного дня от 0,3±0,34 
сут. (Рифор 9) до 2,5±0,57 сут. (Рифор 8); при коротком 
дне – от 0,5±0,41 сут. (Рифор 1) до 4,0±0,61 сут. (Рифор 5). 
В этих же пределах наблюдалась реакция на яровиза-
цию у образцов Рико, Rimax и у сорта ‘Ленинградская 6’. 
У образца ‘Forlani Roberto’ реакция на яровизацию была 
средней, как в условиях длинного (12,3±1,58), так и корот-

кого (12,2±0.74) дней.
У исследованных ультраскороспелых линий Рифор, 

а также у Рико, Rimax, сортов ‘Forlani Roberto’ и ‘Ленин-
градская 6’ с помощью молекулярных маркеров нами 
идентифицированы аллели генов Vrn -A1, Vrn -B1a, 
Vrn -D1, Ppd -D1a (см. табл. 2, рис. 1, 2). Так, линии 
Рифор 1 – 10 имеют гены Vrn -A1, Vrn-B1a, Vrn -D1, Ppd-
D1a; линии Рифор 4 и Рифор 5 – vrn-A1a, Vrn -B1a, 
Vrn -D1, Ppd -D1a; линия Рифор 8 – Vrn -A1, vrn -B1, 
Vrn -D1, Ppd -D1a4; образец ‘Forlani Roberto’ – vrn -A1, 
Vrn -B1a, Vrn -D1, Ppd -D1a; сорт ‘Ленинградская 6’ – 
Vrn -A1a, Vrn -B1c, vrn -D1, ppd -D1c.
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Рис. 1. Продукты амплификации ДНК ультраскороспелых линий Рифор яровой мягкой пшеницы с 
аллель-специфичными праймерами. Фрагмент 288 пн характерен для доминантного аллеля Ppd -D1a, 

фрагмент 414 пн – для рецессивного аллеля ppd -D1b. 
1 – Рифор 1; 2 – Рифор 2; 3 – Рифор 3; 4 – Рифор 4; 5 – Рифор 5; 6 – Рифор 6; 
7 – Рифор 7; 8 – Рифор 8; 9 – Рифор 9; 10 – Рифор 10; 11 – Рико 11; 12 – сорт 

‘Ленинградская 6’; 13 – ‘Forlani Roberto’; М – Маркер молекулярного веса ДНК
Fig. 1. Amplification of DNA products of the spring bread wheat Rifor ultra early line with allele-specific 

primers. The 288 bp fragment is characteristic of dominant Ppd -D1a allele, the 414 bp fragment is 
characteristic of recessive ppd -D1b allele. 

1 – Rifor 1; 2 – Rifor 2; 3 – Rifor 3; 4 – Rifor 4; 5 – Rifor 5; 6 – Rifor 6; 
7 –Rifor 7; 8 – Rifor 8; 9 – Rifor 9; 10 – Rifor 10; 11 – Rico 11; 12 – ‘Leningradskaya 6’; 

13 – ‘Forlani Roberto’; М – DNA molecular weight marker

Рис. 2. Продукты амплификации ДНК ультраскороспелых линий Рифор яровой мягкой пшеницы 
с аллель-специфичными праймерами. Фрамент 715 пн характерен для доминантного аллеля Vrn -A1a, 

фрагмент 624 пн характерен для рецессивного аллеля vrn -A1a 
1 – Рифор 1; 2 – Рифор 2; 3 – Рифор 3; 4 – Рифор 4; 5 – Рифор 5; 6 – Рифор 6; 7 – Рифор 7; 8 – Рифор 8; 

9 – Рифор 9; 10 – Рифор 10; 11 – Рико 11; 12 – сорт ‘Ленинградская 6’; 13 – ‘Forlani Roberto’; 
М – маркер молекулярного веса ДНК

Fig. 2. Electrophoresis of DNA amplification products of the spring bread wheat ultra early line Rifor 
with allele-specific primers. The 715 bp fragment is characteristic of dominant Vrn -A1a allele, the 624 bp 

fragment is characteristic of the recessive vrn -A1a allele 
1 – Rifor 1; 2 – Rifor 2; 3 – Rifor 3; 4 – Rifor 4; 5 – Rifor 5; 6 – Rifor 6; 7 – Rifor 7; 8 – Rifor 8; 9 – Rifor 9; 

10 – Rifor 10; 11 – Rico 11; 12 – ‘Leningradskaya 6’; 13 – ‘Forlani Roberto’; 
М – DNA molecular weight marker
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В нашем эксперименте ультраскороспелые линии 
Рифор 1 – 3, Рифор 6 – 10, Rimax и Рико имеют доминант-
ный аллель Vrn -A1a, наряду с доминантными аллелями 
других генов Vrn, что способствует почти полному инги-
бированию реакции этих ультраскороспелых образцов 
на 30-дневную яровизацию, которая в условиях длинно-
го и короткого дней равна в среднем 1,09 и 3,0 сут, соот-
ветственно.

Интересным является следующий факт. Линии 
Рифор 4 и Рифор 5, так же как вышеперечисленные уль-
траскороспелые образцы, не реагируют или очень слабо 
реагируют на яровизацию несмотря на то, что они обла-
дают рецессивным аллелем vrn -A1a. Такой же аллель 
vrn -A1a имеет и образец ‘Forlani Roberto’, который 
наряду с Рико участвовал в происхождении всех линий 
Рифор. В отличие от линий Рифор 4 и Рифор 5, растения 
‘Forlani Roberto’ с геном vrn -A1a имеют явно выражен-
ную реакцию на предпосевную яровизацию в условиях 
длинного и короткого дней (соответственно 12,3±1,58 сут. 
и 12,2±0,74 сут). Подобные результаты получены в трёх 
независимых экспериментах.

Одним из возможных объяснений может быть актив-
ное ингибирование яровизации доминантным аллелем 
гена Vrn -D1 в случае отсутствия в генотипе доминантно-
го аллеля Vrn -A1a.

Другим объяснением этого явления может быть сле-
дующее. Как было отмечено выше, линии Рифор 4 
и Рифор 5 отобраны в 6–7-м поколении гибридов уль-
траскороспелого образца Рико с позднеспелым ‘Forlani 
Roberto’. По ряду морфологических признаков и ско-
рости развития, эти линии практически не различают-
ся. Поэтому возможно, что линии Рифор 4 и Рифор 5 
получили от ‘Forlani Roberto’ один и тот же рецессив-
ный аллель vrn -A1a. В процессе рекомбинации у гибри-
дов F7-8 Рико × ‘Forlani Roberto’ сформировался комплекс 
генов-модификаторов, который наряду с доминантным 
геном Vrn -D1, способен ингибировать отзывчивость 
на яровизацию линий Рифор 4 и Рифор 5. Этот эффект 
особенно заметен на фоне длинного дня, когда не наблю-
дается реакции на этот фактор (0,5±0,72 и 1,3±0,43 сут, 
соответственно у Рифор 4 и Рифор 5). В условиях корот-
кого дня у Рифор 4 и Рифор 5 отмечена незначительная, 
но достоверная, реакция на этот температурный фактор: 
3,5±0.42 сут и 4,0±0.61 сут, соответственно.

Заключение

Ультраскороспелые линии яровой мягкой пшени-
цы T. aestivum Рифор (к-67120, к-67121, к-67250 -67256) 
и Римакс (к-67257) по скорости развития до колоше-
ния несущественно отличаются от самого скороспелого 
образца Рико (к-65588) в коллекции ВИР как в условиях 
длинного, так и короткого дней. Эти линии очень слабо 
реагируют на короткий 12-часовой день и 30-дневную 
яровизацию. Генотип ультраскороспелых линий яровой 
мягкой пшеницы в основном представлен тремя генами 

Vrn -A1, Vrn -B1a и Vrn -D1, обеспечивающими нечув-
ствительность к яровизации на фоне экспрессии гена 
Ppd -D1a, контролирующего реакцию на фотопериод.

Генотипы ультраскороспелых линий Рифор 4 
и Рифор 5, в отличие от других линий Рифор, име-
ют рецессивный аллель гена vrn -A1a, как и исход-
ный образец ‘Forlani Roberto’, но линии Рико 4 и Рико 5 
нечувствительны к яровизации в условиях длинно-
го дня и имеют очень слабую, но достоверную, реакцию 
на этот фактор при коротком 12-часовом дне (3,5±0,42 сут 
и 4,0±0,61 сут, соответственно).

‘Forlani Roberto’ одинаково реагирует на яровиза-
цию при любом фотопериоде (12,3±1,58 сут и 12,2±0,74 
сут). Вполне возможно, отсутствие реакции на ярови-
зацию линий Рифор 4 и Рифор 5 обеспечивает комплекс 
генов-модификаторов наряду с доминантным геном 
Vrn -D1, который сформировался в процессе рекомбина-
ции у гибридов F7-8 Рико × ‘Forlani Roberto’. Ультраскоро-
спелые линии мягкой пшеницы Рифор (к-67120, к-67121, 
к-67250-67256) и Римакс (к-67257) могут быть эффектив-
ными источниками генов скороспелости в селекции мяг-
кой пшеницы.
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