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The diversity of triticale Vrn genes influencing the 
duration of the interphase period “shoots – earing” 
and the total length of the growing period of plants 
is lesser than that of wheat. For its diversification and 
breading purposes, hybrids were made by using the 
original parental forms – an original collection of 
isogenic lines of octaploid triticale with different Vrn 
genes, as well as by using breeding lines of hexaploid 
triticale and a winter variety, Sirs 57. The aim of this 
work was to conduct a comparative study of the dura­
tion of the interphase period “shoots – earing” in the 
initial parental forms and triticale F3 hybrids having 
different combinations of pairs of the dominant genes 
Vrn-A1, Vrn-B1, Vrn-D1 and Vrn-D4. It is shown that, 
according to the strength of the phenotype expres­
sion of the gene pairs (the shorter the interphase 
period “shoots – earing”, the stronger the activity of 
the genes), octaploid hybrids ranged as following: 
(VrnA1 × VrnD1) ≥ (VrnB1 × VrnD1) ≥ (VrnA1 × VrnD4) = 
(VrnA1 × VrnВ1) > (VrnD1 × VrnD4), and the hybrids 
between octaploid and hexaploid triticales have the 
following order: (VrnD1 × Sirs 57) > (VrnВ1 × Sirs 57) ≥ 
(VrnD4 × Sirs 57/2/4) > (VrnВ1 × Tsekad 90/5). At the 
level of expression of the dominant genes, the hybrids 
obtained from the crosses of different levels of ploidy 
did not differ from the original maternal octaploid 
forms. The combination of two dominant genes in the 
hybrids, except for the combination VrnD1 × VrnD4, in 
homozygous or heterozygous state in the genotype 
of plants shortened the interphase period “shoots –ear­
ing” in comparison with the parental forms and the 
joint action of the VrnA1 and VrnD1 genes resulted in 
the emergence of plants with the shortest interphase 
period in comparison with all triticale forms studied. 
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Разнообразие тритикале по генам Vrn, влияющим на длитель­
ность межфазного периода «всходы – колошение» и общую про­
должительность вегетационного периода растений, меньше, 
чем у пшеницы. Для его расширения и дальнейшего применения 
в селекционных программах получены гибриды с использованием 
четырех линий октаплоидных тритикале с разными генами Vrn и 
двух селекционных линий озимого сорта Сирс 57. Цель данной 
работы – сравнительное изучение продолжительности межфазно­
го периода «всходы – колошение» у исходных родительских форм 
и гибридов тритикале F3 с разным сочетанием пар доминантных 
генов Vrn-A1, Vrn-B1, Vrn-D1 и Vrn-D4. Показано, что по силе фено­
типического проявления комбинаций этих генов (чем короче 
межфазный период «всходы – колошение», тем сильнее действие 
генов) октаплоидные гибриды составляют следующий ряд: 
(VrnA1 × VrnD1) ≥ (VrnB1 × VrnD1) ≥ (VrnA1 × VrnD4) = (VrnA1 × VrnВ1) > 
(VrnD1 × VrnD4), а гибриды октаплоидных тритикале с гексаплоид­
ными – (VrnD1 × Сирс 57) > (VrnВ1 × Сирс 57) ≥ (VrnD4 × Сирс 57/2/4) > 
(VrnВ1 × Цекад 90/5). По степени проявления доминантных генов 
гибриды от разноплоидных скрещиваний не отличались от исход- 
ных материнских октаплоидных форм. Сочетание двух доминант­
ных генов у гибридов (кроме комбинации VrnD1 × VrnD4) в гомози­
готном или гетерозиготном состоянии в генотипе растений уко­
ротило межфазный период «всходы – колошение» по сравнению 
с родительскими формами, а в результате совместного действия 
генов VrnA1 и VrnD1 возникли растения с самым коротким меж­
фазным периодом «всходы – колошение» по сравнению со всеми 
изученными формами тритикале. 

Ключевые слова: октаплоидные и гексаплоидные тритикале; 
гибридизация; межфазный период «всходы – колошение»; 
доминантные гены Vrn.
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Яровые сорта тритикале в Сибири занимают пока го-
раздо меньшие площади возделывания, чем озимые. 
Одна из причин – относительная позднеспелость. 

Вследствие гибридного происхождения и частичной не-
сбалансированности многие биологические процессы у 
тритикале протекают медленнее, чем у пшеницы, потому 
что фазы колошения, цветения и налива зерна растянуты 
(Махалин, 1992). У пшенично-ржаных амфиплоидов пе
риод от колошения до цветения длится пять-восемь дней, 
в то время как у пшеницы – около двух-трех дней (Шу-
лындин, 1981). Фаза тестообразной спелости у тритикале 
более продолжительна и у отдельных образцов может 
достигать трех недель (Фёдорова, 1983), а созревание 
наступает на 3–20 дней позже по сравнению с пшеницей 
(Махалин, 1992; Стёпочкин, 2008). 

За тип развития (яровой, озимый, факультативный), а 
также продолжительность вегетационного периода пше-
ницы и ржи отвечают гены Vrn (response to vernalization – 
реакция на яровизацию). Пшеница имеет гены Vrn-A1, 
Vrn-B1 и Vrn-D1, расположенные в длинных плечах 
хромосом 5A, 5B и 5D соответственно (Worland, 1996; 
Fu et al., 2005), а также ген Vrn-D4 в околоцентромерном 
районе хромосомы 5D (Yoshida et al., 2010) и ген Vrn-B3 
в коротком плече хромосомы 7В (Yan et al., 2006). Рожь 
обладает геном Vrn-R1 в длинном плече хромосомы 5R 
(Plaschke et al., 1993). Доминантное состояние гена Vrn 
обуславливает яровой тип развития, а рецессивное – ози-
мый (Pugsley, 1971). Изучение изогенных и замещенных 
линий пшеницы с доминантными генами Vrn-A1, Vrn-B1 
и Vrn-D1 показало, что эффект каждого из этих генов 
заключается в определении разной продолжительности 
этапа II органогенеза, который соответствует фазе ку-
щения (Воронин, Стельмах, 1985), а также в продолжи-
тельности фаз кущения и выхода в трубку (Košner, Pán
ková, 2004). Сильнее всех на сокращение фазы кущения 
влияет доминантный ген Vrn-A1, слабее – доминантный 
ген Vrn-B1 (Воронин, Стельмах, 1985; Košner, Pánková,  
2004).

Многие исследователи при весеннем севе озимых расте-
ний обнаруживали в популяциях культур пшеницы, ржи, а 
также тритикале появление спонтанных яровых мутантов 
(Рутц, Леонтьев, 1969; Wexelsen, 1969; Стёпочкин, 2008). 
Причина их возникновения до сих пор не известна. В ка-
честве возможных механизмов могут быть генетические 
мутации, в том числе в регуляторных участках генов Vrn, 
или же эпигенетические изменения. Последние, как было 
показано S.N. Oliver с коллегами (2009), могут изменять 
конформацию хроматина в области промоторов Vrn генов, 
тем самым модулируя уровень их транскрипции. На по-
явление спонтанных яровых мутантов тритикале влияют 
условия вегетации в годы репродукции семян амфиди-
плоида и проведения опыта, а также длительность срока 
хранения семян – при его увеличении частота возникно-
вения яровых мутантов повышается (Стёпочкин, 2008). 
Все мутантные формы тритикале при посеве осенью в 
разной степени перезимовывают, что указывает на то, что 
они развиваются по типу двуручек – растений, способных 
развиваться как по яровому, так и по озимому типу, что 
определяется, по мнению некоторых исследователей, 
генами Vrn-B1 (Стельмах, 1985), Vrn-D1, Vrn-D4 (Zhang 

et al., 2008) либо «слабым» аллелем доминантного гена 
Vrn-A1 (Ригин и др., 1985). 

Работ по сравнительному изучению тритикале, не-
сущих разные комбинации генов Vrn, по длительности 
периода «всходы – колошение» растений мало. Они про-
водились лишь на материале, гомозиготном по генам Vrn 
(Cтёпочкин, 2009; Емцева, Стёпочкин, 2014).

Цель данной работы – сравнительное изучение продол-
жительности периода «всходы – колошение» у исходных 
родительских форм и гибридов тритикале F3 с разным 
сочетанием доминантных генов Vrn-A1, Vrn-B1, Vrn-D1 
и Vrn-D4.

Материалы и методы
Исследования проводили у гибридов F3 от скрещивания в 
2014 г. тритикале как одного, так и двух разных уровней 
плоидности. 

Гибриды 8х тритикале, сочетающие в генотипе два 
разных доминантных гена Vrn, создаются для получе-
ния нового коллекционного и селекционного материала 
октаплоидных тритикале. Скрещивания 8х тритикале с 
озимым пшенично-ржаным амфиплоидом 6х делали для 
создания в дальнейшем серии гексаплоидных пшенично-
ржаных амфиплоидов по разным доминантным генам Vrn. 

Все родительские формы, за исключением озимого 
сорта Сирс 57, переходят к генеративному развитию при 
весеннем севе без предварительной яровизации про-
ростков или растений. Две гексаплоидные селекционные 
формы, Сирс 57/2/4 и Цекад 90/5, способны также пере-
зимовывать по типу озимых форм, таких, как 6х Сирс 57. 
Они являются потомством седьмого поколения растений, 
способных переходить к генеративному развитию без 
яровизации и выделенных из озимых сортов Сирс 57 и 
Цекад 90, созданных в СибНИИРС. 

Октаплоидные тритикале получены при искусственном 
удвоении числа хромосом гаплоидных пшенично-ржа-
ных гибридов от скрещиваний линий мягкой пшеницы 
Triple Dirk – доноров разных доминантных генов Vrn и 
сорта озимой ржи Короткостебельная 69 (Стёпочкин, 
2009). Потомство каждого гомозиготного по всем генам 
растения размножали изолированно для предотвращения 
переопыления. Отклонения по каким-либо признакам в 
пределах популяции семьи объясняются наличием ане-
уплоидных растений, что типично для цитогенетически 
нестабильного октаплоидного уровня. 

Весной 2016 г. семена гибридов, четырех родительских 
8х форм и трех 6х форм тритикале, высевали в открытый 
грунт. Число растений в пределах комбинации скрещива-
ния было не менее 40.

Фенологические наблюдения проводили на протяжении 
всей вегетации растений. Для характеристики экспрессии 
генов Vrn выбрали межфазный период «всходы – колоше-
ние», в конце которого растения находятся на этапе VIII 
органогенеза (Куперман и др., 1982). 

Результаты статистически обработаны по стандартным 
программам электронной таблицы EXEL.

Результаты и обсуждение
Первое поколение от проведенных в 2014 г. скрещиваний 
октаплоидных форм между собой и с гексаплоидными 
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растениями не было выровненным по некоторым призна-
кам растений: «кустистость», «облиственность», «озер
ненность», «длительность вегетационного периода». Оче
видно, большая вариация признаков была обусловлена 
наличием анеуплоидных растений, что характерно для 
тритикале октаплоидного уровня (Стёпочкин, 2008). Вто-
рое поколение, полученное в 2015 г., оказалось гораздо 
более разнообразным по всем изученным признакам, 
что объясняется перекомбинацией хромосом, генов, 
анеуплоидией, особенно у гибридов от разноплоидных 
скрещиваний. В популяциях гибридов F2 всех комбина-
ций появлялись единичные растения, не перешедшие к 
генеративному развитию, что можно объяснить выщепле-
нием рецессивных гомозиготных форм или элиминацией 
хромосом, несущих доминантные гены Vrn. Были также 
растения, которые начали выколашиваться спустя более 
чем 80 дней вегетации и сформировавшие неполноцен-
ные семена. Для изучения третьего поколения выбирали 
полноценные семена с растений, которые выколашивались 
не позднее чем через 60 дней вегетации. 

В третьем поколении также появлялись отдельные 
кустящиеся растения озимого типа в пределах каждой 
комбинации скрещивания и растения с длительным 
периодом вегетации, но были также и такие, у которых 
фаза «всходы – колошение» была короче, чем у обеих 
родительских форм. Это обусловило несколько больший 
размах изменчивости по данному признаку у гибридов, 
по сравнению с исходными родительскими формами. За 
исключением гибридов комбинации VrnD1 × VrnD4, у 
популяций гибридов других комбинаций скрещивания 
средняя продолжительность межфазного периода «всхо-
ды – колошение» растений была короче, чем у обеих роди-

тельских форм. Скорее всего, это связано с аддитивным 
эффектом двух доминантных генов Vrn у гомозиготных 
и гетерозиготных растений. 

Гены Vrn по силе фенотипического проявления у мягкой 
пшеницы составляют ряд Vrn1 (VrnA1) > Vrn3 (VrnD1) > 
Vrn4 (VrnD4) > Vrn2 (VrnB1) (Гончаров, Ригин, 1989; Гон-
чаров, 2012). У октаплоидных тритикале, полученных на 
основе изогенных линий Triple Dirk, этот ряд фенотипов 
сохраняется, что было показано нами ранее (Стёпочкин, 
2008, 2009) и подтверждается в данной работе на примере 
признака продолжительности межфазного периода «всхо-
ды – колошение». Однако различия недостоверны между 
популяциями растений по генам VrnA1 и VrnD1 (таблица). 

Средние значения данного признака позволяют судить 
о степени экспрессии пары доминантных генов Vrn у 
изученных форм гибридов. По силе фенотипического про-
явления (чем короче фаза, тем сильнее проявление) гиб
риды у октаплоидных гибридов составляют следующий 
ряд: (VrnA1 × VrnD1) > (VrnB1 × VrnD1) > (VrnA1 × VrnD4) = 
(VrnA1 × VrnВ1) > (VrnD1 × VrnD4); у гибридов окта-
плоидных тритикале с гесаплоидными – ряд (VrnD1 ×  
Сирс 57) > (VrnВ1 × Сирс 57) > (VrnD4 × Сирс 57/2/4) > 
(VrnВ1 × Цекад 90/5). 

Несмотря на то что процесс стабилизации у гибридов 
F3 еще не закончен, особенно при разноплоидных скре-
щиваниях, где помимо рекомбинации генов, вероятно, 
не завершен процесс стабилизации уровня плоидности, 
полученные результаты позволяют утверждать, что соче-
тание двух доминантных генов, VrnA1 и VrnD1, в одном 
организме растения укорачивает межфазный период 
«всходы – колошение» по сравнению с другими варианта-
ми сочетаний двух доминантных генов у октаплоидных 

Продолжительность межфазного периода «всходы – колошение» растений F3 разных комбинаций скрещивания  
и родительских форм тритикале

Комбинации, родительские 
формы тритикале

Всходы – колошение, сут Интервал дат начала  
короткого межфазного периода 
«всходы – колошение», сут

Доля растений с коротким 
межфазным периодом  
«всходы – колошение», %

8х VrnA1 × 8x VrnD1 55.3 ± 1.7 43–49 18.0

8х VrnB1 × 8x VrnD1 57.7 ± 1.9 47–53 27.5

8х VrnA1 × 8x VrnD4 59.2 ± 2.0 44–50 17.5

8х VrnA1 × 8x VrnВ1 59.7 ± 1.5 46–51 6.0

8х VrnD1 × 8x VrnD4 74.2 ± 0.7** 66–72 7.5

8х VrnD1 × 6х Сирс 57 68.3 ± 1.7 49–55 6.7

8х VrnВ1 × 6х Сирс 57 71.7 ± 1.4 58–64 7.5

8х VrnD4 × 6х Сирс 57 /2/4 73.6 ± 1.6 65–71 10

8х VrnВ1 × 6х Цекад 90/5 78.8 ± 1.7* 64–70 7.5

8х VrnA1 65.1 ± 2.0 62–68 96

8х VrnD1 66.3 ± 0.7 62–68 82

8х VrnB1 71.3 ± 0.9 66–72 70

8x VrnD4 74.6 ± 1.2* 64–70 18

6х Цекад 90/5 76.0 ± 0.8 70–76 68

6х Сирс 57 /2/4 76.2 ± 0.9 70–76 52

Примечание.  Достоверные различия внутри групп 8х тритикале, популяций гибридов (8х × 8х) и (8х × 6х) тритикале: * p < 0.05; ** p < 0.01. 
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амфиплоидов и исходными родительскими формами, что 
говорит об аддитивном эффекте этих генов. Ген VrnD1 
на фоне гена VrnD4 у октаплоидных амфиплоидов не 
проявился, так как гибриды с сочетанием обоих этих 
генов по данному признаку не отличаются от исходной 
родительской формы, несущей доминантный ген VrnD4. 

Гибриды от разноплоидных скрещиваний комбина-
ции VrnВ1 × Цекад 90/5 отличались самым длительным 
периодом «всходы – колошение». Также довольно про-
должительным периодом характеризовались и другие 
гибриды этого типа скрещиваний. В целом популяции раз-
ноплоидных гибридов, видимо, состояли из доминантных 
гомозигот и гетерозигот по одному из генов, VrnB1, VrnD1 
и VrnD4, и по экспрессии этих генов они не отличались 
от исходных материнских форм октаплоидных тритикале. 
Скорее всего, две мутантные отцовские формы-двуручки, 
Цекад 90/5 и Сирс 57/2/4, либо не имели доминантных 
генов яровости, так же, как и озимый сорт Сирс 57, и были 
яровыми эпимутантами, либо имели слабые их аллели, 
согласно гипотезе Б.В. Ригина с коллегами (1985).

Эта группа гибридов характеризовалась небольшой 
долей рано выколосившихся (в пределах недельного 
интервала) растений. Но наименьший процент таких 
растений (6 %) отмечен у гибридов октаплоидных трити-
кале комбинации VrnA1 × VrnВ1 (см. таблицу). Исходные 
родительские формы, кроме VrnD4, обладали высокой 
долей таких растений, что косвенно свидетельствует 
об их большей выравненности по данному признаку и 
более высокой их цитогенетической стабильности, чем у 
гибридных популяций. 

Таким образом, сочетание двух доминантных генов, 
особенно VrnA1 и VrnD1, в гомозиготном или гетерози-
готном состоянии в генотипе октаплоидных растений 
большинства гибридов F3 укорачивает период «всходы – 
колошение», и у селекционера есть возможность в по-
следующих поколениях выбрать константные формы 
тритикале с более укороченным вегетационным периодом. 
Отбором наиболее раннеспелых растений из популяций 
гибридов от разноплоидных скрещиваний можно будет 
создать в последующих поколениях серию линий гекса-
плоидных тритикале с идентифицированными доминант-
ными генами Vrn. Получаемый гибридный материал пред-
ставляет интерес как теоретический – для дальнейших 
генетических исследований, так и практический – для 
селекционного использования.
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