
Аллельное разнообразие генов Vrn  
и контроль типа и скорости развития у пшениц
С.Э. Смоленская, Н.П. Гончаров 

Федеральный исследовательский центр Институт цитологии и генетики Сибирского отделения Российской академии наук, Новосибирск, Россия
  gonch@bionet.nsc.ru

Аннотация. Пшеница, являясь одной из трех основных продовольственных культур мира, занимает самый ши-
рокий ареал за счет адаптивности к разнообразным условиям возделывания. В обзоре рассматриваются поли-
морфизм и аллельная изменчивость генов Vrn (от англ. response to vernalization), контролирующих важнейшие 
адаптационные признаки пшениц – тип (яровость vs. озимость) и скорость развития у диких и возделываемых 
видов пшениц (род Triticum L.). Суммируется информация об аллельном разнообразии генов Vrn и обсуждается 
связь полиморфизмов этих генов на молекулярном уровне с их влиянием не только на признак «тип развития 
(яровость vs. озимость)», но и на признак «скороспелость (длина вегетационного периода яровых растений, 
ДВП)» у ди-, тетра- и гексаплоидных видов. Предпринята попытка связать полученную информацию о мута-
циях (полиморфизмах) доминантных аллелей генов Vrn с выраженностью наиболее важного с хозяйственной 
точки зрения признака «продолжительность ДВП (скороспелость)», которая ранее в обзорах не предприни-
малась. Рассматривается влияние мутаций (полиморфизмов) в последовательностях рецессивных генов vrn 
на признак «потребность в яровизации» у озимых форм растений пшениц и выполнена его формализация. 
Обсуждается эволюция озимости/яровости в роде Triticum. На основе выявленных полиморфизмов построена 
схема филогенетических взаимодействий аллелей генов Vrn и рассматриваются возможности расширения по-
лиморфизма по доминантным генам Vrn и их аллелям за счет видов-сородичей и редко используемых алелей и 
перспективы селекции на изменение ДВП (скороспелости) для конкретных зон возделывания.
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Abstract. Wheat is one of three main food crops around the world, which has the largest distribution area due to its 
adaptation to the different environments. This review considers polymorphisms and allelic variation of the vernaliza-
tion response genes Vrn controlling the major adaptation traits in wheats (the genus Triticum L.): growth habit (spring 
vs. winter) and length of vegetative period (earliness). The review summarizes available information on the allelic 
diversity of the Vrn genes and discusses molecular-level relationships between Vrn polymorphisms and their effect 
on growth habit (spring vs. winter) and earliness (length vegetative period in spring plants) in di-, tetra- and hexa-
ploid wheat species. A unique attempt has been made to relate information on mutations (polymorphisms) in domi-
nant Vrn alleles to the values of the commercially most important trait “length of plant vegetative period (earliness)”. 
The effects of mutations (polymorphisms) in the recessive vrn genes on vernalization requirement in winter wheats 
are considered, and this trait was formalized. The evolution of the winter/spring growth habit in the genus Triticum 
species is discussed. A scheme of phylogenetic interactions between Vrn alleles was constructed on the basis of these 
polymorphisms; the paper considers the possibilities to enhance the diversity of polymorphisms for the dominant 
Vrn genes and their alleles using wheat related species and rarely used alleles and discusses the prospects of breeding 
for improved earliness for concrete agroecological zones.
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Введение
У многих видов культурных и дикорастущих травянистых 
растений умеренного климатического пояса имеются яро- 
вые (криофобные) и озимые (криофильные) формы, воз
никшие как результат их адаптации к условиям произрас-
тания (Гупало, Скрипчинский, 1971). Яровые растения 
проходят весь цикл развития в течение одного вегетацион
ного сезона, в то время как озимые не переходят к генера
тивному развитию без предварительного воздействия низ
кой температурой.

У диких и возделываемых видов пшениц задержка 
перехода от вегетативного развития к генеративному опре-
деляется генами Vrn (от англ. response to vernalization), 
регулирующими тип (яровость vs. озимость) и скорость 
развития, генами Vrd (от англ. response to duration vernali­
zation requirement), контролирующими продолжитель-
ность яровизации у озимых форм, и генами Ppd (от англ. 
response to photoperiod ), отвечающими за реакцию на 
длину дня (чувствительность к фотопериоду). Любой из 
доминантных генов Vrn, а именно Vrn-1 (Yan et al., 2003), 
Vrn-3 (Yan et al., 2006) и Vrn-D4 (Kippes et al., 2016), обу
словливает яровой тип развития и эпистатичен аллелям 
озимого типа развития. Исключение – доминантный ген 
Vrn2, описанный у Triticum monococcum L. (Yan et  al., 
2004a), контролирующий озимый тип развития и не функ
циональный у полиплоидных пшениц.

Одной дозы любого доминантного аллеля гена Vrn, кро
ме Vrn2, достаточно, чтобы растение развивалось по яро-
вому типу (Pugsley, 1971; Yan et al., 2004b; Fu et al., 2005; 
Knippes et al., 2018). Озимые сорта гексаплоидных пшениц 
гомозиготны по рецессивным аллелям одновременно во 
всех трех генах Vrn-1 (Стельмах, 1987), тетраплоидных 
пшениц – по двум генам, Vrn-A1 и Vrn-B1, так как до-
минантные гены Vrn-3 и Vrn-D4 не имеют рецессивных 
аллелей, поэтому все озимые сорта несут их нуль-аллели. 
Взаимодействие генов Vrd и Vrn не определено. В ряде 
работ предложены схемы взаимодействия генов Vrn с ге
нами Ppd (Chen A. et al., 2014). Однако механизмы, ле-
жащие в основе взаимодействий этих генов, до конца не 
изучены (Гончаров, 2012; Киселёва, Салина, 2018). По 
экспертным оценкам, на систему генов Vrn приходится 
до 75 %, а генов Ppd – около 20 % контроля изменчиво-
сти по признаку «длина вегетационного периода» (ДВП) 
(Стельмах, 1981). Третья группа локусов EPS (от англ. 
earliness per se), контролирующих собственно скороспе-
лость, характеризуется полигенным контролем (van Beem 
et al., 2005; Royo et al., 2020) и обусловливает не более 5 % 
изменчивости по ДВП (Стельмах, 1981). 

Гены Vrn-1, контролирующие адаптивность растений 
пшеницы к условиям произрастания (признаки «яровость-
озимость» и «скороспелость»), относятся к транскрип
ционным факторам (Trevaskis et al., 2003; Yan et al., 2003), 
детермирующим экспрессию многих генов, участвующих 
в контроле онтогенеза. Наличие мутаций в таких генах 
приводит не только к нарушению их функции, но и к зна
чительным изменениям фенотипа растения. У  пшениц 
ДВП (скороспелость) – важнейшая характеристика, поз
воляющая как диким, так и возделываемым видам мак-
симально полно использовать всю продолжительность 
благоприятного для развития растений весенне-летнего 

сезона. При этом гены Vrn опосредованно влияют на 
продуктивность растений, а также на их устойчивость к 
стресс-факторам, таким как засуха, низкие температуры, 
вредители, болезни и пр. (Zotova et al., 2019).

В настоящей статье рассмотрены результаты современ-
ных молекулярно-генетических исследований контроля 
типа (яровость/озимость) и влияние аллельного разнооб
разия генов Vrn на ДВП у яровых форм.

Число локусов Vrn у пшениц
К настоящему времени описано шесть доминантных ге
нов Vrn, а именно: три Vrn-1 (Yan et al., 2003), два Vrn-3 
(Nishimura et al., 2018), один Vrn-D4 (Kippes et al., 2016), 
и один рецессивный vrn-2 (Yan et al., 2004a), обусловли-
вающих яровой тип развития. Рассмотрим их основные 
характеристики.

Локус VRN-1. У ди-, тетра- и гексаплоидных пшениц 
наиболее часто яровой тип развития контролируется гена-
ми Vrn-1 (Генотипы…, 1985; Каталог…, 1987; Goncharov, 
1998; Лысенко и др., 2014; и др.). Они локализованы на 
дистальных участках длинных плеч хромосом 5-й го
меологической группы: Vrn-A1 – на 5АL (Law et al., 1976; 
Galiba et al., 1995; Dubcovsky et al., 1998), Vrn-B1 – на 
5BL (Barrett et al., 2002; Iwaki et al., 2002) и Vrn-D1 – на 
5DL (Law et al.,1976). Показано, что гены Vrn-1 являются 
ортологами генов идентичности меристемы Arabidopsis 
thaliana (L.) Heynh. CAULIFLOWER (CAL), APETALA1 
(AP1) и FURITFULL (FUL), контролирующих переход 
генеративной меристемы в цветочную (Ferrándiz et al., 
2000; Yan et al., 2003; Preston, Kellogg, 2006; Dhillon et al., 
2010). Обнаружено, что в дополнение к роли в развитии 
плодолистиков и плодов у арабидопсиса, ген FUL также 
контролирует у него сроки зацветания  (Ferrándiz et al., 
2000). Позже был выявлен и охарактеризован еще один 
ген, WAP1 (Wheat APETALA1), как AP1-подобный ген 
MADS-box у мягкой пшеницы, являющийся активато
ром перехода от вегетативного развития к генеративно- 
му  (Yan  et al., 2003). Его экспрессия начинается перед 
переходом растений к генеративному развитию и сохра-
няется до их созревания (Murai et al., 2003). Показано, 
что WAP1 у пшеницы соответствует гену Vrn-1 (Trevaskis 
et al., 2003). 

Для доминантных аллелей Vrn-A1 характерны инсерции 
и/или делеции в промоторной области гена, инсерции 
и/ или делеции и SNP в последовательности 1-го интрона 
по сравнению с нативным рецессивным геном vrn-A1 
(Приложение)1. Большинство доминантных аллелей гена 
Vrn-B1 отличается от рецессивного аллеля vrn-B1 наличи-
ем делеций в первом интроне. Делеции или инсерции в 
1-м интроне характерны также для доминантных аллелей 
гена Vrn-D1. 

Несмотря на то что с использованием молекулярно-
биологических методов было описано множество аллелей 
доминантных генов Vrn (Yan et al., 2004a, b; Fu et al., 2005; 
Liu et al., 2012; Milec et al., 2023), их влияние на признаки 
«продолжительность яровизации» и «время цветения» не 
всегда определялось (фиксировалось) исследователями 
(см. Приложение). 
1 Приложение см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx29.pdf
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Локус VRN-2. Ген Vrn2 (Vrn-Am2) выявлен только у 
диплоидной пшеницы T. monococcum (Dubcovsky et al., 
1998). Он был картирован в дистальной части длинного 
плеча хромосомы 5Аm внутри сегмента, перемещенного 
из 4АmS (Dubcovsky et al., 2006). Показано, что локус 
VRN-2 включает два тесно сцепленных гена, CCT ZCCT1 
(zinc finger and CCT domain 1) и ZCCT2 (zinc finger and 
CCT domain 2). Предполагалось, что экспрессия Vrn-2 
подавляется яровизацией (Yan et al., 2004a). Однако было 
установлено, что главным детерминантом экспрессии 
Vrn- 2 у диплоидных пшениц T. monococcum и T. boeoti­
cum Boiss. и ячменя Hordeum vulgare L. является длина 
светового дня (Dubcovsky et al., 2006; Trevaskis et al., 2006).

Последовательность гена Vrn-2 обнаружена у образцов 
озимой мягкой пшеницы Jagger и 2174. Ни в последова-
тельности гена Vrn-A2 в геноме A, ни в последовательно-
сти гена Vrn-D2 не выявлены аллельные варианты (Chen Y. 
et al., 2009). Две дуплицированные копии Vrn-B2 были 
найдены в образце 2174. Аллель Vrn-B2 не был выделен из 
Jagger, что указывает на наличие у него нуль-аллеля этого 
гена. Нулевой аллель не оказывал влияния на время цве-
тения в сегрегированной популяции. Картирование гена 
Vrn-B2 показало, что обе его копии у образца 2174 были 
тесно связаны с SNP в хромосоме 4BL, что указывает на 
то, что дуплицированные гены Vrn-B2 были расположены 
тандемным образом в одном и том же локусе. Идентичные 
последовательности Vrn-B2 обнаружены в последователь-
ностях контигов из 4BS, 2BS и 5DL Chinese Spring (CS) 
(International Wheat Genome Sequencing Consortium..., 
2018). У Aegilops squarrosa L. (Ae. tauschii Coss.) последо-
вательность гена Vrn-D2 не обнаружена (Chepurnov et al., 
2023). Таким образом, ген Vrn-2 у тетра- и гексаплоидных 
видов пшениц не функционален (Tan, Yan, 2016).

Локус VRN-3. Доминантный ген Vrn-B3 (ранее обозна-
чался как Vrn 5 или Vrn-B4) картирован на коротком плече 
хромосомы 7B с использованием 82 рекомбинантов от 
скрещивания сорта CS с замещенной линией CS/Hope 7B 
(Yan et al., 2006). Ген активируется яровизацией и длин-
ным днем и идентифицирован как ортолог FLOWERING 
LOCUS T (гена FT) Arabidopsis (Yan et al., 2006; Cockram 
et al., 2007). Понимание роли TaFT в регуляции цветения 
осложняется существованием аналогичной (на 78 % иден-
тичной) паралогичной копии FT2 как у мягкой пшеницы 
(TaFT2), так и у ячменя (HvFT2) (Yan et al., 2006; Faure  
et al., 2007). Поскольку дупликация TaFT/TaFT2 произо
шла после расхождения между этими злаками и Arabi­
dopsis, она не зависит от дупликации FT/TSF – сестры-
близнеца FT, обнаруженной у резуховидки (Li, Dubcov
sky, 2008). 

Доминантный ген Vrn-A3 (гомолог гена Vrn-B3) обнару-
жен только у тетраплоидных пшениц и картирован в ко
ротком плече хромосомы 7A (Nishimura et al., 2018). У мяг- 
ких пшениц он, вероятно, не имеет гомологов и, как ген 
vrn-2, выявленный у T. monococcum, нефункционален. 

Локус VRN-4. Доминантный ген Vrn-D4 первона-
чально обнаружен у линии Gabo-2 (Knott, 1959; Pugsley, 
1972; Goncharov, 2003), выделенной из австралийского 
коммерческого сорта мягкой пшеницы Gabo. Он локали-
зован в хромосоме 5D (Kato, 1993), а позже картирован в 

центромерной области этой же хромосомы (Kippes et al., 
2015). В настоящее время предполагают, что доминантный 
ген Vrn-D4 мог возникнуть у полиплоидных пшениц в 
результате транслокации фрагмента размером ~290 т. п. н. 
из длинного плеча хромосомы 5A в проксимальную об-
ласть короткого плеча хромосомы 5D (Kippes et al., 2015). 
Транслоцированный участок включает копию гена Vrn-A1, 
в которой произошел ряд мутаций в кодирующих и регу-
ляторных областях (Kippes et al., 2015). 

Ген экспрессируется на ранних стадиях развития яро
вых растений2, при этом в его последовательности отсут-
ствуют ранее описанные для доминантного гена Vrn-A1 
мутации, обусловливающие яровой тип развития у мягкой 
пшеницы (Yan et al., 2003, 2004b). Вместо них доминант-
ный ген Vrn-D4 имеет три близкорасположенных SNP в 
области первого интрона, где находится сайт связывания 
белка TaGRP2, описанного как отрицательный регулятор 
для Vrn-А1 (Fu et al., 2005). 

Генов-гомологов Vrn-4 в геноме B к настоящему вре-
мени не описано. У Ae. tauschii, донора генома D гекса-
плоидных пшениц, доминантный ген Vrn-D4 не выявлен 
(Chepurnov et al., 2023), следовательно, мутация возникла 
уже у полиплоидов.

Таким образом, яровые формы пшениц несут мутации 
в промоторе или первом интроне генов Vrn (Yan et al., 
2004b; Fu et al., 2005). При этом большинство описан-
ных к настоящему времени доминантных аллелей генов 
Vrn-1, а именно: Vrn-A1a, Vrn-Am1a, Vrn-A1b, Vrn-A1d, 
Vrn-A1e, Vrn-Am1g, Vrn-A1h и Vrn-A1i, несут мутации в 
промоторной области в VRN-боксе, включая SNP, индели 
или его полную элиминацию (Shcherban, Salina, 2017). 
Выявленные мутации в генах Vrn представлены в При-
ложении. Данные о локализации генов Vrn в хромосомах 
суммированы в табл. 1. Они подтверждены в молекулярно-
генетических исследованиях (Киселева, Салина, 2018). 

Факт, что доминантные аллели генов Vrn-1 несут встав-
ки и делеции по сравнению с рецессивными (интактными) 
аллелями, может указывать на то, что они эволюционно 
моложе (Milec et al., 2023). Это позволяет построить их 
филогенетические взаимоотношения (см. рисунок).

Яровизация озимых и яровых пшениц  
и ее молекулярно-генетическая сеть
Яровизация – это потребность в воздействии низкими тем-
пературами, определяющими переход озимых растений от 
вегетативного развития к генеративному у видов, адапти-
рованных к умеренному климату. Она является механиз-
мом, обеспечивающим растениям успешную перезимовку 
вследствие задержки их в состоянии укороченных побе
гов до начала зимы и последующего развития растений 
при наступлении благоприятного весенне-летнего сезона. 
Считается, что озимые растения несут рецессивные (на-
тивные) аллели генов vrn, мутации в любом из которых 
могут приводить к частичному или полному подавлению 
потребности в яровизации (Fu et al., 2005; Milec et al., 
2023) и смене озимого типа развития на яровой. Яровые 
растения выколашиваются без яровизации, хотя поздне-
2 См. шкалы роста и развития в работе Т.Т. Ефремовой и Е.В. Чумановой 
(2023).
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спелые яровые формы, в том числе и двуручки3, могут 
отзываться на яровизацию ускорением своего развития и 
сокращением длины вегетационного периода. Феномен 
яровизации поздних яровых изучен слабо. Считается, что 
она предохраняет их при озимом посеве в южных широтах 
от поврежения ранними осенними заморозками.

Существенным препятствием для исследования пере-
хода к генеративному развитию является некорректное 
определение функции аллелей генов Vrn. Это обусловлено 
путаницей в терминах, которую внесли австралийские 
ученые A.T. Pugsley (1968) и R.A. McIntosh (1973), не
удачно заменившие ранее используемое название при
знака «яровость» (англ. spring growth) (Tsunewaki, 1962) на 
«реакция на яровизацию» (англ. response to vernalization) 
(Pugsley, 1971) (см. табл. 1). Для этой замены терминов 
были определенные причины (Pugsley, 1968), правда, 

3 Двуручки – это агротехнологическая характеристика. Их можно выра-
щивать как при озимом, так и при яровом посеве в виде страховой культу-
ры. В настоящее время в Госреестр включены три сорта двуручек, создан-
ных в Центре зерна им. П.П. Лукьяненко (г. Краснодар) (Государственный 
реестр…, 2023).

они больше умозрительного характера. Однако и позже 
молекулярный биолог J. Dubcovsky также не смог сориен-
тироваться в проблеме и закрепил эту терминологическую 
путаницу в последующих редакциях «Каталога генных 
символов пшеницы» (McIntosh et al., 2013). Полагаем, 
что обозначение генов Sg (spring growth) более адекват
но (Goncharov, 2004) и позволяет формализовать признак 
«яровость vs. озимость». Его классификация основана на 
генотипе, а не на фенотипе растения (Steinfort et al., 2017). 

Отметим, что данные по генотипированию и фенотипи-
рованию сортов могут не всегда совпадать (см. Makhoul, 
2022, табл. 2). Это касается возделывания яровых форм 
в южных районах восточного полушария при посеве под 
зиму (Makhoul et al., 2022). К сожалению, работ, в которых 
фенотип «определятся» (постулируется) в зависимости от 
сроков (сезона) сева, становится все больше (Steinfort et 
al., 2017). A.T. Pugsley (1983) начинает рассмотрение во-
проса о терминологии с «озимости», т. е. физиологическо-
го состояния растения пшеницы, требующего для коло-
шения воздействия низкими температурами (яровизации), 
а следовательно, имеющего «реакцию на яровизацию».

Таблица 1. Локализация генов в хромосомах и возможные генотипы яровых и озимых форм  
(из: Гончаров, 2012, с изменениями)

Тип  
развития

Генотипы (гаплоидные)  
яровых и озимых сортов

Аллелизм и локализация  
генов в хромосомах

Литературный источник

Для тетра- и гексаплоидных пшениц
по гипотезе и данным K. Tsunewaki, B.S. Jenkins (1961) и K. Tsunewaki (1962)

Яровой Sg1Sg2Sg3*
sg1sg2sg3
Sg1sg2Sg3*

Sg1–Sg1c–sg1 (5D) Tsunewaki, Jenkins, 1961;  
Tsunewaki, 1962

Sg1cSg2cSg3* Sg2–Sg2c–sg2 (5A)

Sg1cSg2Sg3* 
Sg1cSg2Sg3*

Sg3–sg3 (2B)

sg1sg2sg3Sg5* Sg5–sg5 (5B) Singh, 1967

Озимый sg1sg2Sg3 Tsunewaki, 1962

По гипотезе A.T. Pugsley (1972) и данным ряда авторов

Яровой Vrn-A1vrn-B12vrn-D1 Vrn-A1–vrn-A1 (5AL) Law et al., 1976

vrn-A1Vrn-B12vrn-D1 Vrn-B1–vrn-B1 (5BL) Barrett et al., 2002

vrn-A1vrn-B12Vrn-D1 Vrn-D1–vrn-D1 (5DL) Law et al., 1976

vrn-A1vrn-B12vrn-D1Vrn-B3 Vrn-B3 (7BS)** Yan et al., 2006 

vrn-A1vrn-B12vrn-D1Vrn-A3 Vrn-A3 (7AS)** Nishimura et al., 2018

vrn-A1vrn-B12vrn-D1Vrn-D4 Vrn-D4 (5DS)** Kippes et al., 2014

и любые сочетания доминантных генов

Озимый vrn-A1vrn-B1vrn-D1 Pugsley, 1972

Для диплоидных пшениц T. boeoticum, T. monococcum 
по гипотезе J. Dubcovsky et al. (1998) и данным ряда авторов

Яровой Vrn-A1vrn-A2 Vrn-A1-vrn-A1 (5AL) Dubcovsky et al., 1998

vrn-A1vrn-A2 Vrn-A2–vrn-A2 (4AL) Yan et al., 2004b

Озимый vrn-A1Vrn-A2 Dubcovsky et al., 1998

  * Яровой тип развития наблюдается при любом аллельном состоянии гена Sg3.
** Не имеют рецессивных аллелей.
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Следующий вопрос – условие фенотипирования об-
разцов пшеницы по признаку «тип развития (яровость vs. 
озимость)». Признак фенотипируется как качественный 
морфологический признак (Goncharov, 2004). Фенотипы 
(растения) различаются по наличию/отсутствию перехода 
к генеративному развитию в течение одного сезона. Сорта 
пшеницы по данному признаку фенотипируются летом, 
при высоких положительных температурах (провокацион-
ный фон), непосредственно в процессе вегетации, после 
высадки в поле или теплице. 

Признак «реакция на яровизацию» – количественный, 
поэтому фенотипирование образцов необходимо прово-
дить с использованием низких положительных темпера
тур (яровизации). Решающим в таком случае окажется во-
прос о продолжительности яровизации (Долгушин, 1935). 
Яровым растениям (даже позднеспелым) яровизация для 
перехода к генеративному развитию не требуется. Вы-
работка единого подхода для фенотипирования «яровой/ 
озимость» даст возможность корректно сравнивать все 
имеющиеся результаты исследований.

В базе данных Wheat Trait Ontology признаки «яровиза-
ция (тип развития)» и «скороспелость» лежат в категории 
Trait подкатегории Development и связаны с фенотипом 
растений (Nédellec et al., 2020). Признак «реакция на яро
визацию» в ней отсутствует и принадлежит другой кате-
гории – Response to environmental conditions, т. е. является 
реакцией растений на воздействие внешней среды (на 
стрессирующий фактор). 

Важной частью единого подхода в определении и 
фенотипировании признака является не только термино-
логия, но и символика генов пшениц. Переход контроля 
над символикой генов пшениц от одной группы исследо-

вателей (Ausemus et al., 1946) к другой (McIntosh et al., 
1973) административно закрепил эту терминологическую 
путаницу. Поэтому, несмотря на аббревиатуру Vrn и на-
личие реакции на яровизацию у позднеспелых яровых 
сортов и сортов-двуручек, более адекватен термин «тип 
развития (яровость vs. озимость)». Термин же «реакция 
на яровизацию» оставим для озимых форм (Файт и др., 
2018). Контролируют ли рецессивные гены vrn собственно 
реакцию на яровизацию у озимых сортов – вопрос до сих 
пор открытый. Рассмотрим его подробнее.

Полиморфизм рецессивных аллелей vrn  
у озимых пшениц
Все известные на сегодняшний день доминантные гены 
Vrn, контролирующие качественное отличие между яро-
выми и озимыми формами пшениц, клонированы. Пред-
ложены две взаимоисключающие гипотезы о том, что 
продолжительность яровизации у озимых форм может 
быть обусловлена изменчивостью рецессивных аллелей 
vrn-A1, определяющих озимый тип развития (Pugsley, 
1971; Chen Y. et al., 2009, 2010), либо независимой от них 
системой генов (Gotoh, 1979; Булавка, 1984; Файт, 2003, 
2006а, б; Stelmakh et al., 2005), не связанных с экспрессией 
рецессивных генов vrn. 

Данный процесс очень плохо изучен генетически  и 
совсем не изучен молекулярно-биологически. В настоя
щее время очевидно, что выявленные у озимых сортов 
пшеницы полиморфизмы по рецессивным генам vrn не 
могут объяснить количественные различия у них в про-
должительности яровизации (табл. 2). Не сообщалось ни 
об одном исключении, которое сделало бы эту генетиче-
скую модель недействительной, когда многочисленные 

Common ancestor

×

Ancestor of genus Triticum

T. urartu:
recessive vrn1, vrn-A1u

T. araraticum:
Vrn-Ab, Vrn-A1f

T. timopheevii:
Vrn-A1f

Ae. speltoides

Tetraploid wheat

T. aestivum:  
Vrn-Aa, Vrn-A1b,  
Vrn-A1f, vrn-A1u

T. carthlicum: Vrn-A1e
T. durum: Vrn-A1b, Vrn-A1e, vrn-A1u
T. polonicum: Vrn-A1b
T. turanicum: Vrn-A1b, Vrn-A1f, vrn-A1u
T. turgidum: Vrn-Ab, Vrn-A1d, vrn-A1u
T. aethiopicum: vrn-Au

Ae. tauschii
T. boeoticum:
recessive vrn1,  

Vrn-A1h, Vrn-A1g

T. monococcum:
recessive vrn1,  

Vrn1f, Vrn1g, Vrn-A1g

T. sinskajae:
recessive vrn1

T. dicoccoides:
Vrn-Ab, Vrn-A1d,  

Vrn-A1dic, Vrn-Af, vrn-Au

T. dicoccum:
Vrn-A1a, Vrn-A1b,  

Vrn-A1e, vrn-Au

Ancestor of genus Aegilops

Схема эволюции родов Triticum и Aegilops (по: Goncharov, 2011, с дополнениями). 
Аллели гена Vrn-A1 у видов пшеницы представлены под названиями видов (из: Konopatskaia et al., 2016, с дополнениями).
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Таблица 2. Полиморфизм рецессивных аллелей генов Vrn у пшениц

Локус/ген Аллель Мутация Образец Литературный  
источник

Диплоидные пшеницы (2n = 2x = 14)

Vrn-A1 vrn-A1u Идентична аллелю Vrn-А1u  
полиплоидных пшениц

T. urartu Thum. ex Gandil.  IG 44829 Golovnina et al., 2010

VRN-2 (ZCCT1) vrn2 Точечная мутация в положении 35  
в кодирующей области домена CCT

T. monococcum DV92 Yan et al., 2004а

vrn2 Полная делеция ZCCT1 T. monococcum

vrn2 Данные не приводятся T. monococcum TRI 17025  Shcherban et al., 
2015b

Тетраплоидные пшеницы (2n = 4x = 28)

Vrn-A1 vrn-A1b.3 Делеция одного нуклеотида  
и делеция 20 п. н. ниже VRN-бокса

T. turgidum PI 223173,  
T. durum PI 655432

Muterko et al., 2016

vrn-A1b.4 » T. dicoccoides PI 466941

Гексаплоидные пшеницы (2n = 6x = 42)

Vrn-A1 vrn-1a / vrn-A1b C/T SNP в экзоне 4 Jagger (PI 593688) /2174 (PI 602595) Chen Y. et al., 2009

vrn-A1b.3 Делеция одного нуклеотида выше  
и делеция 20 п. н. ниже VRN-бокса

T. spelta L. PI 168680
T. vavilovii Jakubz. PI 428342

Muterko et al., 2016

Vrn-B1 vrn-B1 Делеция 1 п. н. в 5’ UTR + 8 п. н. в начале 
второй делеции 

i: Triple Dirk C Yan et al., 2004b

Vrn-D1 vrn-D1 Делеция 1 п. н. в 5’ UTR + 15 п. н. в начале 
второй делеции

i: Triple Dirk C

Vrn-D1 vrn-D1r SNP в CArG-бокса промотора vrn-A1 Strejčková et al., 2021; 
Makhoul et al., 2022

Vrn-B3 Нуль-аллель cv. Yanzhan 4110 Chen F. et al., 2013

Примечание. Мутации в рецессивных аллелях гена vrn-A1 у гексаплоидой пшеницы (Chen Y. et al., 2009) и гена Vrn-2 у диплоидной пшеницы (Yan et al., 
2004b) находятся в кодирующих областях.

сорта/зародышевая плазма из разных видов пшеницы, 
различающихся по уровню плоидности, подвергались 
скринингу с использованием молекулярных маркеров 
для рецессивных аллелей каждого из трех генов Vrn-1 
(Yan et al., 2003, 2004a, b; Fu et al., 2005; Bonnin et al., 
2008; Zhang X.K. et al., 2008; Santra et al., 2009; Chen Y. et 
al., 2010). Исключение – полиморфизм по генам Vrn-3B 
и Vrn-4D, у которых рецессивный аллель представлен 
только нуль-аллелем. 

Аллели, имеющие однонуклеотидные полиморфизмы 
(SNP) в экзоне 4 рецессивного гена vrn-A1, связаны с ре-
гуляцией развития озимых растений и обозначены vrn- A1a 
у сорта Jagger (PI 593688) и vrn-A1b у образца  2174 
(PI  602595). При полевой оценке популяции из 96 RIL 
от скрещивания Jagger c 2174 Y. Chen с коллегами (2009) 
продемонстрировали, что генотип с аллелем vrn-A1a ха-
рактеризовался более ранним выходом в трубку. В то же 
время влияние алелей на продолжительность яровизации 
экспериментально не проверялось.

Растения с гаплотипом 3_SNP показали более высокие 
уровни транскрипции гена Vrn-A1, чем растения с гапло
типом 1_SNP (Kippes et al., 2018). Сделано предположе
ние, что однонуклеотидный полиморфизм в регуляторном 
сайте первого интрона, возможно, связан с различиями в 
продолжительности яровизации у озимой пшеницы. От-
метим, что попытка N. Kippes с коллегами (2018) показать 

связь однонуклеотидных замен в рецессивном гене vrn-А1 
с продолжительностью яровизации неубедительна, так как 
использовалась озимая изогенная линия Triple Dirk C яро-
вого сорта Triple Dirk, растения которой в поле за четыре 
месяца без яровизации выходили в трубку и часть из них 
колосилась (Гончаров, 2012).

Можно сделать вывод, что все выявленные на сегодняш-
ний день изменения (точечные мутации) в последователь-
ностях рецессивных генов vrn достоверно не влияют на 
продолжительность яровизации озимых образцов пшениц 
(см. табл. 2).

Отметим, что уже довольно давно созданы изогенные 
линии по генам Vrd, контролирующим полиморфизм в 
продолжительности яровизации у озимых сортов мягкой 
пшеницы (Файт, 2006б), которые могут быть использо
ваны в молекулярно-биологических экспериментах. Эти 
гены локализованы на хромосомах у озимой мягкой пше-
ницы: ген Vrd1 – в хромосоме 4А, ген Vrd2 – в 5D (Файт 
и др., 2007). 

Аллельная изменчивость в локусе VRN-2 и ози-
мость. Мутации в регуляторных областях гена Vrn- 1 обу
словливают доминирование яровости, равно как точечные 
мутации гена(-ов) в локусе VRN-2 (аллель vrn-2a) или 
делеция всего гена (аллель vrn-2b) связаны с яровостью 
как рецессивным признаком у диплоидной пшеницы 
T. monococcum и ячменя H. vulgare (Yan et al., 2004b; Dub
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covsky et al., 2005). Множественный аллелизм доминант-
ного гена Vrn-2, контролирующего озимый тип развития, 
не выявлен. Это косвенно говорит об отсутствии связи 
данного гена с контролем продолжительности яровиза-
ции у диплоидных пшениц T. monococcum и T. boeoticum. 
Неизвестно также, какими генами она контролируется у 
ячменя.

Изменчивость доминантных аллелей генов Vrn 
у яровых образцов ди-, тетра- и гексаплоидных 
пшениц и их влияние на длину вегетационного 
периода яровых растений
Значительное число работ посвящено анализу распро
странения доминантных генов Vrn и их аллелей в основ
ных регионах возделывания пшеницы (Каталог…, 1987; 
Goncharov, 1998; Fu et al., 2005; Zhang X.K. et al., 2008; Лы-
сенко и др., 2014; Смоленская и др., 2022; и др.). Показана 
дифференциация регионов по аллелям (Генотипы…, 1985; 
Stelmakh, 1990; Goncharov, 1998). Среди современных сор
тов яровой мягкой пшеницы аллель Vrn-A1a преобладает 
в регионах с холодными зимами, где яровые пшеницы 
высевают только весной. Напротив, доминантные аллели 
генов-гомологов Vrn-B1a и Vrn-D1a присутствуют с вы-
сокой частотой у сортов, возделываемых в средиземно-
морском климате, где яровую пшеницу сеют осенью (под 
зиму) (Stelmakh, 1990; Zhang X.K. et al., 2008; Shcherban et 
al., 2015a). При этом аллель Vrn-D1a появился в Южной 
Европе в 1930-е гг. вместе с генами нечувствительности к 
фотопериоду и короткостебельностью от японских сортов 
мягкой пшеницы (Гончаров, 2012). Возможно ли широкое 
использование, кроме Китая, в селекции (Bonnin et al., 
2008) доминантного гена Vrn-B3 – вопрос открытый и тре-
бует детального изучения. В отечественном сортименте 
этот ген не обнаружен (Лысенко и др., 2014), так же как 
и у потомков сорта Hope (Гончаров, Гайдаленок, 2005), 
донора гена Vrn-B3 для изогенной линии CS/Hope 7B.

Двуручки. В англоязычной литературе двуручки из-
вестны под названием “intermediate” (Flood, Halloran, 
1986). Б.В. Ригин с коллегами считают возможной детер-
минацию ярового типа развития у сортов-двуручек до-
минантным геном Vrn-А1 (Генотипы…, 1985), в то время 
как А.Ф. Стельмах (1981) приписывал сортам-двуручкам 
контроль ярового типа развития исключительно доминат-
ным геном Vrn-В1. В Китае двуручки имеют доминантный 
аллель Vrn-D1b (Zhang X.K. et al., 2008).

Поскольку сорта-двуручки (в англоязычной литературе 
их иногда называют полуяровые – semispring) играют 
важную роль в производстве пшеницы в некоторых ре-
гионах (Файт и др., 2018), было изучено 689 образцов 
Китая для определения частоты и распределения у них 
Vrn-D1b аллеля. Результаты показали, что аллели Vrn-D1a, 
Vrn-D1b и vrn-D1 присутствовали в 27.3, 20.6 и 52.1 %  
изученных образцов соответственно. Анализ родословных 
показывает, что аллель Vrn-D1b произошел от китайских 
местных сортов (Guo et al., 2015). 

Исследование популяции гибридов F2, расщепляющих-
ся по аллелям Vrn-D1b и Vrn-D1a в теплице в условиях 
длинного дня без яровизации, показало, что растения, 
гомозиготные по аллелю Vrn-D1b, выколашивались на 
32 дня позже, чем растения, гомозиготные по аллелю 

Vrn-D1a. Поскольку аллель Vrn-D1b имеет ту же делецию 
в интроне 1, что и Vrn-D1a, и, кроме того, одиночную ну-
клеотидную мутацию в промоторной области и связан с 
факультативным типом развития, авторы предположили, 
что мутация в промоторе может изменять базовый уровень 
активности аллеля Vrn-D1, который уже активен (из-за 
делеции в интроне 1) (Zhang J. et al., 2012). 

Копийность генов Vrn. Изменение числа копий (CNV) 
генов Vrn-1 является одним из источников генетической 
изменчивости у сортов гексаплоидной пшеницы (Díaz 
et al., 2012; Würschum et al., 2015). В большинстве слу-
чаев CNV связаны с изменениями экспрессии генов Vrn 
(Muterko, 2023), тем не менее данные об их влиянии на 
ДВП неочевидны.

Гексаплоидные (2n = 6x = 42) пшеницы
Наиболее важным с хозяйственной точки зрения аспектом 
исследования аллелизма доминантных генов Vrn является 
поиск их функциональной связи с длиной вегетационного 
периода яровых растений. Сведения о продолжительно-
сти ДВП (скороспелости) у яровой пшеницы достаточно 
разнообразны. По мнению К.А. Фляксбергера (1938), у 
мягкой пшеницы она варьирует от 76 до 140 и более дней. 
Другие авторы приводят пределы варьирования от 70–80 
до 120–130 дней (Кумаков, 1980). Нет единого мнения и 
по вопросу классификации коммерческих сортов мягкой 
пшеницы по группам спелости (Гончаров Н.П., Гонча- 
ров П.Л., 2018), которая имеет четко выраженную регио-
нальную компоненту. При этом скороспелость может быть 
связана с различным сочетанием доминантных аллелей 
генов Vrn (см. Приложение). 

Аллели локуса VRN-A1. Распределение яровых сортов 
мягкой пшеницы по группам спелости выявило влияние на 
нее сочетания определенных доминантных генов Vrn и их 
аллелей (Stelmakh, 1993; Лихенко и др., 2014; Смоленская 
и др., 2022). Яровые сорта с доминантным геном Vrn-A1 
обычно более скороспелые, чем сорта с доминантными 
генами Vrn-B1 и Vrn-D1 (Stelmakh, 1993). Показано, что 
основной вклад в сокращение периода «всходы–коло-
шение» определяется доминантным аллелем Vrn-A1a, а 
аллель Vrn-A1b, напротив, обусловливает более позднее 
колошение растений (Ефремова и др., 2016). При этом 
сорта, в генотипе которых имеется доминантный аллель 
Vrn-A1b, встречаются Сибири с пониженной частотой, 8 % 
(Смоленская и др., 2022). Отметим, что аллель Vrn-A1a 
несет инсерцию в промоторной области, а Vrn-A1b – де-
лецию (Yan et al., 2004b). 

В исследовании Б.В. Ригина с коллегами (2021) ультра-
скороспелые линии Рико (к-65588) и Римакс (к-67257) 
имели самую высокую скорость развития от всходов до 
колошения среди образцов яровой мягкой пшеницы из 
всей коллекции ВИР. В их генотипах определено наличие 
доминантных аллелей сразу трех генов Vrn: Vrn-A1, Vrn-B1 
(Vrn-B1a и Vrn-B1c соответственно), Vrn-D1. 

Наличие любого из доминантных аллелей, Vrn-A1a или 
Vrn-A1b, приводит к отсутствию отзывчивости на ярови-
зацию, тогда как наличие любого из доминантных алле
лей генов Vrn-B1 или Vrn-D1 обусловливает «остаточную» 
реакцию и приводит к более позднему цветению растений 
(Stelmakh, 1993). Эти данные подтверждаются исследо-
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ваниями, в которых показано, что доминантные аллели 
Vrn-A1a и Vrn-A1b в сочетании с доминантным геном 
Vrn-B1 могут обеспечить оптимальное время цветения и 
потенциальную высокую урожайность также и в условиях 
Тихоокеанского Северо-Западного региона США (Santra et 
al., 2009), в то время как сорта яровой пшеницы, несущие 
доминантный ген Vrn-D1, могут иметь преимущество в 
условиях штатов Айдахо и Орегона, где вегетационный 
период более продолжительный (Santra et al., 2009). 

Аллели локуса VRN-B1. С использованием изогенных 
линий с разными аллелями гена Vrn-B1, был выявлен 
новый аллель, Vrn-B1c, который, вероятно, связан с де-
терминацией более раннего колошения у позднеспелых 
сортов (Shcherban et al., 2012a). Показано его преоблада-
ние у сортов яровой мягкой пшеницы Западной Сибири и 
Северного Казахстана с моногенным контролем ярового 
типа развития (Shcherban et al., 2012b). В отсутствие эпи
статических эффектов доминантного гена Vrn-A1 этот ал
лель вызывает более раннее колошение по сравнению с 
аллелем Vrn-B1a (Shcherban et al., 2013). Влияние на вре- 
мя колошения аллеля Vrn-B1f аналогично таковому ал-
леля Vrn-B1c, но механизм его регуляции, скорее всего, 
отличается (Strejčková et al., 2021).

Аллели локуса VRN-D1. Доминантный ген Vrn-D1 
встречается только в сортименте гексаплоидных пшениц 
азиатского региона и у ряда итальянских сортов (Stelmakh, 
1993; Goncharov, 1998). K. Iwaki с коллегами (2000, 2001) 
обнаружили доминантный аллель Vrn-D4 у многих сор
тов яровой мягкой пшеницы из различных регионов мира 
(55 из 272 изученных сортов). Наиболее высокая частота 
его встречаемости была у образцов из Индии и соседних 
с ней стран (Iwaki et al., 2000, 2001). Ранее этот доминант-
ный ген был обнаружен у большинства образцов индий-
ского гексаплоидного вида-эндемика T. sphaerococcum 
Perciv. (Гончаров, Шитова, 1999).

При анализе яровых образцов Ae. tauschii, собранных на 
Ближнем Востоке, выявлен доминантный аллель Vrn-D t1 с 
делецией 5.4 т. п. н. в первом интроне (Takumi et al., 2011). 
Позже был описан еще один доминантный аллель (Che
purnov et al., 2023). Наличие данного аллеля не влияло на 
время колошения.

Все идентифицированные вариации в трех гомеологах 
Vrn-1 пшеницы были обозначены как отдельные аллели, 
но не для всех из них было экспериментально подтверж-
дено влияние на ДВП (скороспелость) (см. Приложение).

Аллели локуса VRN-B3. Нуклеотидные замены или 
инсерции/делеции в копиях в геномах A и D гена FT 
(Vrn-B3) у 239 местных, стародавних и современных ком
мерческих сортов различного географического проис-
хождения пшеницы можно связать с различиями по ДВП 
(Bonnin et al., 2008). Но, в отличие от Vrn-1, эпистатиче-
ского взаимодействия между гомеологическими копия
ми FT не обнаружено (Bonnin et al., 2008). Сверхэкспрес- 
сия гена TaFT в трансгенных растениях T. aestivum зна-
чительно ускоряла их цветение по сравнению с нетранс-
генным контролем (Yan et al., 2006).

Отсутствие изогенных линий не позволяет сравнить его 
различные аллели по силе фенотипического проявления. 
Заметим, что в старших беккроссах линия 620 с Vrn-B3 
колосилась значительно позже (Гончаров, 2012). Более 

позднее колошение также отмечено у сортов, несущих 
различные аллели Vrn-B3, Vrn-B3a и Vrn-B3b (Chen F. 
et al., 2013), Vrn-B3d и Vrn-B3e (Berezhnaya et al., 2021).

С использованием молекулярных маркеров для генов 
Vrn-A1, Vrn-B1, Vrn-D1 и Vrn-B3 охарактеризовано 278 ки
тайских сортов яровой мягкой пшеницы. Самыми ранни-
ми были сорта, имеющие в генотипе от трех до четырех 
доминантных генов Vrn, включая редкий доминантный 
ген Vrn-B3 (в среднем 30–31 день до колошения), за 
которым следовали одно-, двух- или трехгенные комби-
нации, включая доминантный ген Vrn-A1, но не Vrn-B3 
(в среднем 38 дней до колошения). На основании этих 
данных доминантные гены Vrn-1 были ранжированы по 
их влиянию на сокращение ДВП у китайских сортов: 
Vrn-A1 > Vrn-B1 > Vrn-D1 (Zhang X.K. et al., 2008). Она 
отличается от ранжировок других исследователей (Gotoh, 
1979; Goncharov, 2003).

Аллели локуса VRN-D4. Доминантный ген Vrn-D4 
оказывает более слабое влияние на ДВП, чем гены Vrn-A1, 
Vrn-D1 или Vrn-B3 (Kippes et al., 2014), но более сильное, 
чем Vrn-B1 (Gotoh, 1979; Goncharov, 1998). 

Тетраплоидные (2n = 4x = 28) пшеницы
В соответствии с результатами анализа экспрессии гена 
Vrn-A3 с использованием сестринских линий показано, 
что признак «раннее цветение» у образца TN26 полбы 
T. dicoccum Schrank ex Schuebl. при сравнении с образ-
цом TN28 T. pyramidale Perciv. обусловлен вставкой в 
промоторной области гена 7 п. н., которая включала по-
следовательность цис-элемента GATA-бокса (Nishimura et 
al., 2018). Анализ показал наличие раннецветущих алле-
лей Vrn-A3 у полбы из Эфиопии и Индии, их отсутствие 
у образцов твердой (T. durum Desf.) и мягкой пшениц. 
Результаты позволили авторам сделать заключение, что 
аллели Vrn-A3a-h1 и Vrn-A3a-h2 могут быть полезны для 
селекции на скороспелость твердой и мягкой пшениц 
(Nishimura et al., 2021).

Растения T. carthlicum Nevski и T. dicoccum с аллелем 
Vrn-B1c, содержащим встроенный в ген ретротранспозон, 
цвели без яровизации. У озимых DH-линий, несущих ре-
цессивный аллель vrn-B1, транскрипты обнаруживались 
только после яровизации растений (Chu et al., 2011).

Два яровых образца, PI 208912 (Ирак) T. turgidum 
и PI  74830 (Китай) T. durum, и один озимый образец, 
PI 221422 (Сербия) T. turgidum, зацветали без яровиза
ции. Однако цветение было значительно позже, чем у 
образцов с доминантными генами Vrn-A1 или Vrn-B1. При 
этом озимый образец PI 221422 зацвел на 25 дней позже 
яровых (PI 208912, PI 74830). Все они имеют рецессивные 
аллели vrn-B1 и нуль-аллели vrn-B3. Предполагается, что 
их позднее цветение обусловлено аллелем Vrn-A1i (Mu
terko et al., 2016). 

Сочетание доминантных аллелей Vrn-A1 и Vrn-B1s было 
связано с ранним цветением образцов тетраплоидных ви-
дов T. dicoccum и T. dicoccoides (Körn. ex Asch. et Graebn.) 
Schweinf. (Muterko et al., 2016). Возможен аллелизм по 
доминантному гену Vrn-A1 (Ригин и др., 1994).

Аллельный вариант гена, происходящий от вида 
T. militinae Zhir. et Migusch., был обозначен как Vrn-A1f-
подобный. Анализ QTL показал, что у сортов Tähti и 
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Mooni он вызывал задержку цветения на 1.9–18.6 дня в 
зависимости от условий выращивания (Ivaničová et al.,  
2016).

У всех исследованных образцов T. timopheevii (Zhuk.) 
Zhuk. яровость была ассоциирована с доминантными 
аллелями Vrn-A1f-ins и Vrn-A1f-del/ins (Golovnina et al., 
2010; Shсherban et al., 2016). У образца дикого вида T. ara­
raticum Jakubz. выявлен тот же аллель (Golovnina et al., 
2010). При этом число яровых форм у последнего вида 
крайне ограниченно (Goncharov, 1998).

Диплоидные (2n = 2x = 14) пшеницы 
Возможно, у диплоидных пшениц картина наследования 
выглядит сложнее, чем предполагали ранее, так как недав-
но для дикого вида T. boeoticum показан дигенный конт
роль признака «яровость» (Fu Hao, Boguslavskyi, 2023). 
Для возделываемого вида T. monococcum подобные ре
зультаты L. Smith (1939) остались незамеченными. В ге- 
номе яровых образцов T. urartu, донора генома Au по-
липлоидных видов пшениц, обнаружена типичная для 
видов секции Triticum мутация гена Vrn-A1 (Головнина и 
др., 2009). Однако из 400 изученных образцов только че
тыре образца T. urartu были яровыми (Goncharov, 1998), 
два из них были «нетипичными» (имеющими фенотип 
T. urartu – бархатистое опушение листьев, но кариотип 
T. boeoticum) (Adonina et al., 2015), поэтому полиморфизм 
по гену Vrn-A1 мог возникнуть, вероятнее всего, только 
уже у полиплоидных пшениц.

В полевых опытах образцы T. monococcum с различ-
ными делециями в области промотора (аллели Vrn-A1f 
и Vrn-А1g) выколашивались в среднем за 59–60 дней и 
достоверно не отличались друг от друга по срокам коло-
шения ( p = 0.842) (Чепурнов, Блинов, 2022).

Расширение полиморфизма генов Vrn  
и перспективы селекции на изменение ДВП 
(скороспелость)
Полиморфизм по доминантным генам Vrn, контроли
рующим яровость у селекционных сортов Сибири и РФ, 
минимален (Лысенко и др., 2014; Смоленская и др., 2022). 
У 75 % сортов Сибири он контролируется дигенно доми-
нантными Vrn-A1 и Vrn-B1; у 25 % – моногенно доминант-
ными генами (у 24 сортов, из них у 19 и 5 соответственно – 
только одним доминантным геном – Vrn-A1 или Vrn-B1). 
У одного сорта, Тулун 15, описан тригенный контроль 
(Лихенко и др., 2014). Подтвержден вывод Е.А. Моисее-
вой и Н.П. Гончарова (2007) об оптимальности для агро-
климатических условий как Западной, так и Восточной 
Сибири контроля яровости двумя доминантными генами 
Vrn. Выявлена повышенная частота встречаемости аллеля 
Vrn-B1с у сортов Западной Сибири и аллеля Vrn-B1а у 
сортов Восточной Сибири, что позволяет говорить об их 
селективности (Смоленская и др., 2022). Другие регио- 
ны РФ так подробно не изучены (Лысенко и др., 2014). 

Полагаем, что для увеличения разнообразия (поли-
морфизма) по ДВП в сортимент яровой мягкой пшеницы 
Сибири и РФ в целом целесообразно интрогрессировать 
доминантные аллели генов Vrn от ее диких сородичей 
(Гончаров, Чикида, 1995; Goncharov, 1998) либо исполь-
зовать редкие аллели уже имеющихся в ее генпуле (Stel

makh, Avsenin, 1996; Koval, Goncharov, 1998), но до настоя
щего времени молекулярно-генетически неизученных и 
крайне редко используемых в селекции. Отметим, что до-
нор генома Au T. urartu Thum. ex Gandil. не несет каких-ли-
бо новых для яровой мягкой пшеницы мутаций (Golovnina 
et al., 2010). Вероятно, неперспективно и использование 
диплоидного вида с геномом Ab T. monococcum (Гончаров 
и др., 2007; Nishiura et al., 2018) в силу его эволюционной 
отдаленности от возделываемых видов пшениц. Поэтому 
вид T. monococcum как модель неудачен, так как он – ту-
пиковая ветвь современного растениеводства.

Цель будущих исследований – разработать простую 
модель прогнозирования фенологии пшеницы, учитываю
щую эффекты яровизации и фотопериода. Новые факты 
об экспрессии генов Vrn, их аллельном составе, взаимо-
действии с другими генами постепенно расширяют пред-
ставление о первоначально выявленных связях (Distel- 
feld et al., 2009; Jin, Wei, 2016; Krasileva et al., 2017; Кисе-
лева, Салина, 2018; Milec et al., 2023). Они будут способ-
ствовать повышению эффективности селекции будущего.
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