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Одним з головних завдань селекції є створення сортів, оптимально 
пристосованих до умов вирощування в певних природно-кліматич-
них зонах. Реакція рослин на низькі позитивні температури (яровиза-
ція) та тривалість освітлення (фотоперіодизм) є головними механіз-
мами регуляції процесу онтогенезу та адаптації пшениці до факторів 
довкілля [1]. Генетичні відмінності за фотоперіодичною чутливістю 
відіграють важливу роль у визначенні відмінностей за адаптивністю 
та продуктивністю в багатьох регіонах вирощування пшениці в Євро-
пі [2; 3] та Україні [4].

Основні уявлення щодо генетичного контролю чутливості пше-
ниці на скорочення тривалості дня сформувалися у другій половині 
минулого сторіччя. Зокрема показано неповне домінування слабкої 
фотоперіодичної чутливості, участь у контролі ознаки трьох генів 
[5–7], визначено локалізацію Ppd-1 генів у коротких плечах хромо-
сом 2-ї гомеологічної групи [8], оцінено вплив кожного з домінант-
них генів на зниження фотоперіодичної чутливості, тривалість пері-
оду від сходів до колосіння та ряд інших біологічних і господарсько 
цінних ознак [9]. Пізніше, вже у нинішньому столітті, при вивченні 
особливостей структурної організації генів Ppd-1 та механізмів регу-
ляції фотоперіодичної реакції виявлено основні причини варіабель-
ності ознаки, що зумовлено, в тому числі, множинним алелізмом за-
значених генів, які віднесено до родини псевдорегуляторів PRR, що 
кодують білки-індуктори локусу цвітіння TaFT (VRN3) [10; 11]. На 
сьогодні за кожним з генів Ppd-1 виявлено певну кількість чутливих 
(рецесивних) та нечутливих (домінантних) алелів, виникнення яких 
зумовлено різними мутаціями їхніх більш древніх форм. Такими му-
таціями є делеції (Ppd-D1, Ppd-A1) або інсерції (Ppd-B1) у промоторі, 
що призводить до кардинальної зміни параметрів експресії, яка при 
інтактному промоторі триває тільки після світанку і до темної фази 
[12–14]. Мутації у промоторі знищують або порушують важливий 
сайт, що бере участь у пригніченні вираження гена у темний період 
доби, тому за відсутності такого експресія гена триває цілодобово з 
найбільшою активністю у темний період та на світанку. При наявнос-
ті у сорту усіх генів фотоперіоду з інтактним промотором (рецесивні 
алелі) накопичення регуляторного білка обмежено світловим періо-
дом, що в умовах скороченого дня затримує колосіння/цвітіння. І на-
впаки, присутність одного чи більше домінантних алелів впливає на 

зниження чутливості до фотоперіоду і прискорює проходження етапу 
від сходів до колосіння. Іншим механізмом виникнення домінантних 
(нечутливих) алелів є cnv-мутації, що зумовлює збільшення копій 
функціонального гена, притаманно лише гену Ppd-B1 [15]. Збільшен-
ня накопичення регуляторного білка зумовлено багатокопійністю 
гена. Множинний алелізм Ppd-1 стосується не тільки варіабельнос-
ті домінантних алелів, оскільки мутації виникали також у кодуючій 
зоні, що у деяких випадках призвело до порушення коду та утворен-
ня білків, які мають знижену функціональність, або її втратили на-
разі порушення важливих білкових доменів. Такі мутації (рецесивні 
алелі) відомі у генів Ppd-D1 та Ppd-A1 [13; 16; 17]. Природний мно-
жинний алелізм зумовлює варіабельність Ppd-генотипів, що дозволяє 
створювати сорти, більш пристосовані для вирощування у певних 
кліматичних умовах. Але створення таких потребує попереднього ви-
вчення актуальності того чи іншого генотипу, що неможливо без ви-
значення носіїв певних алелів та їхніх комбінацій. Нині розроблено 
велику кількість ПЛР-тестів, використання яких дозволяє визначити 
Ppd-генотипи сортів різного типу розвитку. Завдяки наявності ДНК-
маркерів визначено алельний стан генів Ppd-D1, Ppd-B1 багатьох 
сортів м’якої пшениці, оскільки з такими більшою мірою пов’язують 
варіабельність за фотоперіодичною чутливістю [18]. Менше уваги 
приділялось маркуванню гена Ppd-A1, оскільки, по-перше, тривалий 
час домінантний алель цього гена помилково оцінювали за феноти-
повим проявом — як слабкіший за інші. По-друге, у пшениці м’якої 
домінантний алель даного гена не набув значного поширення. Носії 
гена Ppd-A1 дуже рідко залучались у селекції, можливо, цьому запобі-
гало широке використання Ppd-D1a-генотипів. Але за дослідження-
ми останніх років виявлено існування чотирьох домінантних алелів 
Ppd-A1, які є результатом делеції у промоторі розміром 1085 п.н., або 
1027 п.н., або 1117 п.н., або 680 п.н. [19] Зазначені алелі позначено як 
Ppd-A1a.1, Ppd-A1a.2, Ppd-A1a.3, Ppd-A1a.4, відповідно. Перший з них 
виявлений у виду T. aestivum у 2012 році [15]. Два наступних — кіль-
кома роками раніше, вони притаманні генотипам виду T. durum [14]. 
Останній алель детектовано у малопоширеного виду T. compactum 
у 2015 році. Не виключно, що існують й інші варіації домінантного 
гена Ppd-A1. На відміну від пшениці м’якої, у виду T. durum домінант-
ні алелі трапляються частіше. Припускається, що більший вплив на 
зниження фотоперіодичної чутливості справляє алель Ppd-A1a.2. За 
відсутності у тетраплоїдного виду гена Ppd-D1 саме з домінантним 
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 геном Ppd-A1 пов’язують основні відмінності за фотоперіодичною 
реакцією у виду T. durum. Разом з тим мутації виникали також у ко-
дуючій зоні гена Ppd-A1. Загалом же у гена Ppd-A1 ідентифіковано 
більше ніж 60 гаплотипів, поєднаних у гаплогрупи І та ІІ. Швидше 
за все, більшість мутацій є нейтральними, однак деякі призводять 
до порушення генетичного коду, що зумовлює утворювання білків, 
які частково або повністю втрачають свою функцію індукторів локу-
су цвітіння. До таких відносяться делеція 303 п.н. у екзонах 5, 6 та 
делеція 2 п.н. у екзоні 7 [20]. Зазначені мутанти позначено нами як 
алелі Ppd-А1_del303 та Ppd-A1_del2ex7 відповідно. Слід зазначити, що 
в екзоні 7 гена Ppd-D1 також є делеція 5.п.н.  — алель Ppd-D1d, яка 
зумовлює утворення нефункціонального білка. Наявність мутантно-
го рецесивного алелю позначається на темпах розвитку, особливо у 
випадках, коли аналогічні за дією мутації присутні у Ppd-A1 та Ppd-D1 
пшениці м’якої. Що стосується сортів виду T. durum, то за наявності 
лише двох генів Ppd-1 втрата функціональності білка Ppd-A1 також 
може затримувати колосіння. Дотепер недостатньо інформації щодо 
поширення у культурних видів пшениці мутантних алелів Ppd-А1, що 
заважає вивченню як ефектів певних алелів за фоточутливістю, так і 
їхнього впливу на господарські ознаки. 

Протягом декількох років за використання ДНК-маркерів визна-
чено алельний стан генів Ppd-D1 та Ppd-B1 у багатьох сортів пшениці 
м’якої, але значно менше інформації щодо генотипів таких за алеля-
ми гена Ppd-A1. Стосовно алельного стану генів Ppd-1 сортів пшениці 
виду T. durum, насамперед сортів української селекції, свідчень прак-
тично немає. 

Методичні рекомендації, по-перше, представляють можливість 
застосування ПЛР-маркерів для ідентифікації алелів гена Ppd-A1, 
по-друге, враховуючи існуючі дані щодо алельного стану Ppd-D1 та 
Ppd-B1, надають інформацію щодо Ppd-генотипів значної кількості 
сортів пшениці м’якої озимого та ярого типу розвитку, в тому числі 
української селекції [21]. 

1. ОПИС МЕТОДУ

Метод дозволяє виявити домінантні алелі Ppd-A1a.1, Ppd-A1a.2, 
Ppd-A1a.3 у пшениці видів T. aestivum та T. durum, що значно впли-
вають на зниження фоточутливості; рецесивного алеля Ppd-A1b і 

мутантних рецесивних алелів Ppd-A1_del303 та Ppd-A1_del2ex7, що 
кодують нефункціональні регуляторні протеїни. Для визначення 
рецесивного та домінантних алелів Ppd-A1 використовують кілька 
ПЛР-тестів, розроблених на підставі поліморфізму ДНК промо-
торної зони гена. По-перше, для маркування гена Ppd-A1 виду Tr. 
durum запропонована мультиплексна ПЛР, за якої наявність фраг-
мента ампліфікації 452 п.н. свідчить про інтактний стан промотора 
(рецесивний стан), фрагменти 380 п.н та 290 п.н. визначають домі-
нантні алелі Ppd-A1a.2 та Ppd-A1a.3 відповідно [14]. По-друге, при 
маркуванні Ppd-A1 як тетра-, так і гексаплоїдних видів пшениці роз-
роблено ПЛР-тест для визначення тільки рецесивного стану гена, 
про що свідчить наявність на електрофореграмі також фрагмента 
452 п.н. Якщо такий фрагмент відсутній, то використовується інший 
ПЛР-тест, за яким можна визначити присутність будь-якого з відо-
мих домінантних алелів Ppd-A1a.1, Ppd-A1a.2, Ppd-A1a.3. Маркера-
ми є фрагменти 405 п.н., 463 п.н., 372 п.н. відповідно [19]. Для ви-
значення наявності делеції 303 п.н. в екзонах 5, 6 та делеції 2 п.н. 
в екзоні 7 гена Ppd-A1 використано два ПЛР-тести, рекомендовані 
Takenaka et. al [20]. Наявність алеля, що нами позначено як Ppd-A1_
del303, детектує фрагмент 220 п.н., і в даному випадку контролем був 
сорт Capelle-Desprez, у якого така мутація наявна. На присутність в 
генотипі алелю Ppd-A1_del2ex7 вказує наявність фрагменту ампліфі-
кації 180 п.н. 

Маркерні фрагменти визначають при використанні електрофоре-
зу продуктів ампліфікації ДНК у 10 % поліакриламідному гелі.

Таблиця 1 

Маркерні фрагменти ампліфікації при ідентифікації окремих алелів гена 
Ppd-А1, п.н.

Алель Маркерні фрагменти ампліфікації (п.н.)
ПЛР-тест 

№ 1
(рецесив-
ний стан)

ПЛР-тест 
№ 2

(T.durum)

ПЛР-тест 
№ 3

(T.aestivum 
та T. durum)

ПЛР-тести № 4 
та № 5

(рецесивні 
мутантні алелі)

PpdA1b 452 452
Ppd-A1a.1 405
Ppd- A1a.2 380 463
Ppd- A1a.3 290 372
Ppd-A1_del303 220
Ppd-A1_del2ex7 180



8 9

ІД
Е

Н
Т

И
Ф

ІК
А

Ц
ІЯ

 А
Л

Е
Л

ІВ
 Г

Е
Н

А
 P

P
D

-А
1 

П
Ш

Е
Н

И
Ц

І 
М

’Я
К

О
Ї 

(T
R

IT
IC

U
M

 A
E

ST
IV

U
M

 L
.)

 Т
А

 Т
В

Е
Р

Д
О

Ї.
.. 

В
ы

чи
тк

а 
№

 2
. 0

1.
09

.2
02

2.
 М

М
М

 2. ЕТАПИ АНАЛІЗУ

2.1. Виділення ДНК з індивідуальних рослин  
(паростків, насіння, листків)

Зразки гомогенізувати в епендорфі з 0,5 мл лізуючого буферу, 
що містить: 1,4 М NaCl; 20 mМ Na

3
EDTA; 100 mМ Tris-HCl, pН 8,0 

(25 °C); 2 % CTAB. Інкубація — на водяній бані протягом 1 години 
при 60  °С.  Депротеїнізацію проводити рівним об’ємом суміші хло-
роформ-ізоаміловий спирт (24:1). Центрифугувати протягом п’яти 
хвилин у центрифузі Eppendorf 5415 при 12000 об/хв, водяну фазу 
(не чіпаючи інтерфази) переносити в інший епендорф. ДНК екстра-
гувати рівним об’ємом ізопропанолу з наступним центрифугуванням 
протягом п’яти хвилин при 12000 об/хв. Надосадну рідину зливати, 
осад промити 1 мл 70 % етанолу. Отриманий осад ДНК розчиняти в 
500 мкл розчину TE (10 mМ Tris-HCl, pH 8,0; 1 mМ Na

3
EDTA). Кон-

центрацію ДНК вимірювати на флуориметрі TKO Hoefer-100 у роз-
чині 1  х TNE (10 mМ Tris-HCl pH 7.4 (25 0C); 100 mМ NaCl; 1mМ 
Na

3
EDTA) з 100  мкг/мл інтеркалюючого барвника Hoechst 33258.

2.2. Виконання полімеразної ланцюгової реакції (ПЛР)

В таблиці 2 наведено інформацію щодо послідовності праймерів 
для ампліфікації маркерних фрагментів ДНК. 

Таблиця 2 

Праймери для проведення ПЛР-аналізу та маркування генів Ppd-А1b, Ppd-А1_
del303, Ppd-A1_del2ex7, Ppd-A1a.1, Ppd-A1a.2, Ppd-A1a.3

Ген Праймер Послідовність праймерів
Розмір

фрагменту, п.н.

Ppd-A1b
Ppd-A1a.2
Ppd-A1a.3

durum_AglF1 gtatgcgattcgcctgaagt 452 п.н.
380 п.н.
290 п.н.

[14]

durum_AglF2 cgtcacccatgcactctgtt

durum_AglR2 ctggctccaagaggaaacac

Ppd-A1а.1
Ppd-A1a.2
Ppd-A1a.3

Ppd-A1proF 
gtatgcgattcgcctgaagt

405 п.н.
463 п.н.
372 п.н.
[14, 19]durum_AglR2 cgtcacccatgcactctgtt

Ppd-A1b
durum_Ag5del_F1 gtatgcgattcgcctgaagt 452 п.н.

[14]durum_Ag5del_R2 ctggctccaagaggaaacac

Закінчення табл. 2 

Ген Праймер Послідовність праймерів
Розмір

фрагменту, п.н.
Ppd-A1_
del2ex7

2 bp_del_F1 gccgccgtgaacaagttg 170 п.н.
[20]2 bp_del_R1 ggtaacgcacctgcaaaatgag

Ppd-A1_
del303

303 bp_del_F2 cttacatctgtgagaagtatctgcatc 220 п.н.
[20]303 bp_del_R3  cagatcagcagctcgaacaattac

Реакційний буфер для проведення тестування будь-якого з зазна-
чених алелів методом ПЛР містить: 50 mМ KCl; 20 mМ Трис-HCl, pН 
8,4; 2,0 mМ MgCl

2
; 0,01 % Tween-20; 0,15 mМ кожного dNTP; 5 пМ 

кожного праймера, 20 нг ДНК і 1 од. Taq-полімерази. Об’єм реакцій-
ної суміші — 20 мкл. Ампліфікація: денатурація — 94 °С — 2 хв, далі — 
20 с; відпал — 60 °С — 30 с; синтез — 72 °С — 50 с. 35 циклів; остання 
елонгація — 72 °С — 3 хв.

2.3. Електрофоретичний розподіл продуктів ампліфікації

Для тестування продуктів ампліфікації застосовувати 2,0  % ага-
розні гелі та 10 % ПААГ. Агарозні гелі з ПЛР-продуктами забарвлю-
вати бромистим етидієм і фотографувати в УФ світлі.

Для оцінки продуктів ампліфікації (10 мкл-аліквоту ПЛР-суміші) 
використовувати 10 % поліакриламідний гель. 

Склад гелю: 10 % акриламід, 1 х ТВЕ-буфер (50 мМ тріс-Н
3
ВО

3
, 

2 мМ Na
3
EDTA, рН 8.0). Електрофорез проводити при напрузі 500 V 

протягом 120 хв при 60  °С.  Для приготування гелю застосовувати 
таку суміш: 10 мл розчину 30 % поліакриламіду 3 мл 10 х ТВЕ-буферу, 
25 мкл ТМЕД, 50 мкл 10 % ПСА. Кожний зразок ДНК змішувати з 
4 мкл 0,2 % (w/v) розчином бромфеноловий синій, 0,2 % (w/v) кси-
ленціанол, що необхідно для контролю за просуванням фрагментів 
ДНК в гелі. Для контролю молекулярної ваги ампліфікованих фраг-
ментів використовувати ДНК pUC19, рестриктовану MspI, яку нано-
сити в окрему лунку.

2.4. Візуалізація продуктів ампліфікації

Фарбування поліакриламідного гелю здійснювати у кілька етапів: 
обробка гелю у 10  % етанолі протягом 5 хвилин, перенесення гелю 
у розчин 1 % HNO

3 
на 5 хв. з наступним промиванням гелю дисти-
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 льованою водою. Після промивання гель витримувати 20 хв у розчині 
0,012 М AgNO

3 
у темряві, промивати кілька разів дистильованою во-

дою та інкубувати гель у розчині (0,28 М Na
2
CO

3 
(безводний), 0,019 % 

формалін) до прояви продуктів ампліфікації. Забарвлений гель кілька 
разів промивати дистильованою водою та витримувати 10 хв. у роз-
чині 10 % СН

3
СООН. Гелі зберігати між двома листами прозорої по-

ліетиленової плівки.

2.5. Документування отриманних електрофореграм

Отримані електрофореграми документувати фотографуванням 
при використанні трансілюмінатора.

3. ОПРАЦЮВАННЯ РЕЗУЛЬТАТІВ

Після проведення електрофорезу продукту ПЛР-тесту №  1, роз-
рахованого для визначення рецесивного алеля Ppd-A1, на доріжках 
гелю має чітко детектуватися фрагмент 452 п.н. (рис.1). Відсутність 
такого свідчить про наявність делеції в промоторі.
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темряві, промивати кілька разів дистильованою водою та інкубувати гель у 

розчині (0.28 М Na2CO3 (безводний), 0.019 % формалін) до прояви продуктів 

ампліфікації. Забарвлений гель кілька разів промивати дистильованою водою 

та витримувати 10 хв. у розчині 10 % СН3СООН. Гелі зберігати між двома 

листами прозорої поліетиленової плівки. 

 

2.5. Документування отриманних електрофореграм 

 

Отримані електрофореграми документувати фотографуванням при 

використовуванні трансілюмінатора. 

 

 

3. ОПРАЦЮВАННЯ РЕЗУЛЬТАТІВ 

 

Після проведення електрофорезу продукту ПЛР-тесту №1, 

розрахованого для визначення рецесивного алеля Ppd-A1 на доріжках гелю 

має чітко детектуватися фрагмент 452 п.н. (рис.1). Відсутність такого 

свідчить про наявність делеції в промоторі. 
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Рис. 1. Маркування рецесивного стану гена Ppd-A1 в українських 

сортах пшениці озимої м’якої: 2 – Миронівська 808, 3 – Одеська 16, 4 – 

Левада, 5 – Обрій, 6 – Бригантина, 7 – Орійка, 8 – Зелений гай, 9 – Легенда 

миронівська, 10 – Волошкова, 11 – Ясногірка; 1, 12 – маркер молекулярної 

ваги Ledder 100 

 
600 п.н 
500 п.н. 
400 п.н. 
 
 

Рис. 1. Маркування рецесивного стану гена Ppd-A1 в українських сортах 
пшениці озимої м’якої: 2 — Миронівська 808, 3 — Одеська 16, 4 — Левада, 
5 — Обрій, 6 — Бригантина, 7 — Орійка, 8 — Зелений гай, 9 — Легенда миро-
нівська, 10 — Волошкова, 11 — Ясногірка; 1, 12 — маркер молекулярної ваги 

Ledder 100

Результатом проведення мультиплексної ПЛР  — ПЛР-тест №  2 
для виявлення алельного стану Ppd-A1 виду Т.durum має бути або 
фрагмент 452 п.н. — рецесивний стан гена, або фрагмент 380 п.н. чи 

фрагмент 290 п.н., що свідчить про присутність домінантних алелів 
Ppd-A1a.2 чи Ppd-A1a.3 відповідно (рис. 2). 
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Результатом проведення мультиплексної ПЛР – ПЛР-тест № 2, для виявлення 

алельного стану Ppd-A1 виду Тr.durum має бути або фрагмент 452 п.н. – 

рецесивний стан гена, або фрагмент 380 п.н. чи фрагмент 290 п.н., що 

свідчить про присутність домінантних алелів Ppd-A1a.2 чи Ppd-A1a.3, 

відповідно (рис. 2).  
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Рис. 2. Електрофореграма продуктів мультиплексної ПЛР, що 

детектують алелі Ppd-A1b, Ppd-A1a.2, Ppd-A1.3 у сортів Tr. durum: 

1 – Ledder 1000; 2 – Берекеш, 3 – Харківська 46, 4 – Мерліурі; 5 – Спадщина, 

6 – Чадо, 7 – Народна, 8 – Метиска, 9 – Луганська 7, 10 – Кораловий, 11 – 

Акведук, 12 – Блискучий, 13 – Лінкор 

 

При використовуванні ПЛР-тесту № 3, розрахованого для визначення 

будь-якого з відомих домінантних алелів Ppd-A1 видів Tr.aestivum та Tr. 

durum, на доріжках ПАА гелю мають детектуватися фрагменти 405 п.н., 463 

п.н., 372 п.н. – алелі Ppd-A1a.1 – Tr.aestivum , Ppd-A1a.2, Ppd-A1.3 – Tr. durum 

(рис. 3). У вибірці 138 озимих української селекції та 153 ярих сортів м’якої 

пшениці різного походження за зазначеним ПЛР-тестом виявлено лише 

продукт 452 п.н. – маркер рецесивного стану гена.  

Серед досліджених 50 ярих та 30 озимих сортів пшениці твердої з 

застосуванням двох ПЛР-тестів алель Ppd-A1a.3 виявлено у ярих сортів 

Метиска і Луганська 7 та у озимого сорту Кораловий. Алель Ppd-A1.2  

присутній лише у ярого грузинського сорту Мерліурі (рис. 2, 3).  

500 п.н 
 
452 п.н. 
 
380 п.н. 
 
290 п.н. 
          

Рис. 2. Електрофореграма продуктів мультиплексної ПЛР, що детектують 
алелі Ppd-A1b, Ppd-A1a.2, Ppd-A1.3 у сортів T. durum: 1 — Ledder 1000; 2 — Бе-
рекеш, 3 — Харківська 46, 4 — Мерліурі; 5 — Спадщина, 6 — Чадо, 7 — Народ-
на, 8 — Метиска, 9 — Луганська 7, 10 — Кораловий, 11 — Акведук, 12 — Блис-

кучий, 13 — Лінкор

При використовуванні ПЛР-тесту №  3, розрахованого для ви-
значення будь-якого з відомих домінантних алелів Ppd-A1 видів 
T.aestivum та T. durum, на доріжках ПАА гелю мають детектуватися 
фрагменти 405 п.н., 463 п.н., 372 п.н. — алелі Ppd-A1a.1 — Tr.aestivum, 
Ppd-A1a.2, Ppd-A1.3 — T. durum (рис. 3). У вибірці 138 озимих україн-
ської селекції та 153 ярих сортів м’якої пшениці різного походження 
за зазначеним ПЛР-тестом виявлено лише продукт 452 п.н. — маркер 
рецесивного стану гена. 
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Рис. 3. Електрофореграма продуктів алель-специфічної ПЛР, 

детектуючих алель Ppd-A1a.2 у сорту Мерліурі та алель Ppd-A1.3 у сортів 

Метиска, Луганська 7, Кораловий  

 

Оскільки серед досліджуваних сортів відсутні носії алелю Ppd-A1a.1, 

на рис. 3 не представлений маркерний фрагмент 405 п.н., який теж 

визначається застосуванням ПЛР з праймерами  Ppd-A1proF та durum_ 

Ag5del_R2A.  

Використання ПЛР-тесту для маркування алеля Ppd-A1_del303 не 

виявило такого серед сортів пшениці виду Tr. durum. В наборі озимих сортів 

м’якої пшениці української селекції носіями Ppd-A1_del303 є 11 або 15 % 

сортів (рис. 4). Але у сортів пшениці м’якої ярого типу розвитку зазначений 

алель виявлено лише у кількох зразків з різних кліматичних зон, серед яких 

відсутні українські.  

Алель Ppd-A1_del2ex7 широко поширений серед сортів твердої 

пшениці – 57 %, або 46 зразків (рис. 5, табл. 2). Привертає увагу той факт, що 

у твердої пшениці, фотоперіодичну реакцію якої контролюють лише два гени 

Ppd-1, майже половина сортів має ген Ppd-A1 з мутацією, яка призводить до 

втрати функціональності Ppd-білка. Зазначений алель не виявлено серед 

сортів пшениці м’якої озимого типу розвитку, але такий виявлений у кількох 

ярих сортів даного виду різного походження. Цікаво, що у родоводі сортів 

м’якої пшениці з виявленим геном Ppd-A1_del2ex7з присутній як 

батьківській, так і прабатьківській компонент сорт твердої пшениці. Отже, 

можна стверджувати, що алель Ppd-A1_del2ex7з інтродукований в геном 

м’якої пшениці від твердої пшениці. 

 
463 п.н. 
 
372 п.н. 

Рис. 3. Електрофореграма продуктів алель-специфічної ПЛР, детектуючих 
алель Ppd-A1a.2 у сорта Мерліурі та алель Ppd-A1.3 у сортів Метиска, Луган-

ська 7, Кораловий 



12 13

ІД
Е

Н
Т

И
Ф

ІК
А

Ц
ІЯ

 А
Л

Е
Л

ІВ
 Г

Е
Н

А
 P

P
D

-А
1 

П
Ш

Е
Н

И
Ц

І 
М

’Я
К

О
Ї 

(T
R

IT
IC

U
M

 A
E

ST
IV

U
M

 L
.)

 Т
А

 Т
В

Е
Р

Д
О

Ї.
.. 

В
ы

чи
тк

а 
№

 2
. 0

1.
09

.2
02

2.
 М

М
М

 Серед досліджених 50 ярих та 30 озимих сортів пшениці твер-
дої з застосуванням двох ПЛР-тестів алель Ppd-A1a.3 виявлено у 
ярих сортів Метиска і Луганська 7 та у озимого сорту Кораловий. 
Алель Ppd-A1.2 присутній лише у ярого грузинського сорту Мерліурі 
(рис. 2, 3). 

Оскільки серед досліджуваних сортів відсутні носії алелю Ppd-
A1a.1, на рис. 3 не представлений маркерний фрагмент 405 п.н., який 
теж визначається застосуванням ПЛР з праймерами Ppd-A1proF та 
durum_ Ag5del_R2A. 

Використання ПЛР-тесту для маркування алеля Ppd-A1_del303 не 
виявило такого серед сортів пшениці виду Tr. durum. В наборі озимих 
сортів м’якої пшениці української селекції носіями Ppd-A1_del303 є 
11 або 15 % сортів (рис. 4). Але у сортів пшениці м’якої ярого типу 
розвитку зазначений алель виявлено лише у кількох зразків з різних 
кліматичних зон, серед яких відсутні українські. 
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відсутність мутантного алеля у сортів Саратовська 29, Полтавка, Срібрянка, 

Торчинська, Елегія миронівська (пшениця м‘яка) 
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пшениці Саратівська 46, одним з батьків якого є сорт Сарубра, створений 

Рис. 4. Маркування алелю Ppd-A1_del303 в українських сортах пшениці ози-
мої м’якої: 1 — Capelle-Despez (контроль), 3 — Мільтурум 120, 4 — Експромт, 
5 — Веснянка, 6 — Полянка, 8 — Полукарлік 3, 10 — Істина; 2 — Колос ми-
ронівський, 7 — Балада миронівська, 11 — Обрій; 9 — маркер молекулярної 

ваги pUC19/Msp1

Алель Ppd-A1_del2ex7 широко поширений серед сортів твердої 
пшениці  — 57  %, або 46 зразків (рис. 5, табл. 2). Привертає увагу 
той факт, що у твердої пшениці, фотоперіодичну реакцію якої кон
тролюють лише два гени Ppd-1, майже половина сортів має ген Ppd-A1 
з мутацією, яка призводить до втрати функціональності Ppd-білка. 
Зазначений алель не виявлено серед сортів пшениці м’якої озимого 
типу розвитку, але такий виявлений у кількох ярих сортів даного виду 
різного походження. Цікаво, що у родоводі сортів м’якої пшениці з 
виявленим геном Ppd-A1_del2ex7 присутній як батьківській, так і пра-
батьківській компонент сорту твердої пшениці. Отже, можна ствер-

джувати, що алель Ppd-A1_del2ex7 інтродукований в геном м’якої 
пшениці від твердої пшениці.
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Рис. 5. Маркування алеля Ppd-A1_del2ех7 сортів пшениці твердої та м’якої: 
1–8  — сорти T.durum; 10–16  — сорти T.aestivum; 1, 3, 4, 5, 8  — присутність 
мутантного алеля у сортів Парус, Айсберг, Колективна 2, Харківська 46, Біло-
турка; 2, 6, 7 — відсутність мутантного алеля у сортів Яскравий, Чадо, Метиска 
(пшениця тверда); 10, 15 — сорти Сарубра, Opata 85 — присутність мутантного 
алеля; 11, 12, 13, 14, 16 — відсутність мутантного алеля у сортів Саратовська 
29, Полтавка, Срібрянка, Торчинська, Елегія миронівська (пшениця м’яка)

Це найкраще можна продемонструвати на прикладі сорту м’якої 
пшениці Саратівська 46, одним з батьків якого є сорт Сарубра, ство-
рений схрещуванням сортів Білотурка (T. durum) та Полтавка (Tr. 
aestivum). В родоводі мексиканських сортів м’якої пшениці Opata 85, 
Nesser одним з прабатьківських компонентів є сорт твердої пшениці 
Gaza. Сорт Lumillo, швидше за все, є донором даного мутантного але-
ля для сортів Ботанічна 2 та Башкирська 8.

Таблиця 3 

Алельний стан сортів твердої та м’якої пшениці ярого та озимого типу розвитку 
за геном Ppd-A1 

Озимі Ppd-A1 Ярі
T. durum

Бурштин, Крейсер, 
Яскравий, Акведук, 
Аргонавт, Престижний, 
Континент, Лайнер, 

Ppd-A1b

Жизель, Ізольда, Гордеіформе 3, 
Чадо, Харківська 1, Харківська 
15, Донська елегія, Харківська 
3, Харківська 13, Харківська 25, 
Харківська 51, Местна, Ширван 
5, Шовковиста, Ема, Presto de 
taviro, Oviachic 65, Brindur, Gkbasa, 
Gumillo, Marzaga, Megadur, Zenati
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 Закінчення табл. 3

Озимі Ppd-A1 Ярі
Парус, Айсберг, 
Лінкор, Гардемарин, 
Лагуна, Золоте руно, 
Надійний, Перлина, 
Гавань, Алий парус, 
Афіна, Алмазний, Ма-
кар, Шляхетний, Аре-
ал, Фактор, Босфор, 
Дельфін, Прозорий, 
Блискучий

Ppd-A1_
del2ex7

Прикраса, Кучумівка, Чорного-
ловка, Прибуткова, Харківська 
21, Харківська 39, Колективна 
2, Білотурка, Тур, Воронезька 7, 
Арнаутка, Новодонська, Дуня-
ша, Харківська 33, Харківська 37, 
Харківська 46, Народна, Тбілісурі 
Terra, Pandur, Trems, Movis, Саоdat, 
Lupidur, Wells, Malliani 2

Кораловий Ppd-A1а.2 Мерліурі
Ppd-A1а.3 Метиска, Луганська 7

T. aestivum

Ppd-A1_
del2ex7

Сарубра, Саратівська 46, Ботанічна 
2, Башкирська 8, Opata 85, Nesser, 
Swalov algat, Kalyansona

Оскільки раніше опрацьовано маркування генів Ppd-D1 та Ppd-В1 
[17], визначення алельного стану гена Ppd-A1 дозволило охарактери-
зувати Ppd-генотипи за всіма трьома генами ортологічної групи Ppd-1 
значної кількості сортів.
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