
 

3 

СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННАЯ БИОЛОГИЯ, 2020, том 55, ¹ 1, с. 3-14 
 

Обзоры  
 
УДК 633.113.9:[631.523.11+631.547] doi: 10.15389/agrobiology.2020.1.3rus 
 

ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ГЕНОВ Vrn ДЛЯ СОЗДАНИЯ ФОРМ ТРИТИКАЛЕ 
С РАЗНОЙ ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОСТЬЮ ВЕГЕТАЦИОННОГО ПЕРИОДА 

(обзор) 
 

М.В. ЕМЦЕВА 
 

Тритикале (½ Triticosecale Wittmack) — новая сельскохозяйственная культура, объеди-
няющая в себе ценные свойства пшеницы и ржи. К преимуществам тритикале относятся способ-
ность произрастать на бедных, кислых, подтопляемых почвах, более высокое, чем у пшеницы, 
содержание белка в зерне, устойчивость ко многим грибным заболеваниям. Недостатки тритика-
ле — щуплость зерна, склонность к прорастанию зерна на корню, полеганию, некоторая токсич-
ность зерна вследствие содержания алкилрезорцинолов, а также более длительный по сравнению 
с родительскими формами вегетационный период. Из всех групп генов наибольшее влияние на 
продолжительность вегетационного периода злаковых культур оказывают Vrn (response to vernali-
zation, реакция на яровизацию). Яровые растения имеют один или несколько доминантных генов 
Vrn, у озимых все гены vrn рецессивные. Мягкая пшеница может иметь гены Vrn-A1, Vrn-B1, 
Vrn-D1, расположенные соответственно в хромосомах 5AL, 5BL, 5DL (A.J. Worland, 1996), ген 
Vrn-D4 в околоцентромерном районе хромосомы 5D (N. Kippes с соавт., 2015) и ген Vrn-B3 в 
хромосоме 7BS (L. Yan с соавт., 2006). У ржи ген Vrn-R1 находится в хромосоме 5RL 
(J. Plaschke с соавт., 1993). У тритикале были обнаружены доминантные аллели Vrn-A1a, Vrn-
B1a, Vrn-B1b и Vrn-B1c (M. Nowak с соавт., 2014; О.И. Зайцева с соавт., 2015). Ранее эти ал-
лели были выявлены у мягкой пшеницы (D.K. Santra с соавт., 2009; A.B. Shcherban с соавт., 
2012; A.B. Shcherban с соавт., 2015; J. Milec с соавт., 2013; И.Е. Лихенко с соавт., 2014). На 
время колошения растений влияет не только изменение нуклеотидной последовательности генов 
Vrn, но и изменение числа копий этих генов (A. Diaz с соавт., 2012). Гены Vrn могут влиять на 
время колошения и в сочетании друг с другом. Так, сорта с тремя доминантными генами Vrn 
более раннеспелые, чем с одним или двумя доминантными генами Vrn, но имеют наименьшую 
продуктивность (A.F. Stelmakh, 1993; M. Iqbal с соавт., 2007). Сообщается, что интрогрессия 
хромосомы 2D укорачивает период вегетации тритикале (А.А. Шишкина, 2008; Л.В. Корень с 
соавт., 2010). Растения тритикале имеют более длительный вегетационный период, чем исходные 
линии пшеницы, что может быть вызвано ингибированием генов Vrn геномом ржи (Л.Н. Камин-
ская с соавт., 2005; I.N. Leonova с соавт., 2005). Генетический контроль типа развития спонтан-
ных яровых мутантов в настоящее время не известен. Большинство яровых мутантов позднеспе-
лые, а при посеве осенью в разной степени перезимовывают, что может указывать на то, что они 
относятся к двуручкам (П.И. Степочкин, 2008; П.И. Степочкин с соавт., 2008). В Сибири ози-
мые тритикале занимают значительные площади, но по яровым тритикале селекция не ведется. 
Яровые тритикале могут быть использованы для расширения разнообразия яровых культур. Для 
селекции представляет интерес создание яровых тритикале с разной продолжительностью вегета-
ционного периода.  

 

Ключевые слова: гексаплоидная и октаплоидная тритикале, яровой мутант, пшеница, 
продолжительность вегетационного периода, гены Vrn. 

 

Тритикале (½ Triticosecale Wittmack), или пшенично-ржаной амфи-
плоид (ПРА), — искусственно созданная культура, полученная при скре-
щивании пшеницы (Triticum spp.) и ржи (Secale spp.). В зависимости от пло-
идности различают октаплоидные, гексаплоидные и тетраплоидные трити-
кале. Октаплоидные тритикале (2n = 56, геномный состав A1A1B1B1DDRR, 
где A1 и B1 — геномы мягкой, A и B — геномы твердой пшеницы) получа-
ют посредством скрещивания 42-хромосомных пшениц (в основном мяг-
кой пшеницы T. aestivum L.) с рожью (в основном S. cereale L.) и последу-
ющего удвоения числа хромосом. Эти ПРА характеризуются цитологиче-
ской нестабильностью и высокой частотой анеуплоидов. На протяжении 
ряда поколений у них происходит утрата хромосом до формирования ста-
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бильного гексаплоидного уровня (1, 2). Из-за пониженной озерненности 
колоса сорта октаплоидных (½8) тритикале в сельскохозяйственном про-
изводстве не используются. Чтобы поддерживать у таких ПРА нужное 
число хромосом, необходим постоянный цитологический контроль и от-
бор типичных растений (3). 

Гексаплоидные (½6) тритикале (2n = 42, геномный состав AABBRR) 
получают при скрещивании 28-хромосомных пшениц (в основном твердой 
пшеницы T. durum Desf.) с рожью и последующем удвоении числа хромо-
сом. Эти формы отличаются более высокой цитологической стабильно-
стью по сравнению с ½8 тритикале. 

Гексаплоидные и октаплоидные тритикале относятся к первичным, 
то есть создаваемым посредством удвоения числа хромосом у пшенично-
ржаных гибридов F1 между гексаплоидной или тетраплоидной пшеницей 
и рожью. Однако большинство сортов — это вторичные гексаплоидные 
тритикале, полученные от скрещивания тритикале ½8 и ½6 или скрещива-
ния тритикале ½6 с пшеницей. Во втором поколении из-за разнокаче-
ственности геномов А и В мягкой и твердой пшениц происходит формо-
образовательный процесс, в результате которого среди различных геноти-
пов встречаются растения с повышенной продуктивностью и значитель-
ным сокращением частоты нарушений в мейозе (4). 

Тетраплоидные (½4) тритикале (2n = 28) впервые получены в ре-
зультате опыления пшенично-ржаных гибридов F1 рожью. Среди гибридов 
F2 было выделено растение с 28 хромосомами, содержащее 14 хромосом 
пшеницы и 14 хромосом ржи (5). Урожай тритикале ½4 очень низкий, 
ценных форм среди них нет. Однако отмечается, что тритикале ½4 более 
цитологически стабильны, чем ½8 и ½6, следовательно, возможно повы-
шение их фертильности методами селекции (5). 

В настоящем обзоре рассматривается разнообразие генов и алле-
лей, контролирующих тип развития тритикале и ее родительских форм — 
пшеницы и ржи, с использованием которых возможно создавать сорта, 
подходящие для выращивания в регионах с разной продолжительностью 
вегетационного периода. 

Тритикале имеет ряд положительных качеств. Хотя пшеницу скре-
стили с рожью главным образом для того, чтобы передать ей зимостой-
кость ржи, тритикале по этому признаку, как правило, не отличается от 
озимой пшеницы. Предполагается, что это связано с подавлением актив-
ности хромосом ржи цитоплазмой пшеницы (6). По некоторым данным, 
½8 тритикале более зимостойки, чем ½6 (7), однако снижение плоидно-
сти с ½8 до ½6 приводило к увеличению морозостойкости культуры (8). 
При сравнении тритикале с исходными линиями пшеницы было установ-
лено, что тритикале более зимостойки за счет присутствия у них хромо-
сом ржи (9). С использованием молекулярных маркеров у гексаплоидных 
тритикале идентифицированы три локуса зимостойкости на хромосомах 
5А, 1B и 5R (10). 

Преимущество тритикале, как и ржи, перед пшеницей — способ-
ность произрастать на кислых, малоплодородных, подтопляемых почвах. 
Тритикале более устойчивы ко многим грибным заболеваниям: мучнистой 
росе, желтой ржавчине и головне. Как и рожь, тритикале поражается бу-
рой ржавчиной (причем растения ½8 сильнее, чем ½6), стеблевой ржавчи-
ной, спорыньей, корневыми гнилями и снежной плесенью (7). 

Еще одно ценное свойство тритикале — более высокое, чем у пше-
ницы, содержание белка в зерне. Однако вследствие низкого качества 
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клейковины мука тритикале по хлебопекарным качествам уступает муке 
пшеницы, поэтому ее используют в смеси с мукой пшеницы в количестве 
30-50 %. В этом случае улучшается эластичность и увеличивается объем 
хлеба (11). Хлеб с добавлением муки тритикале по питательной ценности 
превосходит пшеничный и ржаной, а также обладает характерным сладко-
ватым вкусом. С использованием муки тритикале изготовляют макарон-
ные изделия, печенье, бисквиты, крекеры, диетический хлеб для людей, 
страдающих нарушением обмена веществ. Одним из способов улучшения 
хлебопекарных качеств тритикале считается замещение хромосомы 1R ржи 
на гомеологичную хромосому 1D пшеницы (12). Потенциальный интерес 
для улучшения хлебопекарных качеств тритикале представляет также за-
мещение хромосомы 1R ржи на хромосому 1U Aegilops umbellulata (13).  

Зерно тритикале используется в пивоваренной и спиртовой про-
мышленности. Выход спирта в этом случае на 3-5 % больше, чем из зерна 
других зерновых (14). Успешные результаты показаны при применении 
тритикале в качестве зернофуражной и кормовой культуры. Зерно трити-
кале — высокобелковый корм с лучшей перевариваемостью, чем зерно 
пшеницы и ячменя. Зеленая масса тритикале благодаря повышенному со-
держанию сахаров и каротиноидов поедается скотом лучше, чем пшенич-
ная и ржаная, ее употребление положительно сказывается на продуктив-
ности сельскохозяйственных животных (рост удоев молока и содержания в 
нем жиров, увеличение привеса животных) (7). 

Однако, кроме достоинств, тритикале имеет и некоторые недостат-
ки. У первичных тритикале наблюдается пониженная озерненность коло-
са. Причиной этого становятся нарушения в мейозе, которые ведут к воз-
никновению анеуплоидных растений и, следовательно, снижению продук-
тивности (15). Показано, что присутствие в геноме пшеницы лишь одной 
хромосомы ржи вызывает структурные изменения в кариотипе (16). Про-
блема пониженной озерненности ПРА решается с помощью селекции.  

Тритикале имеет щуплое, плохо выполненное зерно вследствие 
нарушения в накоплении мелкозернистого крахмала, а также преждевре-
менного высвобождения -амилазы и разложения ею крахмала (17). Со-
держание белка в зерне обратно коррелирует с его выполненностью, из-за 
чего селекция на выполненность зерна приводит к уменьшению содержа-
ния в нем белка, и наоборот (7). Активность -амилазы определяет еще 
один недостаток тритикале — склонность к прорастанию зерна на корню, 
что снижает качество и урожайность. Показано, что устойчивость к про-
растанию зерна на корню повышается при наличии хромосомного заме-
щения 2R/2D (18). 

Большинство сортов тритикале длинностебельные и склонны к по-
леганию. При этом предрасположенность к полеганию отмечается у расте-
ний высотой более 91 см (19). Растения с замещением 2R/2D имеют 
меньшую высоту, чем другие растения (20, 21). Есть данные, что замеще-
ние хромосомы 2R ржи на хромосому 2U Aegilops umbellulata приводило к 
снижению высоты у гибридов тритикале (13). 

Один из недостатков тритикале — токсичность зерна вследствие 
наличия в нем антиметаболитов алкилрезорцинолов. По содержанию этих 
веществ тритикале занимает промежуточное положение между пшеницей 
и рожью. Наличие в корме зерна тритикале в количестве более 50 % тор-
мозит прирост массы животных, может вызвать у них заболевание печени 
и слизистой оболочки желудка. Количество алкилрезорцинолов снижается 
при технологической обработке зерна и приготовлении кормосмесей (5). 
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Тритикале имеет более длительный, чем у родительских форм, ве-
гетационный период. Известно, что вегетационный период полиплоидов 
увеличивается с повышением плоидности (5). Более того, вследствие ги-
бридного происхождения многие биологические процессы у тритикале 
протекают медленнее, чем у пшеницы (7). Период от колошения до цве-
тения у этой культуры на несколько суток длиннее, чем у пшеницы (5). 
Фаза тестообразной спелости у тритикале продолжительна и у некоторых 
образцов может длиться до 3 нед (5). Созревают тритикале на 3-20 сут 
позже пшеницы (7, 8). По длительности периода до колошения  тритика-
ле ½6 занимают промежуточное положение между мягкой пшеницей и 
тритикале ½8 (3, 22), а гибриды F1 между пшеницей и рожью, наоборот, 
характеризуются ускоренным по сравнению с пшеницей развитием (5). У 
озимой ржи выше скорость роста и степень развития апекса, чем у пше-
ницы, а тритикале по этому признаку ближе ко ржи, чем к пшенице (23). 

По типу развития пшеница, рожь и тритикале могут быть яровыми, 
озимыми и двуручками (24). Озимым растениям для перехода к генера-
тивному развитию требуется длительный (1-3 мес) период воздействия 
низкими положительными температурами — яровизация; яровые культуры 
способны перейти к колошению без нее. Двуручки могут развиваться как 
по яровому, так и по озимому типу. Время наступления генеративного 
развития и время колошения — важные адаптивные признаки. Тип разви-
тия, а также продолжительность вегетационного периода контролируются 
генами Vrn (response to vernalization, реакция на яровизацию).  

У мягкой пшеницы гены Vrn-A1, Vrn-B1, Vrn-D1 расположены со-
ответственно в хромосомах 5AL, 5BL и 5DL (25, 26), Vrn-D4 — в около-
центромерном районе хромосомы 5D (27, 28), Vrn-B3 — в хромосоме 7BS 
(29). Ген Vrn-R1 ржи локализован в хромосоме 5RL (30). Яровой тип раз-
вития контролируется одним или несколькими доминантными генами Vrn, 
озимый тип — рецессивными генами vrn во всех этих локусах (31). Дву-
ручки могут иметь доминантные гены Vrn-B1 (32), Vrn-D1, Vrn-D4 (33-36) 
или «слабый» аллель доминантного гена Vrn-A1 (37). 

На примере замещенных и изогенных линий пшеницы показано, 
что доминантный ген Vrn-A1 эпистатичен по отношению к остальным ге-
нам Vrn и определяет отсутствие реакции на яровизацию, в то время как 
растения с генами Vrn-B1, Vrn-D1, Vrn-D4 и Vrn-B3 в разной степени реа-
гируют на яровизацию ускорением колошения (31, 38, 39). По степени вли-
яния на время колошения гены Vrn можно расположить в следующей по-
следовательности: Vrn-A1 > Vrn-D1 > Vrn-D4 > Vrn-B1, где растения с доми-
нантным геном Vrn-A1 самые ранние, а с доминантным геном Vrn-B1 — 
самые поздние (40, 41). Среди сортов пшеницы Китая растения с доми-
нантным геном Vrn-D1, наоборот, созревают позже растений с Vrn-B1, что 
можно объяснить наличием разных аллелей Vrn-D1 (34). Доминантный ген 
Vrn-B3 в комбинации с другими генами Vrn определяет очень раннее ко-
лошение (34). 

Локусы Vrn характеризуются множественным аллелизмом в резуль-
тате различий в строении регуляторных районов — промотора или первого 
интрона. Для обнаружения аллелей генов Vrn были разработаны праймеры 
к этим районам. Ген Vrn-A1 мягкой пшеницы имеет аллели Vrn-A1a (ин-
серция и дупликация в промоторном районе), Vrn-A1b (делеция 20 п.н. в 
промоторном районе) (42) и Vrn-A1c (делеция 5504 п.н. в первом интроне) 
(43). У тетраплоидной пшеницы обнаружены аллели Vrn-A1d, Vrn-A1e и 
Vrn-A1f (делеции соответственно 32, 54 и 50 п.н. в промоторном районе) 
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(42, 44), у диплоидной пшеницы — аллели Vrn-Am1f, Vrn-Am1g, Vrn-Am1h, 
имеющие делеции и/или инсерции в промоторном районе и/или первом 
интроне (45). У гексаплоидной пшеницы T. compactum выявлен новый ва-
риант доминантного аллеля Vrn-A1a, характеризующийся наличием деле-
ции 16 п.н. и четырех однонуклеотидных полиморфизмов (ОНП, single-
nucleotide polymorphisms, SNPs) в последовательности мобильного генети-
ческого элемента в промоторе, а также новый аллель Vrn-A1j, содержащий 
делецию 54 п.н. в области промотора (46). У образцов тетраплоидных 
пшениц T. turgidum и T. durum обнаружен аллель Vrn-A1i c ОНП в после-
довательности аденинового (А) тракта VRN-бокса гена Vrn-A1, предполо-
жительно определяющий пониженную чувствительность к яровизации и 
факультативный тип развития (46). У пшениц ½4 и ½6 идентифицированы 
пять вариантов аллеля Vrn-A1b, различающихся по полиморфизму А-трак-
та и С-обогащенного сегмента в последовательности VRN-бокса (46). У 
образцов T. dicoccum обнаружен доминантный аллель Vrn-A1k, ответствен-
ный за снижение потребности в яровизации и яровой тип развития, несу-
щий делецию 42 п.н. в области промотора (47). 

У гена Vrn-B1 мягкой пшеницы идентифицированы аллели Vrn-B1a 
(делеция 6850 п.н. в первом интроне) (43), Vrn-B1b (отличается от аллеля 
Vrn-B1a дополнительной делецией 36 п.н. в первом интроне) (48), Vrn-B1c 
(кроме делеции, описанной у аллеля Vrn-B1a, несет в первом интроне де-
лецию 820 п.н. и дупликацию 431 п.н., перемещенную в начало этой деле-
ции) (49, 50). У тетраплоидных пшениц T. turgidum и T. turanicum Jakubz. в 
промоторных областях доминантного гена Vrn-B1 обнаружены делеции 
размером соответственно 5463 п.н. и 127 п.н. (44, 51). У пшеницы ½4 
T. carthlicum выявлен аллель Vrn-B1(ins), характеризующийся инсерцией 
ретротранспозона в промоторной области (46). У Vrn-B1 обнаружены два 
варианта, отличающиеся делециями 7 п.н., 3 п.н., 2 п.н. и 8 ОНП от ре-
цессивного аллеля vrn-B1 (46).  

Аллель Vrn-D1a яровых мягких пшениц имеет делецию 4235 п.н. в 
первом интроне (43). Аллель Vrn-D1b двуручек отличается от Vrn-D1a од-
нонуклеотидной заменой в промоторной области (36). В трех сортах мяг-
кой пшеницы из Китая обнаружен аллель Vrn-D1c, имеющий инсерцию 
174 п.н. в промоторном районе (52). У Aegilops tauschii выявлен аллель 
Vrn-Dt1, характеризующийся делецией 5437 п.н. в первом интроне (53), у 
T. spelta и T. compactum — Vrn-D1s с инсерцией 844 п.н. в первом интро-
не (54). У пяти образцов пшеницы ½6 обнаружены два гаплотипа гена 
Vrn-D1 — Hap-7Tu и Hap-8T, различающиеся протяженностью Т-тракта в 
позиции 428 п.н. (55). Ген Vrn-D4 образовался в результате инсерции 
участка хромосомы 5AL размером 290 т.п.н., несущего ген Vrn-A1, в ко-
роткое плечо хромосомы 5D (56).  

Аллель Vrn-B3a в замещенной линии Chinese Spring/Hope 7B имеет 
инсерцию 5295 п.н. в промоторном районе (29), аллель Vrn-B3b — инсер-
цию 890 п.н. в промоторе рецессивного гена vrn-B3, а аллель Vrn-B3c — 
делеции 20 п.н. и 4 п.н. в промоторе доминантного гена Vrn-B3a (57). 

С использованием аллель-специфичных маркеров у тритикале бы-
ли обнаружены доминантные аллели Vrn-A1a, Vrn-B1a, Vrn-B1b, Vrn-B1c 
(58, 59), ранее выявленные у мягкой пшеницы (48, 60-63). 

В последнее время сообщается, что на скорость выколашивания 
пшеницы может влиять не только изменение нуклеотидной последова-
тельности генов Vrn, но и увеличение числа их копий. Так, увеличение 
числа копий доминантного аллеля гена Vrn-A1 до двух и трех вызывало 
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задержку индукции цветения по сравнению с растениями дикого типа, 
несущими одну копию Vrn-A1 (64).  

Доминантные гены Vrn могут влиять на продолжительность вегета-
ционного периода в комбинации друг с другом. Сорта, в генотипах кото-
рых присутствуют два гена Vrn, выколашиваются раньше, чем сорта с од-
ним доминантным геном, а сорта, обладающие тремя генами Vrn, — са-
мые скороспелые, но имеют наименьшую продуктивность (65, 66). Сорта 
тритикале с более ранним выколашиванием характеризуются высокой 
фертильностью колоса и массой 1000 зерен (67).  

Доминантные гены Vrn неодинаково влияют на продолжитель-
ность вегетационного периода главным образом за счет того, что они 
определяют разную длительность II этапа органогенеза (фаза кущения) 
(41, 68). Так, у раннеспелых генотипов с одним доминантным геном Vrn-A1 
(Vrn-A1 vrn-B1 vrn-D1) и двумя доминантными генами (Vrn-A1 Vrn-B1 vrn-
D1 и Vrn-A1 vrn-B1 Vrn-D1) она наименьшая, а у позднеспелой линии с од-
ним доминантным геном Vrn-B1 — наибольшая (68). При этом чем короче 
период вегетативного развития растений, тем длиннее период от колошения 
до созревания, и наоборот (41, 69). У тритикале в разных хромосомах были 
обнаружены локусы, влияющие на скорость развития растений (70).  

Гены Vrn связаны с формированием элементов продуктивности 
пшеницы опосредованно — через участие в регуляции углеводного и азот-
ного обмена (71, 72). 

Л.В. Корень и Л.В. Хотылева отмечают (73), что наиболее ранне-
спелыми из всех изученных ими линий были тритикале ½6 с интрогресси-
ей хромосомы 2D мягкой пшеницы. В другой работе также сообщается, 
что линии тритикале с замещением хромосом 2R/2D характеризовались 
достоверно более коротким периодом вегетации по сравнению с линиями, 
имевшими полный комплект хромосом, а линии тритикале с замещением 
2B/2D и транслокацией T:2RS.2RL-2BL были менее скороспелыми, чем 
формы с замещением 2R/2D (21). 

Многие исследователи при посеве весной озимых культур пшени-
цы, ржи и тритикале наблюдали спонтанное появление среди них яровых 
растений (74, 75). Генетический контроль типа развития спонтанных яро-
вых мутантов в настоящее время не известен, но предполагается, что при-
чиной их возникновения становятся либо мутации в промоторном районе 
или первом интроне генов Vrn (42, 43), либо эпигенетическое изменение 
состояния хроматина в этих районах, не затрагивающее последователь-
ность ДНК (76, 77). В обоих случаях рецессивные гены vrn переходят в 
доминантное состояние, в результате чего запускается генеративное разви-
тие (78). Установлено, что тип развития спонтанных яровых мутантов 
определяется доминантным геном, находящимся в гетерозиготе, так как в 
потомстве от самоопыления мутантов происходит расщепление на яровые 
и озимые формы (8). В популяции F2, полученной от скрещивания между 
собой мутантных яровых растений ржи, наблюдалось расщепление на яро-
вые и озимые, близкое к 3:1, что указывает на моногенный доминантный 
контроль признака яровости (8). В популяции озимого сорта пшеницы 
Лютесценс 105 было выделено два яровых мутанта, различавшихся по дли-
тельности вегетации почти на месяц. При генетическом анализе поколе-
ния F2 этих мутантов наблюдалось расщепление на яровые и озимые рас-
тения, близкое к 15:1. Следовательно, гены, определяющие тип развития 
изученных мутантов, находятся в разных локусах (8).  

Самые ранние спонтанные яровые мутанты озимых тритикале вы-
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колашивались в конце июля — начале августа, но большинство мутантов 
были позднеспелыми и выколашивались в сентябре (75). Кроме этого, все 
спонтанные яровые мутанты пшеницы, ржи и тритикале, посеянные осе-
нью, в разной степени перезимовывают. Следовательно, можно предполо-
жить, что они относятся к двуручкам (8). 

Частота появления яровых мутантов увеличивалась при удлинении 
срока хранения семян, а также при повышении температуры в июне и ко-
личества осадков в июле (75). Предполагается, что эти стрессы активиру-
ют мобильные элементы, которые могут приводить к мутациям в генах Vrn 
(75). Имеются данные о влиянии физических и химических мутагенов на 
продолжительность вегетационного периода яровых растений (79-81).  

В Институте генетики и цитологии Беларуси созданы линии окта-
плоидных и гексаплоидных тритикале с доминантными генами Vrn (22). В 
качестве материнских форм при этом были использованы изогенные ли-
нии мягкой пшеницы с доминантными аллелями Vrn-A1, Vrn-B1 и Vrn-D1, 
полученные на основе сортов Triple Dirk, Мироновская 808 и Безостая 1, а 
в качестве опылителя — сорт озимой диплоидной ржи Восход и яровая 
аллоплазматическая рожь (22). При изучении этих линий обнаружено ин-
гибирующее действие генетической среды тритикале на проявление доми-
нантных генов Vrn: у тритикале растения выколашивались позднее, чем у 
соответствующих линий пшеницы. При этом доминантный ген Vrn-A1, 
определяющий раннее выколашивание, подавлялся в большей степени, чем 
Vrn-B1 и Vrn-D1 (22, 82). Позднее в Сибирском НИИ растениеводства и 
селекции СО РАСХН были созданы октаплоидные линии тритикале с до-
минантными генами Vrn посредством скрещивания изогенных по генам 
Vrn-A1, Vrn-B1, Vrn-D1 и Vrn-D4 линий мягкой пшеницы Triple Dirk с 
озимой диплоидной рожью сорта Короткостебельная 69. Доминантные 
гены Vrn в этих линиях тритикале по степени влияния на время колоше-
ния располагались в такой же последовательности, как и у линий пшени-
цы с этими генами (3).  

Таким образом, тритикале — перспективная для возделывания 
культура, обладающая способностью произрастать на бедных почвах и 
устойчивостью к ряду грибных болезней, с более высоким, чем у пшени-
цы, содержанием белка в зерне, большим выходом спирта и морозостой-
костью. Наибольшее влияние на продолжительность вегетационного пери-
ода пшеницы, ржи и тритикале оказывают гены реакции на яровизацию 
Vrn. Эти гены в разной степени влияют на время колошения и эффект 
при яровизации растений. У генов Vrn выявлен ряд аллелей, различаю-
щихся по наличию мутаций в промоторном районе и/или первом интроне, 
которые увеличивают разнообразие растений по длительности вегетацион-
ного периода и реакции на яровизацию. С использованием аллель-специ-
фичных праймеров у тритикале были обнаружены аллели Vrn-A1a, Vrn-B1a, 
Vrn-B1b и Vrn-B1c, ранее выявленные у мягкой пшеницы. Кроме этого, 
посредством изменения числа копий генов Vrn или комбинирования друг 
с другом разных доминантных генов Vrn можно манипулировать длиной 
вегетационного периода растений. При посеве весной озимых тритикале, 
пшеницы и ржи наблюдалось появление среди них спонтанных яровых 
растений. В настоящее время показано, что тип развития таких спонтан-
ных яровых мутантов определяется доминантным геном, находящимся в 
гетерозиготе, поскольку в потомстве от их самоопыления происходит рас-
щепление на яровые и озимые формы. В Сибири возделываются озимые 
сорта тритикале. В связи с непредсказуемым изменением климата и по-
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вышением спроса на фуражное зерно в животноводстве представляет ин-
терес создание яровых форм тритикале, различающихся по длине вегета-
ционного периода, для выращивания в качестве подстраховочной культу-
ры. Такие формы могут быть получены на основе разных доминантных 
аллелей Vrn и их сочетаний. 
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A b s t r a c t  
 

The advantages and disadvantages of triticale culture are briefly reviewed. The control of 
the length of vegetative period of spring triticale forms and spontaneous spring triticale mutants is 
viewed more particularly. Triticale (× Triticosecale Wittmack) is a new agricultural culture that com-
bines valuable traits of wheat and rye. The advantages of triticale are its ability to grow on poor, acid, 
waterlogged soils; higher, than in wheat, content of protein in grains; its resistance to many fungus 
diseases. The disadvantages are undersized grains, its tendency to sprouting, lodging, a partial toxicity 
of grains due to the presence of alkylresorcinols, and a longer, compared to parental forms, vegeta-
tion period. The biggest influence on the length of the vegetation period of cereals have vernalization 
response genes — Vrn. Spring plants have one or more dominant Vrn genes, in winter plants all vrn 
genes are recessive. Common wheat carries genes Vrn-A1, Vrn-B1, Vrn-D1, located on the chromo-
somes 5AL, 5BL, 5DL respectively (A.J. Worland, 1996), Vrn-D4 gene, located on the centromeric 
region of chromosome 5D (N. Kippes et al., 2015) and Vrn-B3 gene on the chromosome 7BS 
(L. Yan et al., 2006). Rye has Vrn-R1 gene on the chromosome 5RL (J. Plaschke et al., 1993). In 
triticale there were detected Vrn-A1a, Vrn-B1a, Vrn-B1b and Vrn-B1c alleles (M. Nowak et al., 2014; 
O.I. Zaitseva et al., 2015). The same alleles were detected previously in common wheat (D.K. Santra 
et al., 2009; A.B. Shcherban et al., 2012, 2015; J. Milec et al., 2013; I.E. Likhenko et al., 2014). 
Heading time of plants can be influenced not only by an alteration of nucleotide sequence of Vrn 
genes, but also by a change of the copy number of these genes (A. Diaz et al., 2012). Vrn genes can 
influence heading time in the combination with each other. For example, cultivars with three domi-
nant Vrn genes are ripening earlier, than cultivars with one or two dominant Vrn genes, but they 
have the least productivity (A.F. Stelmakh, 1993; M. Iqbal et al., 2007). It was also reported, that 
introgression of chromosome 2D shortened the period of triticale vegetation (A.A. Shishkina, 2008; 
L.V. Koren et al., 2010). Triticales have more prolonged vegetation period compared to parental 
wheat lines, which can be due to the inhibition of the Vrn genes by rye genome (L.N. Kaminskaya et 
al., 2005; I.N. Leonova et al., 2005). The genetic control of growth habit of spontaneous spring mu-
tants is currently unknown. It was determined, that the majority of spring mutants are late ripening, 
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and, after autumn sowing, they survive in different extent, what can mean, that they are facultative 
(P.I. Stepochkin, 2008; P.I. Stepochkin et al., 2008). In Siberia winter triticales occupy considerable 
areas, but the breeding of spring triticales hasn’t been carried on yet. Spring triticales could increase 
biodiversity of spring cultures. Thereby creation of spring triticales with different length of vegetative 
period is of great breeding interest.  

 

Keywords: hexaploid and octoploid triticale, spontaneous spring mutant, wheat, length of 
vegetative period, Vrn genes. 
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