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Íåîáõ³äí³ñòü ó äîâãîòðèâàë³é åêñïîçèö³¿ ðîñëèí íèçü-
êîþ òåìïåðàòóðîþ, ùî ïåðåäóº ïåðåõîäó äî ðåïðîäóê-
òèâíî¿ ñòàä³¿ ðîçâèòêó, âèçíà÷àºòüñÿ ¿õ ïîòðåáîþ ó 
ÿðîâèçàö³¿. ×óòëèâ³ñòü ïøåíèö³ äî ÿðîâèçàö³¿ çàëå-
æèòü â³ä àëåëüíîãî ñòàíó ãåí³â ñèñòåìè Vrn. Ìàéæå 
äëÿ âñ³õ ãåí³â ö³º¿ ñèñòåìè âñòàíîâëåíî ìîëåêóëÿðíó 
ñòðóêòóðó ³ äîñë³äæåíî ïðè÷èíè âèíèêíåííÿ àëüòåð-
íàòèâíèõ àëåëüíèõ âàð³àíò³â. Ãåíè Vrn1, Vrn2 òà Vrn3
çàëó÷åí³ ó åï³ñòàòè÷íó âçàºìîä³þ òà ôîðìóþòü ðåãó-
ëÿòîðíó ïåòëþ ç ïîçèòèâíèì çâîðîòíèì çâ’ÿçêîì, ÿêà
ó îçèìèõ ðîñëèí àêòèâóºòüñÿ óìîâàìè ÿðîâèçàö³¿. Ëî-
êóñ Vrn2 º êëþ÷îâèì ó ïðèãí³÷åíí³ ïåðåõîäó â ðåïðî-
äóêòèâíó ôàçó ðîçâèòêó îçèìèõ ðîñëèí äî ïðîõîäæåí-
íÿ ÿðîâèçàö³¿, â òîé ÷àñ ÿê ëîêóñ Vrn1 ãîëîâíèì ÷èíîì 
âèçíà÷àº òåðì³íè çàöâ³òàííÿ ÿðî¿ ïøåíèö³. Îãëÿä ïðè-
ñâÿ÷åíî àíàë³çó äîñë³äæåíü ìîëåêóëÿðíèõ ìåõàí³çì³â òà
ãåíåòè÷íî¿ äåòåðì³íàö³¿ êîíòðîëþ ÷óòëèâîñò³ äî ÿðî-
âèçàö³¿ ó ïøåíèö³. Äåòàëüíî îáãîâîðþºòüñÿ îðãàí³çàö³ÿ, 
ñòðóêòóðà ³ ôóíêö³¿ ãåí³â Vrn òà ïðîäóêò³â ¿õ åêñïðå-
ñ³¿. Îñîáëèâó óâàãó ïðèä³ëåíî ñòðóêòóð³ ðåãóëÿòîðíèõ 
ä³ëÿíîê öèõ ãåí³â òà ìîëåêóëÿðíèì ìåõàí³çìàì ðåãóëÿ-
ö³¿ ¿õ åêñïðåñ³¿. Ñôîðìóëüîâàíî ñó÷àñíó óçàãàëüíåíó 
ìîäåëü, ÿêà â³äîáðàæàº âçàºìîä³þ ì³æ ãåíàìè Vrn òà
ôàêòîðàìè íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà ï³ä ÷àñ ÿðîâè-
çàö³¿.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Vrn ãåíè ïøåíèö³, ãåíè ZCCT, ëîêóñ 
TaFT1, ÷óòëèâ³ñòü äî ÿðîâèçàö³¿, ìîðîçîñò³éê³ñòü, 
åï³ñòàòè÷íà âçàºìîä³ÿ, ðåãóëÿö³ÿ ç³ çâîðîòíèì çâ’ÿçêîì.

Âñòóï. Òåðì³íè êîëîñ³ííÿ ïøåíèö³ º îäí³ºþ ç íàé-
âàæëèâ³øèõ àãðîíîì³÷íî-ö³ííèõ îçíàê, ùî âèçíà-
÷àº àäàïòèâí³ñòü ðîñëèííîãî îðãàí³çìó äî íàâêî-
ëèøíüîãî ñåðåäîâèùà êîíêðåòíîãî ðåã³îíó, çàáåçïå-
÷óþ÷è ïðîõîäæåííÿ ïåâíî¿ ôàçè ³íäèâ³äóàëüíîãî 
ðîçâèòêó çà íàéá³ëüø ñïðèÿòëèâèõ óìîâ ³ âïëèâàþ÷è 
íà óðîæàéí³ñòü [1]. Ó ïøåíèö³ êîíòðîëü òèïó òà 
òåìïó ðîçâèòêó çä³éñíþºòüñÿ çà ó÷àñò³ ãîëîâíèì ÷è-
íîì òðüîõ ãåíåòè÷íèõ ñèñòåì: Vrn (êîíòðîëþº ðåàê-
ö³þ íà ÿðîâèçàö³þ – òèï ðîçâèòêó), Ppd (ðåãóëþº 
÷óòëèâ³ñòü äî ôîòîïåð³îäó) òà Eps (âèçíà÷àº âëàñíó 
ñêîðîñòèãë³ñòü) [2]. Ïîòðåáà ðîñëèí ó äîâãîòðèâàë³é 
ä³¿ íèçüêî¿ òåìïåðàòóðè äëÿ ñâîº÷àñíîãî çàöâ³òàííÿ 
âèçíà÷àºòüñÿ ¿õíüîþ ÷óòëèâ³ñòþ äî ÿðîâèçàö³¿. ×óò-
ëèâ³ñòü ïøåíèö³ äî ÿðîâèçàö³¿ êîíòðîëþºòüñÿ ãî-
ëîâíèì ÷èíîì ÷îòèðìà ãåíàìè – Vrn1, Vrn2, Vrn3 
òà Vrn4 [3–6]. Ñèñòåìà öèõ ãåí³â ôîðìóº ºäèíèé 

ðåãóëÿòîðíèé ìåõàí³çì, îêðåì³ åëåìåíòè ÿêîãî çà-
ëó÷åí³ ó åï³ñòàòè÷íó âçàºìîä³þ ì³æ ñîáîþ. Â ðå-
çóëüòàò³ âçàºìîä³¿ ì³æ ãåíàìè Vrn óòâîðþºòüñÿ ðå-
ãóëÿòîðíà ïåòëÿ ç ïîçèòèâíèì çâîðîòíèì çâ’ÿçêîì, 
äå çì³íà àêòèâíîñò³ òðàíñêðèïö³¿ áóäü-ÿêîãî ãåíà 
âïëèâàº íà àêòèâí³ñòü åêñïðåñ³¿ ðåøòè ãåí³â ñèñòå-
ìè, ùî êîíòðîëþº ïðîöåñ ÿðîâèçàö³¿ òà âèçíà÷àº ÷àñ 
çàöâ³òàííÿ [7]. 

Âèâ÷åííÿ ò³º¿ àáî ³íøî¿ ãåíåòè÷íî¿ ñèñòåìè çðó÷-
í³øå ïðîâîäèòè, ñïèðàþ÷èñü íà äàí³, çàçäàëåã³äü îò-
ðèìàí³ íà ìîäåëüíîìó îðãàí³çì³, ÿêèì äëÿ êâ³òêîâèõ 
ðîñëèí çàçâè÷àé º àðàá³äîïñèñ. Äëÿ ãåí³â Vrn2 ïøå-
íèö³ íå âèÿâëåíî ãîìîëîã³â ó àðàá³äîïñèñó, òàê ñàìî
ÿê ³ äëÿ çàëó÷åíîãî ó êîíòðîëü ÷óòëèâîñò³ äî ÿðî-
âèçàö³¿ ãåíà FLC àðàá³äîïñèñó íå ïðåäñòàâëåí³ ãîìî-
ëîãè â ãåíîì³ ïøåíèö³. Ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî ñèñòåìè, 
ÿê³ ðåãóëþþòü ïðîöåñ ÿðîâèçàö³¿, àáî ïðèíàéìí³ îê-
ðåì³ åëåìåíòè ö³º¿ ñèñòåìè ó öèõ äâîõ âèä³â ðîç-
âèíóëèñÿ íåçàëåæíî îäíà â³ä ³íøî¿ [4]. Âîäíî÷àñ 
âñòàíîâëåíî ³ñíóâàííÿ ì³æâèäîâî¿ ôóíêö³îíàëüíî¿ 
àêòèâíîñò³ ãåí³â, ùî çàëó÷åí³ ó ðåãóëÿö³þ ïðîöåñó 
öâ³ò³ííÿ. Íàïðèêëàä, âèÿâëåíî êîíòðîëü ÷àñó çàöâ³-
òàííÿ ïðîäóêòàìè åêñïðåñ³¿ ãåíà SOC1 ðèñó â òðàíñ-
ãåííîìó àðàá³äîïñèñó òà â³äïîâ³äíî êîíòðîëü ÷àñó
çàöâ³òàííÿ ïðîäóêòàìè åêñïðåñ³¿ ãåíà FLC àðàá³äîï-
ñèñó â òðàíñãåííîìó ðèñ³ [8]. Íàÿâíà òàêîæ ðåãóëÿö³ÿ 
÷àñó çàöâ³òàííÿ, ùî îïîñåðåäêîâàíà ãåíîì Vrn1 òà 
ëîêóñîì Vrn2 ïøåíèö³ ó òðàíñãåííîìó àðàá³äîïñèñó 
[9, 10]. Ó çâ’ÿçêó ç öèì ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî îäíîäîëüí³ 
òà äâîäîëüí³ êëàñè ðîñëèí õî÷ ³ ìàþòü ð³çí³ ñèñòåìè 
êîíòðîëþ ïðîöåñó ÿðîâèçàö³¿ òà ÷àñó çàöâ³òàííÿ, ïðî-
òå â³äð³çíÿþòüñÿ çà êîìïîíåíòàìè, ùî âèêîíóþòü 
àíàëîã³÷í³ ôóíêö³¿ [10]. 

Ìàéæå äëÿ âñ³õ ëîêóñ³â ãåíåòè÷íî¿ ñèñòåìè Vrn 
(îêð³ì ëîêóñó Vrn4) ³äåíòèô³êîâàíî ãåíè-êàíäèäàòè, 
à âèâ÷åííÿ ¿õíüî¿ ìîëåêóëÿðíî¿ ñòðóêòóðè äîçâîëè-
ëî ç’ÿñóâàòè ïðè÷èíè, ùî îáóìîâëþþòü çì³íè â³ä-
ïîâ³äíèõ ô³ç³îëîã³÷íèõ ïðîöåñ³â â ðîñëèííèõ îðãà-
í³çìàõ, ÿê³ óòðèìóþòü àëüòåðíàòèâí³ àëåë³ öèõ ãåí³â, 
òà ïîáóäóâàòè óçàãàëüíåíó ìîäåëü, ÿêà â³äîáðàæàº 
âçàºìîä³þ ì³æ îêðåìèìè åëåìåíòàìè ö³º¿ ñèñòåìè â 
ïðîöåñ³ ðåãóëÿö³¿ ÷óòëèâîñò³ äî ÿðîâèçàö³¿ òà òåìïó 
ðîçâèòêó ïøåíèö³.

Çàãàëüíà õàðàêòåðèñòèêà ãåí³â Vrn1 òà ïðîäóêò³â ¿õ
åêñïðåñ³¿. Ãåíè Vrn1 êàðòîâàí³ â ñåðåäèí³ äîâãèõ ïëå-
÷åé õðîìîñîì ï’ÿòî¿ ãîìåîëîã³÷íî¿ ãðóïè [3]. ²äåí-
òèô³êîâàíî äâà ãåíè (äèñòàíö³ÿ ì³æ ÿêèìè 0,03 ñÌ),
ÿê³ º ³ìîâ³ðíèìè êàíäèäàòàìè äëÿ ëîêóñó Vrn1. Îáè-
äâà ãåíè êîäóþòü òðàíñêðèïö³éí³ ôàêòîðè, ùî óòðè-
ìóþòü MADS-áîêñ, îðòîëîã³÷íîãî ñ³ìåéñòâà ãåí³â àðà-
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á³äîïñèñó APETALA1 (AP1)/FRUITFULL (FUL/AGL8)
òà AGLG1 â³äïîâ³äíî [3, 11, 12]. Ïðîäóêòè ãåí³â 
öüîãî ñ³ìåéñòâà áåðóòü ó÷àñòü â ðåãóëÿö³¿ ïðîöåñ³â, 
ùî çàáåçïå÷óþòü ïåðåõ³ä ðîñëèííîãî îðãàí³çìó ç 
âåãåòàòèâíî¿ ñòàä³¿ ðîçâèòêó ó ãåíåðàòèâíó [13]. Ïî-
ðóøåííÿ ôóíêö³¿ ãåíà Vrn1 ó äèïëî¿äíî¿ ïøåíèö³ 
ñóïðîâîäæóºòüñÿ â³äñóòí³ñòþ ãåíåðàòèâíî¿ ñòàä³¿ ðîç-
âèòêó [14, 15]. Ïðîòå ïîäàëüøèìè äîñë³äæåííÿìè 
âñòàíîâëåíî, ùî ó ïîë³ïëî¿äíî¿ ïøåíèö³ ïåðåõ³ä äî 
öâ³ò³ííÿ â³äáóâàºòüñÿ ³ â ðàç³ ïîâíî¿ â³äñóòíîñò³ ãåí³â 
Vrn1 [16]. Ö³ íóëü-àëåëüí³ ìóòàíòè ìàþòü íàéá³ëüø 
òðèâàëèé òåìï ðîçâèòêó, îäíàê ïðîäóêóþòü çäîðîâ³ 
êâ³òè òà ôåðòèëüíå çåðíî. Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî ó òà-
êèõ ðîñëèí ³íäóêö³ÿ çàöâ³òàííÿ îïîñåðåäêîâàíà ïðî-
äóêòàìè åêñïðåñ³¿ ³íøèõ ãåí³â, ÿê³ òàêîæ óòðèìóþòü 
MADS-áîêñ, íàïðèêëàä FUL2 òà FUL3 [16]. Îñê³ëüêè 
êîðåëÿö³ÿ ì³æ ñòðóêòóðîþ òà åêñïðåñ³ºþ ïåðåðàõî-
âàíèõ ãåí³â-êàíäèäàò³â ³ àëüòåðíàòèâíèìè ôîðìàìè 
àëåë³â ëîêóñó Vrn1 õàðàêòåðíà ëèøå äëÿ ãåíà AP1, 
ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî íàéá³ëüø â³ðîã³äíèì êàíäèäàòîì 
äëÿ ëîêóñó Vrn º ãåí APETALA1 (AP1)/FRUITFULL 
((AP1/FUL)-like) [3, 13]. Ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ ïî-
êàçàëè, ùî ñàìå ãåí WFUL1 ³äåíòè÷íèé ïøåíè÷-
íèì ãåíàì Vrn1 [17]. 

Â ðîñëèíàõ, ÿê³ óòðèìóþòü äîì³íàíòí³ ³ ðåöåñèâí³ 
àëåë³ ãåí³â Vrn1 òà áóëè âèðîùåí³ íà ïîäîâæåíîìó äí³ 
³ íå ï³äëÿãàëè ÿðîâèçàö³¿, òðàíñêðèïòè äîì³íàíòíèõ 
àëåë³â äåòåêòóþòüñÿ íà ñòàä³¿ 1–3 ëèñòê³â, îäíàê âæå 
çà äåê³ëüêà òèæí³â (íà ñòàä³¿ øåñòè ëèñòê³â) ìîæíà 
ñïîñòåð³ãàòè ïðîäóêòè åêñïðåñ³¿ ÿê äîì³íàíòíèõ, òàê ³ 
ðåöåñèâíèõ àëåë³â [18]. Äîì³íàíòí³ àëåë³ ãåí³â Vrn-A1,
Vrn-B1 òà Vrn-D1 çíèæóþòü ÷óòëèâ³ñòü äî ÿðîâèçàö³¿ 
òà âèçíà÷àþòü ÿðèé àáî ôàêóëüòàòèâíèé òèï ðîç-
âèòêó [19]. Ïðîòå âïëèâ äîì³íàíòíèõ àëåë³â ãîìåî-
ëîã³÷íèõ ãåí³â Vrn1 íà ÷óòëèâ³ñòü äî ÿðîâèçàö³¿ òà 
òåìï ðîçâèòêó ïøåíèö³ íå ð³âíîçíà÷íèé, çì³íó ñè-
ëè âïëèâó ìîæíà ïðîñë³äêóâàòè ó ðÿäó Vrn-A1 > 
Vrn-B1 > Vrn-D1 [20, 21], ùî çá³ãàºòüñÿ ç â³äíîñíèì 
ð³âíåì àêòèâíîñò³ òðàíñêðèïö³¿ â³äïîâ³äíèõ ãåí³â òà 
ä³ºþ ïðîäóêò³â ¿õ åêñïðåñ³¿ íà ïðèãí³÷åííÿ ëîêóñó 
Vrn2 [18]. Òîáòî ÿð³ ñîðòè, äîì³íàíòí³ çà ãåíîì Vrn-A1, 
á³ëüø ðàíí³, í³æ ñîðòè, ùî óòðèìóþòü äîì³íàíòíèé 
àëåëü ãåíà Vrn-B1 àáî Vrn-D1. Îêð³ì òîãî, ãåí Vrn-A1 
ñïðè÷èíÿº ñèëüíèé åï³ñòàòè÷íèé âïëèâ íà äâà ³í-
øèõ ãåíè Vrn1 ç ãåíîì³â B òà D [22]. 

Áàçàëüíèé ð³âåíü òðàíñêðèïö³¿ ³íòàêòíèõ ãåí³â 
Vrn1 äóæå íèçüêèé, ïðîòå â³í ð³çêî çá³ëüøóºòüñÿ ï³ñëÿ 
ä³¿ íèçüêî¿ òåìïåðàòóðè [3, 11–13, 23]. Àêòèâí³ñòü 
åêñïðåñ³¿ Vrn1 ê³ëüê³ñíî çì³íþºòüñÿ â çàëåæíîñò³ â³ä 
òðèâàëîñò³ íèçüêîòåìïåðàòóðíî¿ ä³¿ ³ ñòàíîâèòü ïðÿìó 
êîðåëÿö³þ ïî â³äíîøåííþ äî íå¿ [11, 12, 24, 25]. Ïî-
äàëüøèìè äîñë³äæåííÿìè ãåíåòè÷íî¿ åêñïðåñ³¿ Vrn1
çà óìîâè ÿðîâèçàö³¿ âñòàíîâëåíî, ùî àí³ ³íñåðö³ÿ ó 
231 ï.í. â ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó äîì³íàíòíîãî àëåëÿ Vrn-
A1a, àí³ ìóòàö³¿, ëîêàë³çîâàí³ â ïåðøîìó ³íòðîí³, íå º 
êðèòè÷íèìè â ³íäóêö³¿ òðàíñêðèïö³¿, ÿêà îáóìîâëåíà 
ä³ºþ íèçüêî¿ òåìïåðàòóðè [23, 26, 27].

Äëÿ ãåí³â Vrn1 õàðàêòåðíà áàãàòîêîï³éí³ñòü [28–
30]. Ê³ëüê³ñòü êîï³é, òàê ñàìî ÿê ³ ¿õí³é íóêëåîòèä-
íèé ñêëàä, ìîæóòü âàð³þâàòè, ùî çíà÷íî âïëèâàº íà 
ïîòðåáó ó ÿðîâèçàö³¿ (òðèâàë³ñòü ÿðîâèçàö³¿) òà òåìï 
ðîçâèòêó [28, 30]. Äåÿê³ çðàçêè óòðèìóþòü îäíî÷àñíî 
äåê³ëüêà ð³çíèõ âàð³àíò³â äîì³íàíòíèõ àëåë³â àáî æ 
äîì³íàíòí³ òà ðåöåñèâí³ àëåë³ ãåíà Vrn-A1 [29].

Â ñòðóêòóð³ á³ëê³â Vrn1 ³äåíòèô³êîâàíî äîìåí 
íàäðîäèíè MADS – SRF-TF [31] òà ïîñë³äîâí³ñòü 
Ê-áîêñó. Àì³íîêèñëîòíà ïîñë³äîâí³ñòü SRF (serum 
response factor) äîìåíó ðîäèíè TF (transcription fac-
tor) óòðèìóº äåê³ëüêà ôóíêö³îíàëüíî àêòèâíèõ ä³-
ëÿíîê, çîêðåìà ñàéò, ùî çàáåçïå÷óº çâ’ÿçóâàííÿ ç 
ÄÍÊ, ñàéòè ôîñôîðèëþâàííÿ òà äèìåðèçàö³¿ [32]. 
Ñàéò çâ’ÿçóâàííÿ çàáåçïå÷óº ñïåöèô³÷íå ñïîëó÷åí-
íÿ á³ëêà ç ö³ëüîâîþ ïîñë³äîâí³ñòþ ÄÍÊ, äå çàâäÿêè 
óòâîðåíèì â äîìåí³ äèìåðèçàö³¿ àìô³ïàòè÷íèì àëüôà-
ñï³ðàëÿì â³äáóâàºòüñÿ îáãîðòàííÿ ìîëåêóëè ÄÍÊ 
äîâêîëà SRF-óòðèìóþ÷îãî á³ëêà [33]. Ä³ëÿíêà ç Ê-
áîêñîì çàçâè÷àé ïðèñóòíÿ â àì³íîêèñëîòí³é ïîñë³-
äîâíîñò³ òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â SRF-òèïó. Ïå-
ðåäáà÷àºòüñÿ, ùî Ê-áîêñ áåðå ó÷àñòü â óòâîðåíí³ 
íà ïåâíèõ ä³ëÿíêàõ á³ëêà ñóïåðñï³ðàëüíèõ ñòðóêòóð 
[34]. Äîìåí SRF-TF êîäóºòüñÿ íóêëåîòèäíîþ ïîñë³-
äîâí³ñòþ ïåðøîãî åêçîíó, Ê-áîêñ êîäóºòüñÿ ÷àñòè-
íîþ äðóãîãî, òðåò³ì, ÷åòâåðòèì, ï’ÿòèì òà øîñòèì 
åêçîíàìè ãåí³â Vrn1. Ó ñüîìîìó òà âîñüìîìó åêçîíàõ 
ãåíåòè÷íî¿ ³íôîðìàö³¿, ùî êîäóº äîìåíè àáî ³íø³ 
ôóíêö³îíàëüí³ ïîñë³äîâíîñò³ á³ëê³â, âèÿâèòè íå âäàëî-
ñÿ. Ïðîòå çã³äíî ç ðåçóëüòàòàìè âèð³âíþâàííÿ àì³íî-
êèñëîòíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ñàìå òóò ëîêàë³çîâàíà ïå-
ðåâàæíà ê³ëüê³ñòü ì³ñåíñ-ìóòàö³é, ÿê³ â³äð³çíÿþòü 
ì³æ ñîáîþ á³ëêè Vrn1 (Vrn-À1, Vrn-B1, Vrn-D1). Äî-
âåäåíî, ùî ì³ñåíñ-ìóòàö³¿, ëîêàë³çîâàí³ â ÷åòâåðòî-
ìó òà ñüîìîìó åêçîíàõ ãåíà Vrn-À1, âïëèâàþòü íà 
òåìï ðîçâèòêó ïøåíèö³ [30, 28]. Âñòàíîâëåíî âïëèâ 
ì³ñåíñ-ìóòàö³¿ â ïîñë³äîâíîñò³ ÷åòâåðòîãî åêçîíà, ùî
êîäóº K-áîêñ, íà ïîòðåáó ó ÿðîâèçàö³¿ (òðèâàë³ñòü 
ÿðîâèçàö³¿) [30]. 

Ïëåéòðîïíèé âïëèâ ãåí³â Vrn1 íà òîëåðàíòí³ñòü äî 
ä³¿ íèçüêèõ òåìïåðàòóð. Ëîêóñ Vrn1, îêð³ì ³íäóêö³¿ 
çàöâ³òàííÿ, àñîö³éîâàíèé ç õîëîäîâîþ ÷óòëèâ³ñòþ 
çëàê³â. Â³äîìî, ùî òîëåðàíòí³ñòü ïøåíèö³ äî ä³¿ 
íèçüêèõ òåìïåðàòóð çíèæóºòüñÿ ï³ñëÿ ïåðåõîäó â³ä
âåãåòàòèâíî¿ ñòàä³¿ ðîçâèòêó äî ãåíåðàòèâíî¿. Ãåíå-
òè÷í³ ñèñòåìè, ÿê³ ðåãóëþþòü ïðîöåñè ÿðîâèçàö³¿ 
òà àêë³ìàòèçàö³¿ äî íèçüêèõ òåìïåðàòóðíèõ óìîâ ó
çåðíîâèõ âçàºìîïîâ’ÿçàí³, ïðîòå ðåãóëþþòüñÿ ð³ç-
íèìè ÷èííèêàìè. Çàïðîïîíîâàíî ã³ïîòåçó, çã³äíî ç 
ÿêîþ çåðíîâ³ îòðèìàëè çäàòí³ñòü âèêîðèñòîâóâàòè 
ïðèñóòí³ñòü ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn1 ÿê ñèãíàë 
ïðèãí³÷åííÿ ðåãóëÿö³¿ COR (Cold Regulated) ãåí³â (ãå-
í³â õîëîäîâî¿ ÷óòëèâîñò³), á³ëüø òîãî, ï³äâèùåííÿ 
àêòèâíîñò³ åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn1 àñîö³éîâàíå ç³ çíè-
æåííÿì õîëîäîâî¿ âèòðèâàëîñò³ (ìîðîçîñò³éêîñò³) 
[11]. Ìàéæå ³çîãåíí³ ë³í³¿ çà ðåöåñèâíèìè àëåëÿìè 
ãåí³â vrn1 (îçèì³) çäàòí³ ïåðåíîñèòè òåìïåðàòóðè 
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Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷í³ ìåõàí³çìè ðåãóëÿö³¿ òèïó ðîçâèòêó ïøåíèö³

íà 11 °Ñ íèæ÷å, í³æ ÿð³ ë³í³¿, ùî ìàéæå ³çîãåíí³ çà 
äîì³íàíòíèìè àëåëÿìè öèõ ãåí³â. Ïðè öüîìó ÿð³ 
ë³í³¿, ùî áóëè âèðîùåí³ íà ñêîðî÷åíîìó äí³, ÿêèé, ÿê 
â³äîìî, ïðèãí³÷óº òðàíñêðèïö³éíó àêòèâí³ñòü ëîêóñó 
Vrn1, ìîæóòü âèòðèìóâàòè òåìïåðàòóðè íà 8,5 °Ñ
íèæ÷å, í³æ ò³, ùî áóëè âèðîùåí³ íà ïîäîâæåíîìó 
äí³ [35]. Àíàëîã³÷í³ ðåçóëüòàòè ñïîñòåð³ãàþòüñÿ ³ ó 
ÿ÷ìåíþ. Ë³í³¿ ÿ÷ìåíþ, ùî ðåöåñèâí³ çà ãåíîì vrn1, 
õàðàêòåðèçóþòüñÿ âèùèì ð³âíåì åêñïðåñ³¿ ãåíà CBF 
(C-repeat binding factor), íà â³äì³íó â³ä ë³í³é – íîñ³¿â 
äîì³íàíòíîãî àëåëÿ Vrn-H1. Îêð³ì òîãî, ó ë³í³é, ÿê³ 
áóëè âèðîùåí³ íà ñêîðî÷åíîìó äí³, çàçíà÷åíî âèùó 
òðàíñêðèïö³éíó àêòèâí³ñòü ëîêóñó CBF, í³æ ó ë³í³é, 
ùî âèðîùåí³ çà óìîâè ïîäîâæåíîãî äíÿ [36]. Ãåí 
CBF, ùî àêòèâóºòüñÿ íèçüêèìè òåìïåðàòóðàìè, êî-
äóº òðàíñêðèïö³éíèé ôàêòîð, ÿêèé ³íäóêóº åêñïðå-
ñ³þ ãåí³â COR, ³ òàêèì ÷èíîì â³ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü 
ó õîëîäîâ³é àêë³ìàòèçàö³¿ òà íèçüêîòåìïåðàòóðí³é 
ñò³éêîñò³ çëàê³â [37, 38]. Ïðîòå öÿ ã³ïîòåçà íå ïðè-
ïóñêàº áåçïîñåðåäíüî¿ âçàºìîä³¿ ì³æ ãåíàìè Vrn1 
òà CBF àáî æ COR [39], îñê³ëüêè ìîëåêóëÿðí³ ³ 
ãåíåòè÷í³ ìåõàí³çìè, ÿê³ çàëó÷åí³ ó âçàºìîçâ’ÿçîê 
ì³æ àêòèâí³ñòþ Vrn1 òà ïðèãí³÷åííÿì ãåí³â COR, 
íàðàç³ íå ç’ÿñîâàí³ [3, 11, 13]. Ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî 
îäèí ç ìàæîðíèõ QTL õîëîäîâî¿ òîëåðàíòíîñò³ – 
ëîêóñ FROST RESISTANCE-1, íàñïðàâä³ º ïëåéî-
òðîïíèì åôåêòîì ëîêóñó Vrn1 [40]. Ñïèðàþ÷èñü íà 
ö³ äàí³, ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî çåðíîâ³ ðîçâèíóëè 
çäàòí³ñòü âèêîðèñòîâóâàòè ïðîäóêòè åêñïðåñ³¿ ãåí³â 
Vrn1 äëÿ ðåãóëþâàííÿ õîëîäîâî¿ ñò³éêîñò³. Òàê, ï³ä-
âèùåííÿ òðàíñêðèïö³éíî¿ àêòèâíîñò³ Vrn1 ñïðèÿº 
ïðèãí³÷åííþ åêñïðåñ³¿ ãåí³â õîëîäîâî¿ ñò³éêîñò³ íà-
âåñí³, àëå íå âîñåíè, êîëè âèñîêà õîëîäîâà òîëåðàíò-
í³ñòü º êîðèñíîþ àäàïòàö³ºþ, ùî äîïîìàãàº ïðîòè-
ä³ÿòè íèçüêèì òåìïåðàòóðàì çèìîâîãî ïåð³îäó [41].

Âñòàíîâëåíî, ùî ð³âåíü çèìîñò³éêîñò³ ñîðò³â ïøå-
íèö³, äîì³íàíòíèõ çà ãåíàìè Vrn1 ç ð³çíèõ ãîìåî-
ëîã³÷íèõ ãåíîì³â, íå ð³âíîçíà÷íèé. Öåé âïëèâ íà
çá³ëüøåííÿ çèìîñò³éêîñò³ ñïîñòåð³ãàºòüñÿ â ðÿäó 
Vrn-D1 > Vrn-B1 > Vrn-A1, òîáòî ñîðòè ì’ÿêî¿ ïøå-
íèö³, ùî ìîíîãåííî äîì³íàíòí³ çà Vrn-D1 àáî Vrn-B1, 
âèÿâëÿþòüñÿ á³ëüø òîëåðàíòíèìè äî ä³¿ íèçüêèõ 
òåìïåðàòóð, í³æ ñîðòè, ÿê³ óòðèìóþòü äîì³íàíòíèé 
àëåëü ãåíà Vrn-A1 [42, 43]. Ä³éñíî, ãåíè Vrn-D1 òà 
Vrn-B1 º ìåíø àêòèâíèìè â ïîð³âíÿíí³ ç ãåíîì 
Vrn-A1 ³ ãîëîâíèì ÷èíîì çà ðàõóíîê á³ëüø íèçüêîãî 
ð³âíÿ ¿õ åêñïðåñ³¿. Îñê³ëüêè çèìîñò³éê³ñòü ïøåíèö³ 
ïðèãí³÷óºòüñÿ àêòèâíîþ åêñïðåñ³ºþ ãåí³â Vrn1, òî 
ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî á³ëüø íèçüêèé ð³âåíü åêñïðåñ³¿ 
äîì³íàíòíèõ àëåë³â ãåí³â Vrn-D1 òà Vrn-B1 áóäå ÷è-
íèòè ìåíøèé âïëèâ íà çíèæåííÿ âèòðèâàëîñò³ ðîñ-
ëèí äî ä³¿ íèçüêèõ òåìïåðàòóð, í³æ äîì³íàíòíèé 
àëåëü ãåíà Vrn-A1. Ñàìå òîìó ñîðòè ïøåíèö³, ùî
ìîíîãåííî äîì³íàíòí³ çà Vrn-B1 àáî Vrn-D1, ñïðî-
ìîæí³ âèòðèìóâàòè õîëîäíèé çèìîâèé ïåð³îä ³ çà 
òèïîì ðîçâèòêó âèÿâëÿþòüñÿ ÿê ôàêóëüòàòèâí³ – 
«äâîðó÷êè» [20].

Ðåãóëÿö³ÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn-1. Ãåíè Vrn1 õàðàê-
òåðèçóþòüñÿ íàÿâí³ñòþ ïðèíàéìí³ äâîõ ðåãóëÿòîð-
íèõ ä³ëÿíîê, ëîêàë³çîâàíèõ â îáëàñò³ ïðîìîòîðó òà 
ïåðøîãî ³íòðîíà â³äïîâ³äíî [44, 45]. Ïðèïóñêàºòüñÿ, 
ùî ðåãóëÿö³ÿ åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn1 ó çëàê³â çàëå-
æèòü çäåá³ëüøîãî â³ä ä³¿ äâîõ àíòàãîí³ñòè÷íèõ ìå-
õàí³çì³â: 1) àêòèâàö³ÿ òðàíñêðèïö³¿ ³ç çàëó÷åííÿì 
ðåãóëÿòîðíèõ ñàéò³â ïðîìîòîðó, ùî õàðàêòåðèçóºòüñÿ 
íèçüêèì áàëüíèì ð³âíåì òðàíñêðèïö³¿, ÿêèé ìîæå 
áóòè çá³ëüøåíèé ä³ºþ íèçüêî¿ òåìïåðàòóðè ï³ä ÷àñ 
ÿðîâèçàö³¿; 2) ïðîòèä³þ÷èé ìåõàí³çì êîíñòèòóòèâ-
íî¿ ðåïðåñ³¿ õðîìàòèíó, ÿêà êîíòðîëþºòüñÿ ðåãóëÿ-
òîðíèìè ä³ëÿíêàìè ïåðøîãî ³íòðîíà [23]. Äîì³íàíòí³ 
àëåë³ ãåí³â Vrn1 îáóìîâëåí³ ïîðóøåííÿìè â ðåãóëÿö³¿ 
¿õ åêñïðåñ³¿ òà ïîâ’ÿçàí³ ç âèíèêíåííÿì ÷èñëåííèõ 
ìóòàö³é íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó òà ïåðøîãî ³íòðîíà. 
Íàïðèêëàä, ó ïøåíèö³ òàê³ àëåë³, ÿê Vrn-A1(a, b, bm, 
d, e, f, g), óòðèìóþòü äåëåö³¿ òà SNP-ìóòàö³¿ íà ä³ëÿíö³ 
ïðîìîòîðó ãåíà Vrn-A1 [45, 29, 46], à äîì³íàíòí³ àëåë³ 
Vrn-A1(c, f m, h m), Vrn-B1(a, b, c) òà Vrn-D1a àñîö³éîâàí³ 
ç ìóòàö³ÿìè ó ïåðøîìó ³íòðîí³ ãåí³â Vrn-A1, Vrn-B1 
òà Vrn-D1 â³äïîâ³äíî [44, 47–49]. 

Äîñë³äæåííÿ ìîëåêóëÿðíî¿ ñòðóêòóðè ïåðøîãî 
³íòðîíà ó çðàçê³â ïøåíèö³ òà ÿ÷ìåíþ, ùî ðîçð³ç-
íÿþòüñÿ çà ìóòàö³ÿìè â äîì³íàíòíèõ àëåëÿõ Vrn1, 
âèÿâèëî â ñòðóêòóð³ öüîãî ³íòðîíà êðèòè÷íó ä³ëÿíêó 
(4,2 òèñ. ï.í.), â ÿê³é ïåðø³ 400 íóêëåîòèä³â â³ä-
ð³çíÿþòüñÿ äóæå âèñîêîþ êîíñåðâàòèâí³ñòþ. Ïåðåä-
áà÷àºòüñÿ, ùî ñàìå íà ö³é ä³ëÿíö³ ìîæóòü áóòè 
ëîêàë³çîâàí³ ðåãóëÿòîðí³ ïîñë³äîâíîñò³ [44]. Ïðîòå 
ïîäàëüøèìè äîñë³äæåííÿìè âñòàíîâëåíî, ùî ³íñåð-
ö³¿, ëîêàë³çîâàí³ âèùå êðèòè÷íî¿ ä³ëÿíêè, òàêîæ 
ñïðè÷èíÿþòü çíèæåííÿ ÷óòëèâîñò³ äî ÿðîâèçàö³¿ 
(äîì³íàíòí³ àëåë³ Vrn-Am1f, Vrn-Am1h) [48]. Àíàë³ç 
åï³ñòàòè÷íî¿ âçàºìîä³¿ ì³æ ãåíàìè Vrn ÿ÷ìåíþ ïî-
êàçàâ, ùî âïëèâ íà ôåíîòèï îêðåìèõ ìóòàö³é íà 
ä³ëÿíö³ ³íòðîíà-1 ãåíà Vrn-H1 íåð³âíîçíà÷íèé: á³ëüø
ïðîòÿæí³ äåëåö³¿ àñîö³éîâàí³ ç á³ëüø àêòèâíîþ åêñ-
ïðåñ³ºþ ãåíà Vrn1 òà á³ëüø ðàíí³ì çàöâ³òàííÿì çà
â³äñóòíîñò³ ÿðîâèçàö³¿, í³æ êîðîòê³ äåëåö³¿ [26, 50].
Âàæëèâ³ñòü ïåðøîãî ³íòðîíà ãåí³â Vrn1 â ïðèãí³-
÷åíí³ òðàíñêðèïö³¿ äî ïðîõîäæåííÿ ÿðîâèçàö³¿ ï³ä-
òâåðäæóºòüñÿ íàÿâí³ñòþ íà ö³é ä³ëÿíö³ ùîíàéìåíøå 
18 ìóòàö³é, ÿê³ àñîö³éîâàí³ ç ï³äâèùåííÿì àêòèâ-
íîñò³ åêñïðåñ³¿ öèõ ãåí³â òà çíèæåííÿì ÷óòëèâîñ-
ò³ äî ÿðîâèçàö³¿ ó ïøåíèö³ ³ ÿ÷ìåíþ [26, 25, 44,
47–49, 51, 52]. 

Â ðåçóëüòàò³ ìóòàö³é ìîæóòü, íàïðèêëàä, áóòè äå-
ëåòîâàí³ ñàéòè çâ’ÿçóâàííÿ ç ã³ïîòåòè÷íèìè òðàíñ-
êðèïö³éíèìè ôàêòîðàìè, ùî ïðèãí³÷óþòü òðàíñ-
êðèïö³þ ëîêóñó Vrn1 [44], àáî ìóòàö³¿ ìîæóòü âïëè-
íóòè íà ñàéòè, ÿê³ íåîáõ³äí³ äëÿ ï³äòðèìàííÿ ïðè-
ãí³÷åíîãî ñòàíó õðîìàòèíó çà äîïîìîãîþ ìîäèô³-
êàö³¿ ã³ñòîí³â, ôîðìóþ÷è òàêèì ÷èíîì ìåõàí³çì 
ñîìàòè÷íî¿ ïàì’ÿò³ ïðî ÿðîâèçàö³þ («çèìîâèé êîä») 
ó çëàê³â [53–55], ïîä³áíî äî òîãî, ÿê öå â³äáóâàºòüñÿ 
ó àðàá³äîïñèñó [56].
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Åï³ãåíåòè÷íà ðåãóëÿö³ÿ Vrn1. Äîñë³äæåííÿìè Îë³-
âåðà òà ³í. [55] âñòàíîâëåíî, ùî ðåïðåñ³ÿ ãåíà Vrn1 
ÿ÷ìåíþ àñîö³éîâàíà ç âèñîêèì âì³ñòîì ã³ñòîíà-3, 
ìåòèëüîâàíîãî çà ë³çèíîì-27 (H3K27me3), ó õðîìà-
òèí³ ëîêóñó HvVRN1. Ï³ñëÿ ÿðîâèçàö³¿ ñïîñòåð³ãàºòü-
ñÿ çíèæåííÿ âì³ñòó ã³ñòîíà-3 íà ä³ëÿíö³ ïåðøîãî 
åêçîíà òà íà ïî÷àòêó ïåðøîãî ³íòðîíà, à òàêîæ ïîâíà 
åë³ì³íàö³ÿ ã³ñòîí³â H3K27me3 íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó, 
ïåðøîãî åêçîíà òà ïåðøîãî ³íòðîíà ç õðîìàòèíó 
ëîêóñó HvVRN1, ó çâ’ÿçêó ç ÷èì ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî 
ÿðîâèçàö³ÿ ñïðèÿº àêòèâàö³¿ õðîìàòèíó ãåíà HvVRN1. 
Ïðè öüîìó âïëèâ ÿðîâèçàö³¿ íà âì³ñò ìîäèô³êîâàíèõ 
ã³ñòîí³â H3K4me3 òà H3K27me3 ó õðîìàòèí³ ëîêóñ³â 
HvVRN2 ³ HvVRN3 íå âèÿâëåíèé. Çì³íè ê³ëüê³ñíîãî 
âì³ñòó ìåòèëüîâàíèõ ã³ñòîí³â, ³íäóêîâàí³ ÿðîâèçàö³-
ºþ ïàðîñòê³â, ó õðîìàòèí³ ëîêóñó HvVRN1 çáåð³ãà-
þòüñÿ íàäàë³ ³ â ëèñòêàõ âåãåòóþ÷î¿ ðîñëèíè, ùî ï³ä-
òâåðäæóº äàí³, çã³äíî ç ÿêèìè ñàìå â ðåãóëþâàíí³ 
àêòèâíîãî ñòàíó õðîìàòèíó ëîêóñó HvVRN1, ùî îïî-
ñåðåäêîâàíå ìîäèô³êàö³ºþ éîãî ã³ñòîí³â, ³ ïðîÿâëÿ-
ºòüñÿ ìåõàí³çì åï³ãåíåòè÷íî¿ ïàì’ÿò³ ïðî ÿðîâèçà-
ö³þ ó çëàê³â. 

Íåùîäàâíî àíàëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ áóëè ïðîâå-
äåí³ íà ãåíåòè÷íîìó ìàòåð³àë³ ì’ÿêî¿ ïøåíèö³. 
Àíàë³ç âì³ñòó ìîäèô³êîâàíèõ ã³ñòîí³â H3K4me3 òà 
H3K27me3 ä³ëÿíêè ïðîìîòîðó ãåí³â Vrn1 òà TaFT1 
(Vrn3) ó çðàçê³â ãåêñàïëî¿äíî¿ ïøåíèö³, êîíòðàñòíèõ 
çà òèïîì ðîçâèòêó, âèÿâèâ çáàãà÷åííÿ ã³ñòîíàìè 
H3K4me3 ïðè íåçì³ííîìó ð³âí³ H3K27me3 â îçèìî¿ 
ïøåíèö³, ùî ïðîéøëà ÿðîâèçàö³þ. Âì³ñò H3K4me3
ó çðàçê³â ÿðî¿ ïøåíèö³ ï³ñëÿ ÿðîâèçàö³¿, íàâïàêè, 
çíèæóºòüñÿ ïðè íåçì³ííîìó ð³âí³ ã³ñòîí³â H3K27me3 
[53]. Îòæå ïåðåõ³ä äî öâ³ò³ííÿ îçèìî¿ ïøåíèö³, ÿêèé 
³íäóêîâàíî óìîâàìè ÿðîâèçàö³¿, àñîö³éîâàíèé ç³ 
çì³íîþ âì³ñòó ìåòèëüîâàíèõ ã³ñòîí³â H3K4me3 òà 
H3K27me3 íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó ãåí³â Vrn1 òà TaFT1. 
Âñòàíîâëåíî òàêîæ ïðÿìó êîðåëÿö³þ ì³æ ð³âíåì 
åêñïðåñ³¿ öèõ ãåí³â òà çì³íîþ ó âì³ñò³ ìîäèô³êîâà-
íèõ ã³ñòîí³â [53].

Ìîäèô³êîâàí³ ã³ñòîíè H3K4me3 òà H3K27me3 
ëîêàë³çîâàí³ â ä³ëÿíêàõ ãåíîìó, ùî àñîö³éîâàí³ ç
àêòèâíèì òà ïðèãí³÷åíèì ñòàíîì õðîìàòèíó â³äïî-
â³äíî [57]. Ó ðîñëèí, ÿê ³ â ³íøèõ îðãàí³çì³â, ðåãó-
ëÿö³ÿ âì³ñòó ìîäèô³êîâàíèõ ã³ñòîí³â H3K4me3 òà
H3K27me3 â ð³çíèõ ä³ëÿíêàõ õðîìàòèíó îïîñåðåä-
êîâàíà àêòèâí³ñòþ á³ëêîâèõ êîìïëåêñ³â PcG (poly-
comb group), TrxG (trithorax group), ÿê³ â³ä³ãðàþòü 
êëþ÷îâó ðîëü â ïðîöåñàõ åï³ãåíåòè÷íî¿ ðåïðåñ³¿ òà 
àêòèâàö³¿ â³äïîâ³äíî [58–60]. Òàê, ó àðàá³äîïñèñó 
êëþ÷îâ³ ëîêóñè ñèñòåìè, ùî êîíòðîëþº ÷àñ çàöâ³-
òàííÿ – FLC òà FLM, â ïðèãí³÷åíîìó ñòàí³ õàðàê-
òåðèçóþòüñÿ âèñîêèì âì³ñòîì â õðîìàòèí³ ã³ñòîí³â 
H3K27me3 [61]. 

Ïåðåäáà÷óâàí³ êîìïîíåíòè êîìïëåêñó, ùî ðåãó-
ëþº àêòèâíèé ñòàí õðîìàòèíó ÷åðåç çì³íó âì³ñòó 
ìîäèô³êîâàíèõ ã³ñòîí³â, âèÿâëåí³ òàêîæ ó çëàê³â 
[62, 63]. Çîêðåìà ãåíè, ùî êîäóþòü á³ëêè òèïó VIL 

(VIN3 (vernalization insensitive 3)-Like), êàðòîâàíî ó
ïðèöåíòðîìåðí³é ä³ëÿíö³ õðîìîñîì 1, 5, 6 â A-
ãåíîì³ Triticum monococcum L. [62] òà â D-ãåíîì³ 
Aegilops tauschii Coss. [63]. Óìîâè ÿðîâèçàö³¿, à ñàìå 
ä³ÿ íèçüêèõ òåìïåðàòóð ñïðèÿº ï³äâèùåííþ ð³âíÿ 
åêñïðåñ³¿ (àêòèâàö³¿) ãåí³â TmVIL ïøåíèö³ ÿê ïðè
ïîäîâæåíîìó, òàê ³ ñêîðî÷åíîìó äí³, à ï³ñëÿ ï³äâè-
ùåííÿ òåìïåðàòóðè ð³âåíü åêñïðåñ³¿ ãåí³â TmVIL 
ïîâåðòàºòüñÿ äî âèõ³äíèõ (äî ÿðîâèçàö³¿) çíà÷åíü 
[62]. ßêùî ïðèéíÿòè äî óâàãè òîé ôàêò, ùî ïðîäóêòè 
åêñïðåñ³¿ Vrn1 çíèæóþòü ìîðîçîñò³éê³ñòü, òî ìîæëèâà 
ðîëü ï³äâèùåííÿ òðàíñêðèïö³éíî¿ àêòèâíîñò³ ãåí³â 
VIL ï³ä ÷àñ ä³¿ íèçüêèõ òåìïåðàòóð ìîãëà á ïîëÿãàòè 
â ïðèãí³÷åíí³ åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn1, ùî ñïðèÿëî á 
òàêèì ÷èíîì ï³äâèùåííþ òîëåðàíòíîñò³ îðãàí³çìó 
äî íèçüêîòåìïåðàòóðíî¿ ä³¿. Ãåíè VIL àêòèâóþòüñÿ 
íà ïî÷àòêó ïåð³îäó ÿðîâèçàö³¿, ùî ïåðåäóº àêòèâàö³¿ 
ãåí³â Vrn1. Àíàëîã³÷íèé âïëèâ ä³¿ íèçüêèõ òåìïåðàòóð 
òà ñêîðî÷åíîãî äíÿ íà àêòèâí³ñòü òðàíñêðèïö³¿ ãåí³â 
VIL àðàá³äîïñèñó ³ ïøåíèö³ ðàçîì ç ³äåíòè÷íîþ 
äîìåííîþ ñòðóêòóðîþ á³ëê³â, êîäîâàíèõ öèìè ãåíà-
ìè, äîçâîëÿº ïðèïóñòèòè, ùî ãåíè VIL ó àðàá³äîïñèñó 
òà çëàê³â âèêîíóþòü àíàëîã³÷í³ ôóíêö³¿ [62, 63].

Ðåãóëÿòîðí³ ñàéòè íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó ãåí³â Vrn1.  
Íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó ãåí³â Vrn1 ³äåíòèô³êîâàíî äå-
ê³ëüêà öèñ-àêòèâíèõ ñàéò³â, ùî áåðóòü ó÷àñòü ó ðå-
ãóëÿö³¿ òðàíñêðèïö³¿ [29, 53], ïðîòå äîñë³äæåííÿ ïðî-
âåäåíî ëèøå äåÿêèõ ç íèõ – CArG-, VRN- òà G-áîêñ³â 
(ðèñ. 1). Òðîõè âèùå çà ñàéò ³í³ö³àö³¿ òðàíñêðèïö³¿, 
àëå íèæ÷å ACGT-ìîòèâó ëîêàë³çîâàíî ïîñë³äîâí³ñòü 
(CCTCGTTTTGG) CArG-áîêñó (ñàéò çâ’ÿçóâàííÿ ç 
MADS-áîêñîì) [3], ÿêèé íàÿâíèé ó âñ³õ ïðåäñòàâíèê³â 
ñ³ìåéñòâà ãåí³â, ùî êîäóþòü MADS-áîêñ-óòðèìóþ÷³ 
á³ëêè. Ñïî÷àòêó ïåðåäáà÷àëîñÿ, ùî CArG-áîêñ ìàº 
êëþ÷îâå çíà÷åííÿ â ðåãóëÿö³¿ àêòèâíîñò³ òðàíñêðèï-
ö³¿ ãåí³â Vrn1 çà óìîâè ÿðîâèçàö³¿ [3]. Òàê, ïøåíè÷í³ 
SVP-like (Short Vegetative Phase) MADS-áîêñ á³ëêè 
VRT2 (Vegetative to Reproductive Transition 2) çäàò-
í³ ÿê in vitro, òàê ³ in vivo  çâ’ÿçóâàòèñÿ ç CArG-
áîêñîì ïðîìîòîðó Vrn1 [64, 65]. Ïðîòå ïîäàëüøèìè 
äîñë³äæåííÿìè âñòàíîâëåíî, ùî ÷óòëèâ³ñòü äî ÿðîâè-
çàö³¿ çáåð³ãàºòüñÿ ³ ïðè ïîâí³é â³äñóòíîñò³ CArG-
áîêñó, îòæå îñòàíí³é íå º êðèòè÷íèì â ðåãóëÿö³¿ 
åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn1 [46]. Ì³æ ³íøèì íå âèêëþ÷åíà 
ïîòåíö³éíà ðîëü á³ëê³â VRT2 ó ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ 
Vrn1 íåçàëåæíî â³ä ÿðîâèçàö³¿, íàïðèêëàä, ï³ä ÷àñ
äîçð³âàííÿ êâ³òêè [27, 65]. Â³äîìî, ùî äëÿ äåÿêèõ 
îçèìèõ ñîðò³â ì’ÿêî¿ ïøåíèö³, ÷óòëèâèõ äî ôîòî-
ïåð³îäó (ðåöåñèâíèõ çà ãåíàìè ppd1), òðèâàë³ñòü ÿðî-
âèçàö³¿ ìîæå áóòè çíà÷íî ñêîðî÷åíà àáî æ âèêëþ-
÷åíà çîâñ³ì, ÿêùî ïðîòÿãîì äåê³ëüêîõ òèæí³â (42 
äí³) âèðîùóâàòè òàê³ ðîñëèíè íà ñêîðî÷åíîìó äí³
³ ëèøå ïîò³ì íà ïîäîâæåíîìó [48, 66–68]. Öå ÿâè-
ùå íå õàðàêòåðíå äëÿ àðàá³äîïñèñó, ïðîòå ñïîñòå-
ð³ãàºòüñÿ òàêîæ ó çëàê³â ï³äðîäèíè Festucoideae [69].
Òàêà çàì³íà õîëîäîâî¿ ÿðîâèçàö³¿ ñêîðî÷åíèì ôîòî-
ïåð³îäîì àñîö³éîâàíà ç ïðèãí³÷åííÿì ëîêóñó Vrn2 
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óìîâàìè ñêîðî÷åíîãî äíÿ, à òàêîæ íàÿâí³ñòþ â ïðî-
ìîòîð³ ãåí³â Vrn1 ðåãóëÿòîðíî¿ ä³ëÿíêè, ùî çàëó÷å-
íà ó êîíòðîëü ¿õíüî¿ åêñïðåñ³¿ ñêîðî÷åíèì ôîòîïå-
ð³îäîì [48]. Ïðèãí³÷åííÿ åêñïðåñ³¿ Vrn2, ùî îïî-
ñåðåäêîâàíå âèðîùóâàííÿì ðîñëèí íà ñêîðî÷åíîìó 
äí³ ïðè ê³ìíàòí³é òåìïåðàòóð³, íå ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
ïîäàëüøîþ àêòèâàö³ºþ ãåí³â Vrn1 äîòè, äîêè ö³ 
ðîñëèíè íå áóäóòü ïåðåíåñåí³ â óìîâè ïîäîâæåíîãî 
äíÿ, â òîé ÷àñ ÿê ó ðîñëèí, ùî ïðîéøëè ÿðîâèçà-
ö³þ, àêòèâàö³ÿ åêñïðåñ³¿ Vrn1 â³äáóâàºòüñÿ ³ áåç ïî-
äàëüøî¿ ä³¿ óìîâ ïîäîâæåíîãî ôîòîïåð³îäó [48]. Ö³ 
ôàêòè ìîæíà ïîÿñíèòè, ïðèïóñòèâøè ³ñíóâàííÿ ã³-
ïîòåòè÷íîãî ðåïðåñîðà ãåí³â Vrn1, ÿêèé º àêòèâíèì 
çà óìîâè ñêîðî÷åíîãî äíÿ. Ó äèïëî¿äíî¿ ïøåíèö³ ç

äåëåòîâàíèì CArG- òà VRN-áîêñîì àáî CArG-áîê-
ñîì ³ ÷àñòèíîþ ïîñë³äîâíîñò³ â ïåðøîìó ³íòðîí³ 
ãåíà Vrn1 íàÿâíà ï³äâèùåíà àêòèâí³ñòü òðàíñêðèïö³¿ 
öüîãî ëîêóñó ïðè âèðîùóâàíí³ íà ñêîðî÷åíîìó äí³. 
Ó çâ’ÿçêó ç öèì ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî CArG-áîêñ ìîæå 
áóòè çàëó÷åíèé â ïðîöåñ ðåãóëÿö³¿ ôîòîïåð³îäîì òà
â³ä³ãðàâàòè âàæëèâó ðîëü ïðè çâ’ÿçóâàíí³ ç íåâè-
çíà÷åíèì íà äàíèé ÷àñ ðåïðåñîðîì, ÿêèé ïðîÿâëÿº 
àêòèâí³ñòü â óìîâàõ ñêîðî÷åíîãî äíÿ [48].

Â ðåçóëüòàò³ àíàë³çó íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
ä³ëÿíêè ïðîìîòîðó äîì³íàíòíèõ àëåë³â Vrn-Am1a ³ Vrn-
Am1g òà ³íòàêòíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ ðåöåñèâíîãî àëåëÿ 
vrn-Am1 ç’ÿñóâàëîñÿ, ùî îáèäâà äîì³íàíòíèõ àëåëÿ 
óòðèìóþòü äåëåö³þ ó 20 ï.í. â àíàëîã³÷í³é ä³ëÿíö³ 

Ðèñ. 1. Ñòðóêòóðà ãåí³â Vrn. Vrn1: missense – ïîçíà÷àº ëîêàë³çàö³þ êîäîí³â, ìóòàö³¿ â ÿêèõ îáóìîâëþþòü 
â³äì³ííîñò³ ó àì³íîêèñëîòíèõ ïîñë³äîâíîñòÿõ á³ëê³â, ùî òðàíñëþþòüñÿ ç ãåí³â Vrn-A1, Vrn-B1, Vrn-D1; òàêîæ 
ïîçíà÷åíà ëîêàë³çàö³ÿ êîäîí³â, ùî òðàíñëþþòüñÿ ó äîìåí SRF-TF òà ìîòèâ K-áîêñó â³äïîâ³äíî; íà ä³ëÿíö³ 
ïðîìîòîðó çîáðàæåíî ïîðÿäîê ðîçòàøóâàííÿ ãîëîâíèõ ðåãóëÿòîðíèõ ñàéò³â: CArG- VRN- òà G-áîêñ³â. Vrn2: 
ñõåìàòè÷íî çîáðàæåíî ïîðÿäîê ðîçòàøóâàííÿ íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó ãåí³â ZCCT öèñ-àêòèâíèõ åëåìåíò³â, 
ÿê³ çàëó÷åí³ ó ðåãóëÿö³þ ÷óòëèâîñò³ äî âîäíîãî ñòðåñó (MBS), ä³¿ àáñöèçîâî¿ êèñëîòè (ABRE), òåïëîâîãî øî-
êó (HSE), õîëîäîâîãî ñòðåñó (DRE) òà îñâ³òëåííÿ (ACE); Arg – ïîçíà÷àº ëîêàë³çàö³þ êîäîí³â êîíñåðâàòèâ-
íèõ çàëèøê³â àðã³í³íó CCT-äîìåíó. Vrn3: (TG)n, (G)n – ïîçíà÷àº ä³ëÿíêè ãåí³â Vrn-A3 òà Vrn-D3, ïîë³ìîð-
ô³çì ÿêèõ àñîö³éîâàíèé ç ì³íëèâ³ñòþ ñêîðîñòèãëîñò³ ïøåíèö³; íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó ïîçíà÷åíî ëîêàë³çà-
ö³þ ³íñåðö³é ó 5300 òà 890 ï.í., ùî óòðèìóþòü àëåë³ Vrn-B3a, Vrn-B3c òà Vrn-B3b â³äïîâ³äíî. Öèôðàìè 
ïîçíà÷åíî â³äñòàíü (ó íóêëåîòèäíèõ ïàðàõ) äî ñòàðòîâîãî êîäîíó 
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ïðîìîòîðó, ÿêà ïåðåäóº CArG-áîêñó [46]. Ó ö³é ñàì³é 
ä³ëÿíö³ ëîêàë³çîâàíî òàêîæ ìóòàö³¿ äâîõ äîì³íàíòíèõ 
àëåë³â Vrn-A1a òà Vrn-A1b, ÿê³ ³äåíòèô³êîâàí³ â 
ãåíîì³ ïîë³ïëî¿äíî¿ ïøåíèö³ [45]. Òàêèì ÷èíîì, 
áàçóþ÷èñü íà ðåçóëüòàòàõ ïîð³âíÿííÿ íóêëåîòèäíèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé ä³ëÿíêè ïðîìîòîðó àëüòåðíàòèâíèõ 
àëåë³â ãåíà Vrn-A1 âèä³ëåíî ïîñë³äîâí³ñòü äîâæèíîþ 
ó 16 ï.í. (TTAAAAACCCCTCCCC) – VRN-áîêñ, äëÿ 
ÿêîãî ïðèïóñêàºòüñÿ çàëó÷åííÿ ó ðåãóëÿö³þ åêñïðåñ³¿ 
ãåí³â Vrn1 òà ÷óòëèâîñò³ äî ÿðîâèçàö³¿ [46].

CArG- òà VRN-áîêñó íà ä³ëÿíö³ –2300÷0 ï.í. ïå-
ðåäóþòü bZIP (basic leucine zipper)-çâ’ÿçóþ÷³ (âçàº-
ìîä³þòü ç òðàíñêðèïö³éíèìè ôàêòîðàìè, ùî óòðè-
ìóþòü bZIP-äîìåí) G- òà ÷îòèðè ³íøèõ ã³áðèäíèõ 
áîêñè (A/G, A/C, G/A, G/C). Âîíè âêëþ÷àþòü ó ñâîþ 
ñòðóêòóðó ÷îòèðèíóêëåîòèäíó ïîñë³äîâí³ñòü ACGT-
ìîòèâó, ùî º ñàéòîì çâ’ÿçóâàííÿ ç êîìïëåêñîì 
FDL2-FT (ìîæëèâî çà ó÷àñò³ äîäàòêîâèõ á³ëê³â) 
[41], ïîä³áíî äî òîãî ÿê á³ëêîâèé êîìïëåêñ FT–FD 
çâ’ÿçóºòüñÿ ç ðåãóëÿòîðíîþ ä³ëÿíêîþ (C-áîêñîì) 
ïðîìîòîðó ëîêóñó AP1 (ãîìîëîã ïøåíè÷íîãî Vrn1) ó
àðàá³äîïñèñó [70]. Ïðè öüîìó ACGT-ìîòèâ çäàò-
íèé çâ’ÿçóâàòèñÿ âëàñíå ç á³ëêîì FDL2, òîìó ïå-
ðåäáà÷àºòüñÿ, ùî ïøåíè÷íèé ãåí TaFDL2 (Flower-
ing locus D-Like 2) º ãîìîëîãîì ãåíà FD àðàá³äîï-
ñèñó. Òàêèì ÷èíîì, ACGT-ìîòèâ º íåîáõ³äíèì êîì-
ïîíåíòîì ñèñòåìè, ùî áåðå ó÷àñòü â àêòèâàö³¿ ëîêóñó 
Vrn1 ïðîäóêòàìè åêñïðåñ³¿ ãåíà Vrn3 [41].

Çàãàëüíà õàðàêòåðèñòèêà ãåí³â Vrn2. Ëîêóñ Vrn2 
âïåðøå êàðòîâàíèé â ãåíîì³ äèïëî¿äíî¿ ïøåíèö³ 
ó äèñòàëüí³é ä³ëÿíö³ äîâãîãî ïëå÷à õðîìîñîìè 5A 
(ÿê òðàíñëîêàö³ÿ ç 4À õðîìîñîìè) [71]. Ìåòîäîì 
ïîçèö³éíîãî êëîíóâàííÿ ³äåíòèô³êîâàíî òðè ãåíè-
êàíäèäàòè äëÿ ëîêóñó Vrn2 (ÿê â ïîäàëüøîìó âè-
ÿâèëîñÿ, öå îäèí òàíäåìíî äóïë³êîâàíèé ãåí), ùî
êîäóþòü òðàíñêðèïö³éí³ ôàêòîðè ZCCT-òèïó (Zinc 
nger CCT), ÿê³ óòðèìóþòü äîìåí «öèíêîâîãî 

ïàëüöÿ» òà ÑÑÒ ìîòèâ [4]. Òðàíñêðèïö³éí³ ôàêòî-
ðè ZCCT-òèïó ó ïøåíèö³ ïîä³áí³ CO (CONSTANS) 
òà CO-like á³ëêàì, ÿê³ ðåãóëþþòü ÷àñ çàöâ³òàííÿ ó
àðàá³äîïñèñó [72]. Îäíàê òàêà ïîä³áí³ñòü îáìåæó-
ºòüñÿ ëèøå íàÿâí³ñòþ â ¿õ ñòðóêòóð³ äîìåíó ÑÑÒ. 
Ðåöåñèâí³ àëåë³ vrn2 îáóìîâëåí³ ìóòàö³ÿìè â ïîñ-
ë³äîâíîñò³ ãåí³â ZCCT, ÿêà êîäóº CCT-äîìåí, àáî 
íàÿâí³ñòþ íóëü-àëåëüíî¿ ôîðìè öèõ ãåí³â, âíàñë³äîê 
÷îãî çíèæóºòüñÿ ÷óòëèâ³ñòü äî ÿðîâèçàö³¿ [4, 73–
75]. Ïðîòå íàðàç³ íå âèÿâëåíî æîäíîãî ïðåäñòàâíèêà 
ïîë³ïëî¿äíî¿ ïøåíèö³, ÿêèé áè óòðèìóâàâ íóëü-àëåë³ 
àáî íåôóíêö³îíàëüí³ âàð³àíòè îäíî÷àñíî óñ³õ ãåí³â 
ZCCT [74–77]. 

Ãåíè Vrn2 ó ãåêñàïëî¿äíî¿ ïøåíèö³, òàê ñàìî ÿê
³ ó òåòðàïëî¿äíî¿, ëîêàë³çîâàí³ â äîâãîìó ïëå÷³ õðî-
ìîñîìè 5 À-ãåíîìà òà íà äîâãèõ ïëå÷àõ õðîìîñîì 
÷åòâåðòî¿ ãîìåîëîã³÷íî¿ ãðóïè Â- òà D-ãåíîì³â [10, 
75]. Êîæåí ãåíîì ïîë³ïëî¿äíî¿ ïøåíèö³ ì³ñòèòü ïî 
òðè êîï³¿ ZCCT ãåíà, îäíàê îäíà ç öèõ êîï³é (ZCCT3) 
ñèëüíî ðåäóêîâàíà ³ íå ôóíêö³îíàëüíà (¿¿ ìîæíà ðîç-

ãëÿäàòè ÿê ïñåâäîãåí), à ôóíêö³îíàëüíó àêòèâí³ñòü 
çáåð³ãàþòü ëèøå ãåíè ZCCT1 òà ZCCT2 – «ã³ïîòåçà 
äâîõ ãåí³â ZCCT» [74]. Îêð³ì òîãî, ÷àñòèì ÿâèùåì 
º äóïë³êàö³ÿ ãåíà ZCCT-B2 (ZCCT-B2a òà ZCCT-B2b 
êîï³¿) [74]. Â³ðîã³äíî, â ãåíîì³ ãåêñàïëî¿äíî¿ ïøåíè-
ö³ ïðèñóòí³ ùîíàéìåíøå äåâ’ÿòü âàð³àíò³â ãåí³â ZCCT 
(ZCCT-1Õ, ZCCT-2Õ òà ZCCT-3Õ, äå Õ ïîçíà÷àº À, 
Â, D-ãåíîì) ïî òðè âàð³àíòè â êîæíîìó ãåíîì³ [75]. 
Îñê³ëüêè íà â³äì³íó â³ä ëîêóñ³â Vrn1 òà Vrn3 îçèìèé 
òèï ðîçâèòêó ïøåíèö³ âèçíà÷àºòüñÿ äîì³íàíòíèìè 
àëåëÿìè Vrn2, äëÿ ïåðåõîäó íà ÿðèé òèï ðîçâèòêó 
ïîòð³áíà ïðèñóòí³ñòü ðåöåñèâíèõ ãîìîçèãîò çà âñ³ìà 
ãåíàìè ZCCT. Çâè÷àéíî, ùî òàêà â³ðîã³äí³ñòü äóæå 
íèçüêà, òîìó ÿð³ çðàçêè ãåêñàïëî¿äíî¿ ïøåíèö³, òèï
ðîçâèòêó ÿêèõ îáóìîâëåíèé ëèøå ðåöåñèâíîþ ãîìî-
çèãîòîþ çà vrn2, íå º ïîøèðåíèìè [10, 75–77]. 

Ïðîäóêòè åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn2 ìàþòü ÿäåðíó 
ëîêàë³çàö³þ [78] ³ íàêîïè÷óþòüñÿ â óñ³õ òêàíèíàõ 
ëèñòê³â ìîëîäèõ íåÿðîâèçîâàíèõ ðîñëèí [10], çâ³ä-
êè ÷åðåç ôëîåìó ïîòðàïëÿþòü â êë³òèíè àï³êàëüíî¿ 
ìåðèñòåìè, äå ³ çàëèøàþòüñÿ âïðîäîâæ óñüîãî âåãå-
òàö³éíîãî ïåð³îäó [64]. Â îçèìèõ ñîðòàõ äèïëî¿äíî¿ 
ïøåíèö³ òà ÿ÷ìåíþ (äîì³íàíòí³ àëåë³ Vrn2) åêñïðå-
ñ³ÿ ãåí³â ZCCT ïðîãðåñèâíî çíèæóºòüñÿ ïðîòÿãîì 
âñüîãî ïåð³îäó ÿðîâèçàö³¿, ùî íå ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó
íåÿðîâèçîâàíèõ ðîñëèí [4, 79]. Äîñë³äè ç ÐÍÊ ³í-
òåðôåðåíö³ºþ ãåíà ZCCT-B1 ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ âñòà-
íîâèëè, ùî çíèæåííÿ êîíöåíòðàö³¿ ïðîäóêò³â åêñ-
ïðåñ³¿ ãåíà ZCCT-B1 îáóìîâëþº ñêîðî÷åííÿ ïåð³îäó 
äî çàöâ³òàííÿ, ó çâ’ÿçêó ç ÷èì ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî 
öåé ãåí ãðàº ³ñòîòíó ðîëü â ðåãóëÿö³¿ ÷àñó çàöâ³òàííÿ 
ó ïøåíèö³ [4]. 

Ñòðóêòóðà ãåí³â ZCCT òà ïðîäóêò³â ¿õ åêñïðåñ³¿. 
Ïåðøèé åêçîí ïøåíè÷íèõ ãåí³â ZCCT êîäóº äîìåí 
öèíêîâîãî ïàëüöÿ, à äðóãèé – äîìåí CCT (ðèñ. 1). 
Â ðåçóëüòàò³ àíàë³çó íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
ä³ëÿíêè ïðîìîòîðó ãåí³â ZCCT âèÿâëåíî äåê³ëüêà 
öèñ-àêòèâíèõ åëåìåíò³â, çàëó÷åíèõ ó ðåãóëÿö³þ ÷óò-
ëèâîñò³ äî âîäíîãî ñòðåñó (MBS – CAACTG), ä³¿ 
àáñöèçîâî¿ êèñëîòè (ABRE – AGTACGTTTC), òåï-
ëîâîãî øîêó (HSE – AAAAAAGTT), õîëîäîâîãî ñòðå-
ñó (DRE – GCTCCGA, ATTCCGAC), îñâ³òëåííÿ 
(ACE – TCCACGTAAA) òà äî ïîøêîäæåíü (òðàâ-
ìàòè÷íà ³íäóêö³ÿ) [10]. Âñòàíîâëåíî, ùî òàê³ àá³î-
òè÷í³ ñòðåñîðè, ÿê àáñöèçîâà êèñëîòà, âîäíèé ñòðåñ, 
òåïëîâèé øîê, ñîëîí³ñòü òà òðàâìàòè÷íà ³íäóêö³ÿ 
çíèæóþòü àêòèâí³ñòü òðàíñêðèïö³¿ ãåí³â Vrn2 [10]. 
Íàÿâí³ñòü öèñ-àêòèâíûõ åëåìåíò³â, ùî îáóìîâëþ-
þòü ÷óòëèâ³ñòü äî ð³çíîãî ðîäó àá³îòè÷íèõ ñòðåñîð³â, 
º àäàïòèâíèì ìåõàí³çìîì, ÿêèé äîçâîëÿº çàáåçïå-
÷èòè ³íäóêö³þ çàöâ³òàííÿ çà ïåâíèõ (íàéá³ëüø ñïðè-
ÿòëèâèõ àáî íàâïàêè – åêñòðåìàëüíèõ, ùî ñòàâëÿòü 
âèä ï³ä çàãðîçó çíèêíåííÿ) óìîâ ñåðåäîâèùà, ùî
ñïðèÿº çáåðåæåííþ âèäó. Ïðè âèêîðèñòàíí³ òðàíñ-
ãåííèõ ë³í³é àðàá³äîïñèñó äîâåäåíî áåçïîñåðåäí³é 
âïëèâ ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn2 íà ï³äâèùåííÿ 
ìîðîçîñò³éêîñò³ [10], ùî ìîæëèâî îáóìîâëåíî ïðè-
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Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷í³ ìåõàí³çìè ðåãóëÿö³¿ òèïó ðîçâèòêó ïøåíèö³

ãí³÷åííÿì ïðîäóêòàìè åêñïðåñ³¿ öèõ ãåí³â ëîêóñó 
Vrn1, àêòèâí³ñòü ÿêîãî ìàº çâîðîòíó êîðåëÿö³þ ç 
õîëîäîâîþ òîëåðàíòí³ñòþ.

Âñòàíîâëåíî, ùî çì³íà àì³íîêèñëîòíî¿ ïîñë³-
äîâíîñò³ â øåñòè êîíñåðâàòèâíèõ ïîçèö³ÿõ äîìåíà 
CCT á³ëê³â ZCCT1, ZCCT2, Ppd1 òà CONSTANS 
(CO) ïîçíà÷àºòüñÿ íà ÷àñ³ çàöâ³òàííÿ [4, 10, 74, 80,
81]. Êåðóþ÷èñü òèì, ùî âèÿâëåí³ ìóòàö³¿ â íåôóíê-
ö³îíàëüíèõ ïðîäóêòàõ åêñïðåñ³¿ ãåí³â ZCCT ëîêà-
ë³çîâàí³ ñàìå â äîìåí³ CCT [10, 74], à òàêîæ ñïè-
ðàþ÷èñü íà íàÿâí³ñòü áåçïîñåðåäíüî¿ âçàºìîä³¿ ì³æ 
äîìåíîì CCT ãåí³â ZCCT òà á³ëêàìè HAP (Heme 
Activator Protein) [78], ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî ïðè-
ãí³÷åííÿ òðàíñêðèïö³¿ ëîêóñó Vrn3 ïðîäóêòàìè åêñ-
ïðåñ³¿ ãåí³â Vrn2, îïîñåðåäêîâàíå âçàºìîä³ºþ îñòàí-
í³õ ç êîìïëåêñîì HAP, àíàëîã³÷íî äî òîãî, ÿê öå 
â³äáóâàºòüñÿ ç CO òà ³íøèìè á³ëêàìè, ÿê³ ì³ñòÿòü 
äîìåí CCT [78]. Ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî CCT-äîìåí- 
óòðèìóþ÷³ á³ëêè, ÿê³ çàì³ùóþòü ñóáîäèíèöþ HAP2 
â êîìïëåêñ³ HAP2/3/5, òàêîæ çäàòí³ çâ’ÿçóâàòèñÿ 
CCAAT-áîêñîì, â ðåçóëüòàò³ ÷îãî âèíèêàþòü àëü-
òåðíàòèâí³ øëÿõè ðåãóëÿö³¿ ãåí³â, ùî óòðèìóþòü 
CCAAT-áîêñ [82].

Ïîñë³äîâí³ñòü äîìåíó CCT á³ëê³â ZCCT ì³ñòèòü â 
òðüîõ ïîçèö³ÿõ (16, 35 òà 39) êîíñåðâàòèâí³ çàëèøêè 
àðã³í³íó. Ìóòàö³¿, ùî âèíèêàþòü â öèõ ïîçèö³ÿõ, 
îáóìîâëþþòü çíèæåííÿ ì³öíîñò³ çâ’ÿçóâàííÿ á³ëê³â 
ZCCT ó á³ëîê-á³ëêîâèõ âçàºìîä³ÿõ, ùî ñïðè÷èíÿº 
çíèæåííÿ ¿õ ôóíêö³îíàëüíî¿ àêòèâíîñò³ [4, 10, 74, 78].
Âñòàíîâëåíî, ùî íàéá³ëüø ñèëüíèé âïëèâ íà çíè-
æåííÿ ì³öíîñò³ çâ’ÿçêó ïðè âçàºìîä³¿ ì³æ á³ëêàìè 
ZCCT òà HAP, ÿê ³ ïðè âçàºìîä³ÿõ CCT–CCT (ì³æ 
á³ëêàìè ZCCT ³ CO), ÷èíèòü ìóòàö³ÿ çà àðã³í³íîì, 
ÿêèé ëîêàë³çîâàíî â 16-é ïîçèö³¿ äîìåíó CCT [78].
Ìóòàö³¿ â êîíñåðâàòèâíèõ ñàéòàõ äîìåíó CCT õî÷à
³ óñóâàþòü âïëèâ ìóòàíòíèõ á³ëê³â ZCCT íà ïðè-
ãí³÷åííÿ åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn3, ïðîòå çáåð³ãàºòüñÿ 
êîíêóðåíòíà âçàºìîä³ÿ ç ³íøèìè CCT-äîìåí-óòðè-
ìóþ÷èìè á³ëêàìè [78], â òîé ÷àñ ÿê íàÿâí³ñòü íóëü-
àëåë³â îáóìîâëþº â³äñóòí³ñòü ïðîäóêòó òðàíñëÿö³¿ ç
â³äïîâ³äíîãî ãåíà ZCCT-1, ùî ïîâí³ñòþ óñóâàº áóäü-
ÿêó êîíêóðåíòíó âçàºìîä³þ ç ³íøèìè á³ëêàìè, ÿê³
óòðèìóþòü äîìåí CCT. Ó çâ’ÿçêó ç öèì ìîæíà ïðè-
ïóñòèòè, ùî íàÿâí³ñòü íóëü-àëåë³â ãåí³â ZCCT-1 
ìîæå ïîçíà÷èòèñÿ íà òèõ îçíàêàõ, ùî áåçïîñåðåä-
íüî àáî îïîñåðåäêîâàíî ðåãóëþþòüñÿ ãåíàìè, ÿê³ 
êîäóþòü ÑÑÒ-äîìåí-óòðèìóþ÷³ á³ëêè òà âñòóïàþòü ó 
êîíêóðåíòíó âçàºìîä³þ ç á³ëêàìè ZCCT.

Ïðè âèâ÷åíí³ àëüòåðíàòèâíèõ àëåëüíèõ âàð³àíò³â 
ãåí³â ZCCT âñòàíîâëåíî, ùî îáèäâà ãåíè (ZCCT1 
òà ZCCT2) áåðóòü ó÷àñòü â ðåãóëÿö³¿ ÷óòëèâîñò³ äî 
ÿðîâèçàö³¿, ïðîòå äëÿ êîæíîãî ç ãåíîì³â õàðàêòåðí³ 
ð³çí³ ôóíêö³îíàëüí³ âàð³àíòè. Çîêðåìà, äîìåí ÑÑÒ 
á³ëê³â ZCCT-À1 òà ZCCT-B1 ó òåòðàïëî¿äíî¿ ïøåíèö³ 
âèäó T. durum óòðèìóº ô³êñîâàíó ìóòàö³þ R39C [74], 
ùî òàêîæ øèðîêî ðîçïîâñþäæåíà, ÿê ³ ìóòàö³ÿ 
R35W, â á³ëêàõ ZCCT-À1 ó ãåêñàïëî¿äíî¿ ïøåíèö³ 

T. aestivum [10, 77] (íå âäàëîñÿ çíàéòè æîäíèõ äàíèõ, 
ÿê³ ï³äòâåðäæóâàëè á íàÿâí³ñòü ³íòàêòíîãî äîìåíó 
ÑÑÒ ó á³ëê³â òèïó ZCCT-À1 äëÿ âèäó T. aestivum). 
Á³ëîê ZCCT-À2 ó ãåêñàïëî¿äíî¿, òåòðàïëî¿äíî¿ òà äè-
ïëî¿äíî¿ ïøåíèö³ ì³ñòèòü â äîìåí³ ÑÑÒ ô³êñîâàíó 
ìóòàö³þ R16C [4, 10, 74, 77]. Íàÿâí³ñòü öèõ ìóòàö³é 
îáóìîâëþº çíèæåííÿ ôóíêö³îíàëüíî¿ àêòèâíîñò³ â³ä-
ïîâ³äíèõ á³ëê³â ZCCT. Á³ëîê ZCCT-D2 ó âèäó T. 
aestivum ìàº ô³êñîâàíó ìóòàö³þ â äîìåí³ ÑÑÒ – R33Q 
[77], ïðîòå âïëèâ ö³º¿ ìóòàö³¿ íà ôóíêö³îíàëüíó àê-
òèâí³ñòü á³ëêà íå âñòàíîâëåíî. Òàêèì ÷èíîì, çàãàëü-
íà ê³ëüê³ñòü ãåí³â ZCCT, ÿê³ âïëèâàþòü íà ïîòðåáó ó 
ÿðîâèçàö³¿, çíà÷íî çìåíøóºòüñÿ.

Àëåëüí³ âàð³àíòè ãåíà Vrn3. Ëîêóñ Vrn3 (ðàí³øå 
â³äîìèé ÿê Vrn5, Vrn-B3 àáî Vrn-B4) êàðòîâàíî â 
êîðîòêîìó ïëå÷³ õðîìîñîìè 7B [5, 83]. Âñòàíîâëåíî, 
ùî ãåíîì-êàíäèäàòîì äëÿ ëîêóñó Vrn3 º RAF-ê³-
íàçíèé ³íã³á³òîð, îðòîëîã FT (Flowering locus T) ëî-
êóñó àðàá³äîïñèñó – ãåí TaFT1 [5]. Ëîêóñ FT º òèïîâèì 
ïðåäñòàâíèêîì ôëîðîãåí³â, ïðîäóêòè åêñïðåñ³¿ ÿêî-
ãî, ïåðåì³ùóþ÷èñü â³ä ëèñòÿ äî àïåêñó, ³íäóêóþòü 
çàöâ³òàííÿ [41, 84, 85]. Ïøåíè÷íèé òà ÿ÷ì³ííèé ëî-
êóñè FT íà â³äì³íó â³ä âèâ÷åíèõ äî òåïåð³øíüîãî ÷àñó 
ëîêóñ³â FT ³íøèõ âèä³â ðîñëèí ì³ñòÿòü íå ÷îòèðè, 
à òðè åêçîíè, ùî îáóìîâëåíî çëèòòÿì òðåòüîãî ³ 
÷åòâåðòîãî åêçîí³â [86]. 

Íàðàç³ ³äåíòèô³êîâàíî äâà äîì³íàíòíèõ àëåëÿ ãå-
íà Vrn-B3 [5, 87]. Äîì³íàíòíèé àëåëü Vrn-B3a óòðè-
ìóº ³íñåðö³þ (äîâæèíîþ ó 5300 ï.í.) ìîá³ëüíîãî 
ãåíåòè÷íîãî åëåìåíòà ðåòðîòðàíñïîçîíó â ä³ëÿíêó 
ïðîìîòîðó, äå òàêîæ ïðèñóòí³ ø³ñòü ìóòàö³é SNP 
³ ùå òðè SNP â ³íòðîí³-1 [5]. Â ðåçóëüòàò³ öèõ 
ìóòàö³é àêòèâàö³ÿ åêñïðåñ³¿ Vrn-B3a â³äáóâàºòüñÿ 
íåçàëåæíî â³ä ä³¿ íèçüêèõ òåìïåðàòóð, ùî îáóìîâëþº 
á³ëüø ðàííº çàöâ³òàííÿ ðîñëèí. Îêð³ì òîãî, âñòà-
íîâëåíî ïðÿìó êîðåëÿö³þ ì³æ ð³âíåì åêñïðåñ³¿ Vrn3
òà ÷àñîì çàöâ³òàííÿ [5]. Ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî íàÿâ-
í³ñòü íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó ãåíà TaFT ìóòàö³é, ÿê³ 
îáóìîâëþþòü àëåëüí³ â³äì³ííîñò³ çà ãåíîòèïîì Vrn3,
ñïðè÷èíÿº ïîðóøåííÿ âçàºìîä³¿ ì³æ ëîêóñîì TaFT 
òà ïðîäóêòàìè åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn2. Öå ïðèçâîäèòü 
äî âòðàòè êîíòðîëþ ãåíàìè ZCCT íàä ðåãóëÿö³ºþ 
åêñïðåñ³¿ ëîêóñó TaFT [5]. Ðåöåñèâíèé àëåëü Vrn-B3b 
óòðèìóº ³íñåðö³þ ó 890 ï.í. â ä³ëÿíêó ïðîìîòîðó, ÿêà 
íà 429 ï.í. ïåðåäóº ñàéòó ³í³ö³àö³¿ òðàíñêðèïö³¿ [87]. 
Öåé àëåëü àñîö³éîâàíî ç³ çíà÷íèì çíèæåííÿì ð³âíÿ 
åêñïðåñ³¿ â ïîð³âíÿíí³ ç ³íòàêòíèì ãåíîì Vrn-B3 òà 
á³ëüø ï³çí³ì çàöâ³òàííÿì. Àëåëü Vrn-B3ñ â³äð³çíÿ-
ºòüñÿ â³ä àëåëÿ Vrn-B3à íàÿâí³ñòþ äîäàòêîâèõ äåëåö³é 
ó 20 ï.í., ùî ïåðåäóº ³íñåðö³¿ ðåòðîòðàíñïîçîíó â ä³-
ëÿíêó ïðîìîòîðó òà ó 4 ï.í. â ïîñë³äîâíîñò³ ñàìîãî 
ìîá³ëüíîãî åëåìåíòà [87]. Ð³âåíü åêñïðåñ³¿ àëåëÿ 
Vrn-B3c äåùî íèæ÷èé çà åêñïðåñ³þ àëåëÿ Vrn-B3a, 
ó çâ’ÿçêó ç ÷èì ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî äîäàòêîâ³ äåëåö³¿ 
(ó 20 òà 4 ï.í.) íå âïëèâàþòü (àáî ÷èíÿòü íåçíà÷íèé 
âïëèâ) íà àêòèâí³ñòü ïðîìîòîðó äîì³íàíòíîãî àëåëÿ 
Vrn-B3ñ â ïîð³âíÿíí³ ç àëåëåì Vrn-B3a [87].
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Ãîìîëîãè ëîêóñó TaFT äîñë³äæåí³ òàêîæ â ãåíî-
ìàõ À ³ D ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ – ãåíè Vrn-A3 òà Vrn-D3 â³ä-
ïîâ³äíî. Âñòàíîâëåíî, ùî âïëèâ äîì³íàíòíîãî àëå-
ëÿ Vrn-D3 íà òåìï ðîçâèòêó ïøåíèö³ â³ä âèõîäó ó 
òðóáêó äî çàöâ³òàííÿ ó äâà ðàçè ìåíøå, í³æ âíåñîê 
ãåíà Ppd-D1, ïðîòå íà â³äì³íó â³ä íüîãî Vrn-D3 íå 
âïëèâàº íà ïðîöåñè ðîçâèòêó äî âèõîäó ó òðóáêó 
[88]. Ïîêàçàíî, ùî ïîë³ìîðô³çì (â³äì³ííîñò³ ó ê³ëü-
êîñò³ ïîâòîðåíü äâîíóêëåîòèäíîãî ì³êðîñàòåë³òó ó
Vrn-A3 òà ïîë³-G ìîòèâó ó Vrn-D3) â êîäóþ÷èõ ³ íå-
êîäóþ÷èõ ä³ëÿíêàõ À òà D êîï³é ãåíà TaFT (ðèñ. 1) 
àñîö³éîâàíèé ç ì³íëèâ³ñòþ îçíàê ñêîðîñòèãëîñò³ ì’ÿ-
êî¿ ïøåíèö³ [86]. Çàãàëîì âèÿâëåíî òðè ïîë³ìîðô³ç-
ìè ó ãåíàõ Vrn-A3 òà Vrn-D3 (äåòåêòîâàíî ó 239 
ñîðòàõ), ÿê³ àñîö³éîâàí³ ç³ çì³íîþ òåìïó ðîçâèòêó 
ïøåíèö³ [86]. Ïðîòå ïðè÷èíè, ùî îáóìîâëþþòü ³ñ-
íóâàííÿ àëüòåðíàòèâíèõ àëåëüíèõ âàð³àíò³â ãåí³â 
Vrn-A3 òà Vrn-D3, íå âñòàíîâëåí³, îñê³ëüêè íå áóëè 
äîñë³äæåí³ ä³ëÿíêè ïðîìîòîðó â³äïîâ³äíèõ ãåí³â, òà 
é ñàì³ àâòîðè ï³äêðåñëþþòü, ùî îòðèìàí³ ðåçóëüòà-
òè í³÷îãî íå äîâîäÿòü, à âèÿâëåíèé ïîë³ìîðô³çì 
õî÷à é àñîö³éîâàíî ç³ çì³íîþ òåìïó ðîçâèòêó, îäíàê 
â³í íå âêàçóº íà ïðè÷èíè ö³º¿ çì³íè [86].

Ëîêóñ Vrn4. Ñåðåä ÷îòèðüîõ ãåí³â Vrn íàéìåíø 
âèâ÷åíèì íà äàíèé ÷àñ çàëèøàºòüñÿ ãåí Vrn4 (â³äî-
ìèé ÿê Vrn-D4, Vrn-D5). Äîì³íàíòíèé àëåëü Vrn-D4 
çóñòð³÷àºòüñÿ ãîëîâíèì ÷èíîì â ñîðòàõ ì’ÿêî¿ ïøå-
íèö³ ç Àç³¿, ²íä³¿ òà ïðèêîðäîííèõ ðåã³îí³â [89, 90]. 
²íòðîäóêö³ÿ äîì³íàíòíîãî àëåëÿ Vrn-D4 ó çàõ³äí³ 
ñîðòè ïøåíèö³ â³äáóëàñÿ íàïðèê³íö³ 60-õ ðîê³â ìè-
íóëîãî ñòîë³òòÿ ç àâñòðàë³éñüêîãî ñîðòó Gabo [92], 
ÿêèé â ñâîþ ÷åðãó îòðèìàâ öåé àëåëü â³ä ³íä³éñüêîãî 
ñîðòó Muzaffarnagar [91]. 

Ëîêóñ Vrn4 êàðòîâàíî â ïðèöåíòðîìåðí³é ä³ëÿí-
ö³ êîðîòêîãî ïëå÷à õðîìîñîìè 5D [93, 94], ³ñíóþ÷³ 
â³äì³ííîñò³ çà ãåíîì Vrn4 äåòåêòîâàí³ ëèøå â D-ãå-
íîì³. Çãîäîì ïðè âèêîðèñòàíí³ ìåòîä³â ìîëåêóëÿðíî-
ãåíåòè÷íîãî àíàë³çó âäàëîñÿ âñòàíîâèòè ïðèáëèçíå
ðîçòàøóâàííÿ Vrn4 â ³íòåðâàë³ 1,8 ñÌ, ÿêèé ôëàíêîâà-
íî ì³êðîñàòåë³òíèìè ëîêóñàìè: Xcfd78 íà êîðîòêîìó
ïëå÷³ òà Xbarc205 íà äîâãîìó, à ñàì ãåí ò³ñíî ç÷åï-
ëåíèé ç ì³êðîñàòåë³òíèì ëîêóñîì Xcfd67 [6]. Ïî-
äàëüø³ äîñë³äæåííÿ òà êàðòóâàííÿ âèñîêî¿ ù³ëüíîñ-
ò³ äîçâîëèëè á³ëüø òî÷íî ëîêàë³çóâàòè ãåí Vrn4 â êî-
ðîòêîìó ïëå÷³ õðîìîñîìè 5D íà ä³ëÿíö³ ó 0,09 ñÌ [95].

Ãåíè-êàíäèäàòè äëÿ äàíîãî ëîêóñó íàðàç³ íå 
³äåíòèô³êîâàí³. Ïðèöåíòðîìåðíà ä³ëÿíêà õðîìîñîì 
ï’ÿòî¿ ãîìåîëîã³÷íî¿ ãðóïè óòðèìóº òàêîæ ãåíè 
TaVIL1 [62], ÿê³ êîäóþòü îðòîëîã³÷í³ àðàá³äîïñèñó 
ãîìåîäîìåí-óòðèìóþ÷³ PHD-á³ëêè – VIL1. Ö³ á³ë-
êè ðàçîì ç VIN3 âèêîíóþòü âàæëèâó ðîëü ó ðåà-
ë³çàö³¿ åï³ãåíåòè÷íî¿ ïàì’ÿò³ ïðî ÿðîâèçàö³þ (º âàæ-
ëèâèìè ñêëàäîâèìè êîìïëåêñó, ÿêèé áåðå ó÷àñòü ó 
ìîäèô³êàö³¿ õðîìàòèíó ï³ä ÷àñ ÿðîâèçàö³¿) òà â ìå-
õàí³çì³, çàëó÷åíîìó ó ôîòîïåð³îäè÷íó ðåãóëÿö³þ öâ³-
ò³ííÿ àðàá³äîïñèñó [96]. Ó çâ’ÿçêó ç öèì ïðèïóñêà-
ëîñÿ, ùî ïøåíè÷íèé ãåí TaVIL-D1 º ïîòåíö³éíèì

ãåíîì-êàíäèäàòîì äëÿ Vrn-D4 [62], ïðîòå â ïîäàëü-
øèõ äîñë³äæåííÿõ ïðè ïîáóäîâ³ ãåíåòè÷íî¿ êàðòè 
âèñîêî¿ ù³ëüíîñò³ äåòåêòîâàíî äâ³ ðåêîìá³íàíòí³ 
ïîä³¿ ì³æ ãåíàìè TaVIL-D1 òà Vrn-D4 [95]. Îêð³ì
òîãî, íå âèÿâëåíî ïîë³ìîðô³çìó â êîäóþ÷èõ òà ðå-
ãóëÿòîðíèõ ïîñë³äîâíîñòÿõ ãåíà TaVIL-D1 ó çðàç-
êàõ, êîíòðàñòíèõ çà àëåëüíèì ñòàíîì ãåíà Vrn-D4. 
Íàðåøò³, äîì³íàíòí³ àëåë³ ãåí³â VIL íà â³äì³íó â³ä
ãåíà Vrn4 íå àêòèâóþòü, à ïðèãí³÷óþòü åêñïðåñ³þ 
ëîêóñó Vrn1 [62]. Çàãàëîì ï³ä ÷àñ ïîøóêó ïîòåí-
ö³éíèõ ãåí³â-êàíäèäàò³â ëîêóñó Vrn-D4 áóëî ïðîàíà-
ë³çîâàíî êîë³íåàðíó ä³ëÿíêó ìîäåëüíîãî îðãàí³çìó 
Brachypodium distachyon äîâæèíîþ ïîíàä 1Ì ï.í., 
ÿêà âêëþ÷àëà 127 ïîòåíö³éíèõ ãåí³â, á³ëüø³ñòü ç 
ÿêèõ àíîòîâàíî ÿê ñòðóêòóðí³ àáî ìåòàáîë³÷í³ [95].
Âèÿâëåíî òàêîæ äåñÿòü ãåí³â, ùî êîäóþòü òðàíñ-
êðèïö³éí³ ôàêòîðè, çàëó÷åí³ ó ðåãóëÿö³þ ðîçâèòêó. 
Îäèí ç òàêèõ ãåí³â (ïîçíà÷åíî TaAGL31) êîäóº á³ëêè, 
ùî óòðèìóþòü MADS-áîêñ, àíàëîã³÷íî ãåíàì Vrn1, 
ïðîòå ðåçóëüòàòè àíàë³çó ñòðóêòóðè òà åêñïðåñ³¿ öüî-
ãî ãåíà ó çðàçê³â, êîíòðàñòíèõ çà Vrn4, íå äîçâîëÿþòü 
âïåâíåíî ñòâåðäæóâàòè, ùî öåé ãåí º ïîòåíö³éíèì 
êàíäèäàòîì íà Vrn-D4 [95].

Åï³ñòàòè÷íà âçàºìîä³ÿ ì³æ ãåíàìè Vrn. Àíàë³ç 
åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn2 âèÿâèâ, ùî çíèæåííÿ àêòèâ-
íîñò³ ¿õ òðàíñêðèïö³¿ àñîö³éîâàíå ç³ çá³ëüøåííÿì 
âì³ñòó ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn1 [4, 48, 18]. 
Äîñë³äæåííÿ ãåíà Vrn3 âñòàíîâèëî, ùî õàðàêòåð éî-
ãî åêñïðåñ³¿ ïîä³áíèé äî õàðàêòåðó åêñïðåñ³¿ ãåí³â 
Vrn1 ³ â òîé æå ÷àñ ïðîòèëåæíèé õàðàêòåðó åêñïðåñ³¿ 
Vrn2 [5]. Ö³ äàí³ ï³äòâåðäæóâàëè ðàí³øå âèñóíóòå 
ïðèïóùåííÿ ïðî òå, ùî ãåíè Vrn1, Vrn2 òà Vrn3 º 
åëåìåíòàìè îäí³º¿ ðåãóëÿòîðíî¿ ñèñòåìè òà çàëó÷åí³ 
â åï³ñòàòè÷íó âçàºìîä³þ ì³æ ñîáîþ [73] (ðèñ. 2).

Çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ òðàíñêðèïö³¿ ëîêóñó Vrn2, 
ùî ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ï³ñëÿ àêòèâàö³¿ åêñïðåñ³¿ äîì³-
íàíòíèõ àëåë³â Vrn1 òà ïåðåäóº òðàíñêðèïö³¿ ðåöåñèâ-
íèõ àëåë³â vrn1, íå âèçíà÷àºòüñÿ ó êîíòðîëüíèõ ³çî-
ãåííèõ ë³í³é, ÿê³ ðåöåñèâí³ çà âñ³ìà ãîìåîëîã³÷íèìè 
ãåíàìè vrn1. Ó çâ’ÿçêó ç öèì ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî
ïðîäóêòè åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn1 áåçïîñåðåäíüî àáî
îïîñåðåäêîâàíî áåðóòü ó÷àñòü ó ïðèãí³÷åíí³ òðàíñ-
êðèïö³¿ ãåí³â Vrn2 [16, 18, 41]. Äîì³íàíòí³ àëåë³ 
Vrn2 îïîñåðåäêîâàíî ïðèãí³÷óþòü åêñïðåñ³þ ðåöå-
ñèâíèõ àëåë³â vrn1 [4, 54, 65], ÿê³ áåçïîñåðåäíüî 
çàëó÷åí³ â ïðîöåñ ³í³ö³àö³¿ öâ³ò³ííÿ. Òàê, çíèæåííÿ 
àêòèâíîñò³ òðàíñêðèïö³¿ Vrn2 ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí 
îçèìî¿ ïøåíèö³, ÿêå îáóìîâëåíî øòó÷íîþ ÐÍÊ-
³íòåðôåðåíö³ºþ, ñóïðîâîäæóºòüñÿ àêòèâàö³ºþ ãåí³â 
Vrn1 òà ñêîðî÷åííÿì ïåð³îäó ÿðîâèçàö³¿ àæ äî ïîâ-
íî¿ éîãî ë³êâ³äàö³¿ [4]. Òàêèì ÷èíîì, ïîºäíàííÿ õî÷à 
á îäíîãî äîì³íàíòíîãî àëåëÿ Vrn2 ç ðåöåñèâíîþ 
ãîìîçèãîòîþ çà âñ³ìà ãåíàìè vrn1 âèçíà÷àº îçèìèé 
ãåíîòèï, ùî ìàº ïîòðåáó ó ÿðîâèçàö³¿ [3, 4, 73]. 

Â õîä³ ÿðîâèçàö³¿ òðàíñêðèïö³ÿ äîì³íàíòíèõ àëå-
ë³â Vrn2 íåãàòèâíî ðåãóëþºòüñÿ ä³ºþ íèçüêî¿ òåì-
ïåðàòóðè òà ñêîðî÷åíèì ôîòîïåð³îäîì [48, 4], ùî
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ïîÿñíþº ïðèãí³÷åííÿ åêñïðåñ³¿ Vrn2 ï³ä ÷àñ ÿðî-
âèçàö³¿ íåçàëåæíî â³ä íàÿâíîñò³ ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ 
Vrn1 ó ìóòàíòíèõ ë³í³é ç äåëåòîâàíèìè ãåíàìè Vrn1 â 
êîæíîìó ç ãîìåîëîã³÷íèõ ãåíîì³â [16]. Ïðèãí³÷åííÿ 
ëîêóñó Vrn2 ñêîðî÷åíèì ôîòîïåð³îäîì â³äîìî ÿê 
«ÿðîâèçàö³ÿ ñêîðî÷åíèì ôîòîïåð³îäîì» àáî «³íäóê-
ö³ÿ ñêîðî÷åíèì äíåì» [68]. Âñòàíîâëåíî, ùî àêòèâ-
í³ñòü òðàíñêðèïö³¿ Vrn2 çà óìîâè ñêîðî÷åíîãî ôîòî-
ïåð³îäó çíà÷íî çá³ëüøåíà ó íîñ³¿â äîì³íàíòíîãî àëå-
ëÿ Ppd-D1a [97], ÿêèé âèçíà÷àº íåéòðàëüíèé äî 
ôîòîïåð³îäó ãåíîòèï [98]. Ñàìå òîìó åôåêòèâí³ñòü 
«ÿðîâèçàö³¿ ñêîðî÷åíèì ôîòîïåð³îäîì» âèÿâëÿºòüñÿ 
÷àñò³øå ó ðîñëèí, ÿê³ ðåöåñèâí³ çà ãåíàìè ppd1 [97]. 
Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî àêòèâàö³ÿ åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn2 
â óìîâàõ ñêîðî÷åíîãî äíÿ îïîñåðåäêîâàíà àêòèâà-
ö³ºþ ìåõàí³çì³â êîíòðîëþ ÷óòëèâîñò³ äî ôîòîïåð³î-
äó. Öå ìîæå áóòè îáóìîâëåíî ïîðóøåííÿì ôóíêö³¿ 
öèðêàäíîãî ãîäèííèêà àáî âïëèâîì ïðîäóêò³â åêñ-
ïðåñ³¿ äîì³íàíòíèõ àëåë³â Ppd1 [97]. Îñê³ëüêè ïðî-
äóêòè åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn2 íåãàòèâíî ðåãóëþþòü 
ãåíè Vrn1 (îïîñåðåäêîâàíî Vrn3), òî ï³äâèùåííÿ àê-
òèâíîñò³ òðàíñêðèïö³¿ Vrn2 çà íàÿâíîñò³ äîì³íàíò-
íèõ àëåë³â Ppd1 â çèìîâèé ïåð³îä îáóìîâëþº á³ëü-
øó âèòðèâàë³ñòü ðîñëèíè äî ä³¿ íèçüêèõ òåìïåðàòóð 

[99], àäæå àêòèâí³ñòü åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn1 îáåðíåíî 
êîðåëþº ç õîëîäîâîþ òîëåðàíòí³ñòþ [35].

Ó ÿðèõ ë³í³é, ÿê³ ðåöåñèâí³ çà vrn2, àëåëüí³ â³ä-
ì³ííîñò³ çà ëîêóñàìè Vrn1 òà Vrn3 íå âïëèâàþòü íà 
òèï ðîçâèòêó [73, 100]. Îñê³ëüêè äîì³íàíòí³ àëåë³ 
ãåí³â Vrn1 òà Vrn3 çíèæóþòü àáî âçàãàë³ óñóâàþòü 
âïëèâ àëüòåðíàòèâíèõ àëåë³â Vrn2 íà ÷àñ çàöâ³òàííÿ, 
ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî íàÿâí³ñòü ìóòàö³é ó ðåãóëÿòîðíèõ 
ä³ëÿíêàõ ãåí³â Vrn1 òà Vrn3 º äîñòàòíüîþ óìîâîþ 
äëÿ âèêëþ÷åííÿ âïëèâó ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ëîêóñó 
Vrn2 â îïîñåðåäêîâàí³é ðåïðåñ³¿ çàöâ³òàííÿ [4, 5].
Ó çâ’ÿçêó ç öèì ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî â³äì³ííîñò³ ó 
âïëèâ³ ìóòàö³é â ð³çíèõ ðåãóëÿòîðíèõ ä³ëÿíêàõ ãåí³â
Vrn1 ³ Vrn3 íà ÷óòëèâ³ñòü äî ÿðîâèçàö³¿ àñîö³éîâàí³ ç 
íàÿâí³ñòþ ôóíêö³îíàëüíèõ ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ëî-
êóñó Vrn2 [45, 44, 5]. Äîñë³äæåííÿ çñóâó åëåêòðî-
ôîðåòè÷íî¿ ðóõëèâîñò³ ÄÍÊ-á³ëêîâèõ êîìïëåêñ³â 
(EMSA-àíàë³ç), à òàêîæ åêñïåðèìåíòè ç ³ìóíîîñàä-
æåííÿ õðîìàòèíó (CHIP) âñòàíîâèëè, ùî ì³æ á³ë-
êàìè Vrn2 òà ðåãóëÿòîðíèìè ä³ëÿíêàìè ãåí³â Vrn1 
â³äñóòíÿ áåçïîñåðåäíÿ âçàºìîä³ÿ [65]. Ìóòàö³¿ íà 
ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó (çîêðåìà äåëåö³ÿ 20 ï.í. âèùå 
ñàéòó CArG), ÿê³ óòðèìóþòü äîì³íàíòí³ àëåë³ Vrn1, 
ëèøå ÷àñòêîâî çìåíøóþòü, àëå íå óñóâàþòü âïëèâ 

Ðèñ. 2. Óçàãàëüíåíà ìîäåëü ðåãóëÿö³¿ ïðîöåñó ÿðîâèçàö³¿ ïøåíèö³ òà åï³ñòàòè÷íî¿ âçàºìîä³¿ ì³æ ãåíàìè 
Vrn. Ä³ÿ íèçüêèõ òåìïåðàòóð òà ñêîðî÷åíîãî ôîòîïåð³îäó, ùî íàÿâí³ çà óìîâ ÿðîâèçàö³¿, ïðèãí³÷óþòü 
àêòèâí³ñòü òðàíñêðèïö³¿ ãåí³â Vrn2, ïðîäóêòè åêñïðåñ³¿ ÿêèõ âñòóïàþòü â êîíêóðåíòíó âçàºìîä³þ (ïîçíà÷å-
íî ïóíêòèðíèìè ñòð³ëêàìè) ç ³íøèìè á³ëêàìè, ÿê³ óòðèìóþòü CCT-äîìåí, çîêðåìà PRR òà CO (ïîäîâæåíèé 
äåíü àêòèâóº CO òà äîì³íàíòí³ àëåë³ PRR), çà çâ’ÿçóâàííÿ ç HAP-êîìïëåêñîì, äå çàì³ùóþòü ñóáîäèíèöþ 
HAP2. Êîìïëåêñ HAP3-HAP5-ZCCT, çâ’ÿçóþ÷èñü ç ðåãóëÿòîðíîþ ä³ëÿíêîþ ïðîìîòîðó ãåíà Vrn3, ïðèãí³-
÷óº éîãî åêñïðåñ³þ, â òîé ÷àñ ÿê êîìïëåêñ HAP á³ëê³â ç PRR àáî CO, íàâïàêè, àêòèâóþòü. Ïðîäóêòè 
åêñïðåñ³¿ ãåíà Vrn3(FT) óòâîðþþòü êîìïëåêñ ç á³ëêîì FLD2 òà ñòèìóëþþòü àêòèâí³ñòü ëîêóñó Vrn1, ÿêèé 
áåçïîñåðåäíüî àáî îïîñåðåäêîâàíî ïðèãí³÷óº åêñïðåñ³þ Vrn2. Òàêèì ÷èíîì âèíèêàº ðåãóëÿòîðíà ïåòëÿ ç 
ïîçèòèâíèì çâîðîòíèì çâ’ÿçêîì
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ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn2 íà ÷àñ çàöâ³òàííÿ 
[73]. Ó çâ’ÿçêó ç öèì ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî ìóòàö³¿ â 
ïåðøîìó ³íòðîí³ äîì³íàíòíèõ àëåë³â Vrn1 ñòàíîâëÿòü 
á³ëüø ñèëüíèé âïëèâ íà óñóíåííÿ ä³¿ ïðîäóêò³â 
åêñïðåñ³¿ Vrn2 íà ÷àñ çàöâ³òàííÿ, í³æ ìóòàö³¿, ÿê³ 
ëîêàë³çîâàí³ íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó ãåí³â Vrn1 [65]. 

Ïîïåðåäí³ äîñë³äæåííÿ íå âèÿâèëè áåçïîñåðåä-
íüî¿ âçàºìîä³¿ ì³æ á³ëêîì Vrn3 òà ïðîìîòîðîì ãåí³â 
Vrn1. Ïðîòå âñòàíîâëåíî, ùî ïðîäóêòè åêñïðåñ³¿ ëîêó-
ñó Vrn3 âçàºìîä³þòü ç bZIP-äîìåíîì, ùî ì³ñòèòüñÿ ó 
á³ëêàõ FDL2 òà FDL6 [41]. Îäíàê ëèøå á³ëîê FDL2
çäàòíèé çâ’ÿçóâàòèñÿ ç ðåãóëÿòîðíèìè ïîñë³äîâíîñ-
òÿìè (bZIP-çâ’ÿçóþ÷èìè ñàéòàìè), ùî ëîêàë³çîâàí³ 
íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó ãåí³â Vrn1 [41]. Àêòèâí³ñòü 
òðàíñêðèïö³éíîãî ôàêòîðà FDL2 íå çàëåæèòü â³ä 
àëåëüíîãî ñòàíó ãåíà Vrn3. Ïðîäóêòè åêñïðåñ³¿ ëî-
êóñó FDL2 â çíà÷í³é ê³ëüêîñò³ ïðèñóòí³ â àïåêñ³ òà 
ëèñòêàõ ÿê íà âåãåòàòèâí³é, òàê ³ íà ðåïðîäóêòèâí³é 
ñòàä³¿ ðîçâèòêó. Òàêèì ÷èíîì, á³ëêè FDL2 ïðèñóòí³ 
â ïîòð³áí³é òêàíèí³ ³ íà ïîòð³áí³é ñòàä³¿ ðîçâèòêó, 
òîìó íå º ë³ì³òóþ÷èìè â ³íäóêö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn1. 
Îòæå, âðàõîâóþ÷è ³ñíóþ÷ó á³ëîê-á³ëêîâó âçàºìîä³þ 
ì³æ FDL2 òà Vrn3, à òàêîæ âçàºìîä³þ êîìïëåêñó 
FDL2-Vrn3 ç ïðîìîòîðîì Vrn1, äîâåäåíî, ùî çì³íà 
àêòèâíîñò³ òðàíñêðèïö³¿ ãåíà Vrn3 ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
ïàðàëåëüíîþ çì³íîþ â àêòèâíîñò³ òðàíñêðèïö³¿ Vrn1 
[41]. Îêð³ì ëîêóñó TaFT (Vrn3), â ãåíîì³ ïøåíèö³ 
ïðèñóòí³é òàêîæ àíàëîã³÷íèé éîìó (78%-íà ãîìîëî-
ã³ÿ) ïàðàëîã – ëîêóñ TaFT2 [5]. Ïðîòå ïðîäóêòè 
åêñïðåñ³¿ ëîêóñó TaFT2 íà â³äì³íó â³ä á³ëê³â TaFT1 
âçàºìîä³þòü ç á³ëêîì FDL13, ÿêèé íà â³äì³íó â³ä 
FDL2 òà FDL6 íàëåæèòü äî ³íøî¿ ô³ëîãåíåòè÷íî¿ 
êëàäè FD-ïîä³áíèõ á³ëê³â ³ íå ñïðîìîæíèé âçàºìî-
ä³ÿòè ç bZIP-çâ’ÿçóþ÷èìè ñàéòàìè, ÿê³ ëîêàë³çîâàí³ 
íà ä³ëÿíö³ ïðîìîòîðó Vrn1 [41].

Äëÿ ãåíà Vrn3 íàãîëîøóºòüñÿ ðîëü ³íòåãðàòîðà 
ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ ìåõàí³çì³â, ùî êîíòðîëþ-
þòü ÷óòëèâ³ñòü äî ÿðîâèçàö³¿ òà ôîòîïåð³îäó [5, 54]. 
Âñòàíîâëåíî, ùî ïðîäóêòè åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn2 áå-
ðóòü ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåíà Vrn3. Íà ñòàä³¿ 
ï’ÿòè ëèñòê³â ð³âåíü òðàíñêðèïö³¿ ãåíà Vrn-B3 â 170
ðàç³â âèùå ó çðàçê³â, ÿê³ óòðèìóþòü ðåöåñèâí³ (íå
ôóíêö³îíàëüí³) àëåë³ vrn2, í³æ ó çðàçê³â, ÿê³ äîì³-
íàíòí³ çà Vrn2, ùî ï³äòâåðäæóº íåãàòèâíèé ðåãóëÿ-
òîðíèé âïëèâ ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn2 â³ä-
íîñíî ãåíà Vrn3 [5]. Â³ðîã³äíî, ùî òàêà ãåíåòè÷íà 
âçàºìîä³ÿ ìîæëèâà çàâäÿêè íàÿâíîñò³ ÑÑÒ-äîìåíà 
â ñòðóêòóð³ á³ëê³â Vrn2 (ZCCT). Ïîêàçàíî, ùî CCT-
äîìåí-óòðèìóþ÷³ ä³ëÿíêè á³ëê³â Vrn2 òà CO êîí-
êóðåíòíî âçàºìîä³þòü ì³æ ñîáîþ ïðè çâ’ÿçóâàíí³ ç 
á³ëêàìè ñ³ìåéñòâà HAP (NF-Y), ïðè öüîìó ìóòàö³¿ â 
CCT-äîìåí³ ðåöåñèâíèõ àëåë³â vrn2 çíèæóþòü ñèëó 
âçàºìîä³¿ ç á³ëêàìè HAP òà ïðèãí³÷óþòü çäàòí³ñòü 
Vrn2 êîíêóðóâàòè ç á³ëêàìè CO, ïðîòå íå óñóâàþòü 
¿¿ [78]. Îêð³ì âçàºìîä³¿ ç á³ëêàìè HAP, á³ëêè, ùî 
ì³ñòÿòü CCT-äîìåí, çîêðåìà ZCCT òà CO, òàêîæ 
çäàòí³ äî ñàìîäèìåðèçàö³¿ (íàïðèêëàä CO–CO) òà 

âçàºìîä³¿ ì³æ ñîáîþ [78]. Ïîêàçàíî, ùî íàÿâí³ñòü 
ñàìå CCT-äîìåíà º íåîáõ³äíîþ óìîâîþ äëÿ òàêî¿ 
âçàºìîä³¿. Âò³ì á³ëîê Ppd-D1 (PRR-2D) íå âçàºìîä³º 
àí³ ç ZCCT, àí³ ç CO, ùî ï³äòâåðäæóº ñïåöèô³÷í³ñòü 
âçàºìîä³é CCT–CCT. Çäàòí³ñòü á³ëê³â ZCCT äî 
êîíêóðåíö³¿ ç á³ëêàìè CO ïðè çâ’ÿçóâàíí³ ç HAP äëÿ 
ïîäàëüøî¿ âçàºìîä³¿ ç ïðîìîòîðîì ëîêóñó FT ïîÿñ-
íþº ïðèãí³÷åííÿ ³íäóêö³¿ çàöâ³òàííÿ ó íåÿðîâèçîâà-
íèõ îçèìèõ ðîñëèí çà óìîâè ïîäîâæåíîãî äíÿ [78], 
ÿêèé àêòèâóº á³ëêè CO [101], ùî ïîçèòèâíî ðåãóëþþòü 
ëîêóñ FT [72]. Ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî çäàòí³ñòü CCT-
äîìåíà âçàºìîä³ÿòè ç êîìïëåêñîì HAP çàáåçïå÷óº 
ãíó÷ê³ñòü ñèñòåìè àäàïòàö³¿, ÿêà îáóìîâëþº ïðîõîä-
æåííÿ ò³º¿ àáî ³íøî¿ ôàçè ³íäèâ³äóàëüíîãî ðîçâèòêó 
³, çîêðåìà, âèçíà÷àº ÷àñ çàöâ³òàííÿ çàëåæíî â³ä óìîâ 
íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, îñê³ëüêè åêñïðåñ³ÿ áàãà-
òüîõ CCT-äîìåí-óòðèìóþ÷èõ òà HAP-ïîä³áíèõ á³ëê³â 
ïîâ’ÿçàíà ç ÷óòëèâ³ñòþ äî ä³¿ çîâí³øí³õ àá³îòè÷íèõ 
ñòðåñîð³â. Òàê, çã³äíî ç âèêëàäåíèìè ñòâåðäæåííÿìè 
âçàºìîä³ÿ ì³æ ð³çíèìè CCT-äîìåí-óòðèìóþ÷èìè òà 
HAP-ïîä³áíèìè á³ëêàìè ïðèçâîäèòü äî óòâîðåííÿ 
âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ ð³çíîìàí³òíèõ êîìïëåêñ³â, ÿê³ ðîç-
ð³çíÿþòüñÿ çà ì³öí³ñòþ àáî ñïåöèô³÷í³ñòþ çâ’ÿçó-
âàííÿ, ùî ó ñâîþ ÷åðãó ìîæå âïëèíóòè íà àêòèâí³ñòü 
òðàíñêðèïö³¿ ëîêóñó Vrn3, à îòæå ³ íà åêñïðåñ³þ ãå-
í³â Vrn1, ³ íà ÷àñ çàöâ³òàííÿ [7]. 

Ïîïåðåäí³ìè äîñë³äæåííÿìè âñòàíîâëåíî, ùî 
äîì³íàíòíèé àëåëü Vrn-D4 àñîö³éîâàíèé ç ð³çêèì 
çðîñòàííÿì àêòèâíîñò³ åêñïðåñ³¿ ëîêóñ³â Vrn1 ³ Vrn3
(Vrn-B3) òà âîäíî÷àñ ç ïðèãí³÷åííÿì ëîêóñó Vrn2
â ëèñòêàõ [6]. Ó âçàºìîä³¿ ç äîì³íàíòíèìè àëåëÿìè 
ãîìåîëîã³÷íèõ ãåí³â Vrn1 òà Vrn-B3 ñòóï³íü äîì³-
íàíòíîñò³ àëåëÿ Vrn-D4 ñêëàäàº â³ä 30,7 äî 53,7 %, ùî 
çíà÷íî ìåíøå çà ñòóï³íü äîì³íàíòíîñò³ àëåë³â ãåí³â 
Vrn1, ÿêèé ñòàíîâèòü â³ä 55,6 äî 95,9 % ç íàéá³ëüøèì 
ïîêàçíèêîì ó äîì³íàíòíîãî àëåëÿ Vrn-A1a, ñàìå òî-
ìó íàÿâí³ñòü ëèøå àëåëÿ Vrn-A1à ïîâí³ñòþ óñóâàº 
ïîòðåáó ó ÿðîâèçàö³¿ [95]. Îòæå, çà íàÿâíîñò³ äîì³-
íàíòíèõ àëåë³â ãåí³â Vrn1 äîì³íàíòíèé àëåëü Vrn-D4 
ñòàíîâèòü íåçíà÷íèé âïëèâ íà òðèâàë³ñòü ÷àñó äî 
çàöâ³òàííÿ, îñê³ëüêè ó öüîìó âèïàäêó éîãî ôóíêö³ÿ 
ó ëèñòêàõ º íàäëèøêîâîþ [95]. Çà ïðèñóòíîñò³ äî-
ì³íàíòíîãî àëåëÿ Vrn-B3 âèñîêà àêòèâí³ñòü åêñïðå-
ñ³¿ ëîêóñó TaFT1 ïðèãí³÷óº òðàíñêðèïö³þ ãåí³â Vrn2 
÷åðåç ñòèìóëÿö³þ åêñïðåñ³¿ Vrn1 íåçàëåæíî â³ä ä³¿ 
ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ãåíà Vrn-D4 [95]. 

Ìîäåëü ðåãóëÿö³¿ ïðîöåñó ÿðîâèçàö³¿ ïøåíèö³. Óçà-
ãàëüíåíà ìîäåëü [7, 16, 54, 95], ÿêà â³äîáðàæàº ðå-
ãóëÿòîðí³ ìåõàí³çìè, ùî âèçíà÷àþòü ÷óòëèâ³ñòü ïøå-
íèö³ äî ÿðîâèçàö³¿, ïðèïóñêàº, ùî ëîêóñ Vrn2, ïðî-
äóêòè åêñïðåñ³¿ ÿêîãî íåãàòèâíî ðåãóëþþòü òðàíñ-
êðèïö³þ ãåí³â Vrn1 òà Vrn3, ïðèãí³÷óºòüñÿ óìîâàìè 
ÿðîâèçàö³¿ (íèçüêà òåìïåðàòóðà òà ñêîðî÷åíèé äåíü)
[4, 48, 79]. Âïëèâ òðèâàëîñò³ ñâ³òëîâîãî äíÿ íà àê-
òèâí³ñòü òðàíñêðèïö³¿ ãåí³â Vrn2 àíàëîã³÷íèé ¿¿ 
âïëèâó íà ëîêóñ Vrn3, ÿêèé ïîçèòèâíî ðåãóëþº ãåíè 
Vrn1 [48, 5]. Ó ÿðîâèçîâàíèõ ðîñëèí, ùî âèðîùåí³ íà 
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ñêîðî÷åíîìó äí³, àêòèâí³ñòü òðàíñêðèïö³¿ ãåí³â Vrn1 
çíà÷íî âèùà, í³æ ó íåÿðîâèçîâàíèõ, äëÿ ÿêèõ ð³âåíü 
òðàíñêðèïö³¿ Vrn1 âñå æ âèùå, í³æ ÿêáè ö³ ðîñëèíè 
áóëè âèðîùåí³ ïðè ïîäîâæåíîìó äí³ (îñê³ëüêè ïî-
äîâæåíèé äåíü àêòèâóº, à ñêîðî÷åíèé, íàâïàêè, ïðè-
ãí³÷óº åêñïðåñ³þ ëîêóñó Vrn2, ÿêèé íåãàòèâíî ðåãóëþº 
Vrn3) [48]. Ó çâ’ÿçêó ç öèì ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî ëîêóñ 
Vrn1 àêòèâóºòüñÿ óìîâàìè ÿðîâèçàö³¿ íåçàëåæíî â³ä 
ãåí³â Vrn2 òà Vrn3 [48, 54]. 

Îòæå, ï³ñëÿ ïðîðîñòàííÿ ðàííüîþ îñ³ííþ, êîëè 
òðèâàë³ñòü ñâ³òëîâîãî äíÿ âñå ùå äîñòàòíüî äîâãà, 
òðàíñêðèïö³éíà àêòèâí³ñòü ãåíà Vrn3 ïðèãí³÷åíà âè-
ñîêèì âì³ñòîì ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn2, âíàñ-
ë³äîê ÷îãî çíèæåíà åêñïðåñ³ÿ Vrn1 [5, 4]. Îäíàê ðå-
ïðåñ³ÿ ãåí³â Vrn1 º íåïîâíîþ, ³ ïðîäóêòè ¿õ åêñïðåñ³¿ 
õî÷ ³ â íåçíà÷í³é ê³ëüêîñò³, àëå âñå æ òàêè ïðèñóòí³. 
Âòîðèííèé åôåêò â³ä íàêîïè÷åííÿ ïðîäóêò³â åêñ-
ïðåñ³¿ Vrn1 âèÿâëÿºòüñÿ â ïðèãí³÷åíí³ åêñïðåñ³¿ ëî-
êóñó Vrn2, âíàñë³äîê ÷îãî àêòèâóºòüñÿ ãåí Vrn3, 
ÿêèé ïîçèòèâíî ðåãóëþº Vrn1 (ðèñ. 2) – ðåãóëÿö³ÿ 
ç ïîçèòèâíèì çâîðîòíèì çâ’ÿçêîì [18, 79, 48, 64]. 
Çì³íà â àêòèâíîñò³ òðàíñêðèïö³¿ áóäü-ÿêîãî ãåíà, ùî 
óòâîðþº ðåãóëÿòîðíó ïåòëþ, ïðèçâîäèòü äî çì³íè â 
åêñïðåñ³¿ äâîõ ³íøèõ ãåí³â. Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî ãåí 
Vrn-D4 ïðîÿâëÿº àêòèâí³ñòü ó ëèñòêàõ òà áåðå ó÷àñòü 
â àêòèâàö³¿ àáî º ÷àñòèíîþ ðåãóëÿòîðíî¿ ïåòë³ ç 
ïîçèòèâíèì çâîðîòíèì çâ’ÿçêîì, ÿêà óòâîðåíà ãåíà-
ìè Vrn1/Vrn2/Vrn3 [95]. Ïðîòå äîñòîâ³ðíî íåâ³äîìî, 
ÿêèé ñàìå ãåí ðåãóëÿòîðíî¿ ïåòë³ çíàõîäèòüñÿ ï³ä 
âïëèâîì ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ëîêóñó Vrn-D4. Ó ðîñ-
ëèí ç îçèìèì òèïîì ðîçâèòêó, ùî íå ïðîéøëè ÿðî-
âèçàö³þ, ðåãóëÿòîðíà ïåòëÿ íå àêòèâíà. Ïîÿâà äî-
ì³íàíòíîãî àëåëÿ Vrn-D4 ñïðè÷èíÿº ¿¿ àêòèâàö³þ, 
ùî ñóïðîâîäæóºòüñÿ çíèæåííÿì ÷óòëèâîñò³ äî ÿðî-
âèçàö³¿ [95].

Ïðè âèðîùóâàíí³ íà ñêîðî÷åíîìó äí³ âñ³ òðè 
ëîêóñè ïîêàçóþòü íèçüêèé ð³âåíü åêñïðåñ³¿, ïðîòå 
ïðè ïåðåõîä³ íà ïîäîâæåíèé äåíü åêñïðåñ³ÿ ëîêóñ³â 
Vrn1 òà Vrn3 ð³çêî ï³äâèùóºòüñÿ [5, 48]. Íàÿâí³ñòü 
á³ëê³â Vrn1 ñï³ëüíî ç ä³ºþ íèçüêî¿ òåìïåðàòóðè íà 
ñêîðî÷åíîìó äí³ ï³ä ÷àñ ÿðîâèçàö³¿ ñòâîðþº íåîáõ³äí³ 
óìîâè äëÿ ïðèãí³÷åííÿ òðàíñêðèïö³¿ ãåí³â Vrn2 [4].
Îêð³ì òîãî, äîâãîòðèâàëà åêñïîçèö³ÿ íèçüêîþ òåì-
ïåðàòóðîþ ³íäóêóº ð³çêå çðîñòàííÿ àêòèâíîñò³ åêñ-
ïðåñ³¿ ãåí³â Vrn1 ó ðîñëèí, ùî ïðîéøëè ÿðîâèçàö³þ 
[23]. Ï³ñëÿ ÿðîâèçàö³¿ ÷åðåç çíèæåííÿ êîíöåíòðàö³¿ 
ïðîäóêò³â åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn2 ï³äñèëþºòüñÿ òðàíñ-
êðèïö³ÿ ëîêóñó Vrn3. Öå îáóìîâëåíî éîãî àêòèâàö³ºþ 
ïðîäóêòàìè åêñïðåñ³¿ ãåí³â, ÿê³ çàëó÷åí³ ó êîíòðîëü 
÷óòëèâîñò³ äî ôîòîïåð³îäó – Ppd òà CO [72, 98]. Ïðî-
äóêòè åêñïðåñ³¿ ãåíà Vrn3 ç ëèñòÿ òðàíñïîðòóþòüñÿ 
ó àï³êàëüíó ìåðèñòåìó [84], äå ³íäóêóþòü ãåíè Vrn1 
(ðèñ. 2) òà ïàðàëîã³÷í³ ¿ì FUL2 ³ FUL3, ³í³ö³þþ÷è òèì 
ñàìèì ïåðåõ³ä äî ãåíåðàòèâíî¿ ôàçè ðîçâèòêó [16, 
5]. Íåçâàæàþ÷è íà òå, ùî ïîäîâæåíèé ôîòîïåð³îä 
ïîçèòèâíî ðåãóëþº Vrn2, ³íäóêîâàí³ ÿðîâèçàö³ºþ ãå-
íè Vrn1 ïðèãí³÷óþòü åêñïðåñ³þ öüîãî ëîêóñó. Ïðè-

ïóñêàºòüñÿ, ùî åêñïðåñ³ÿ ãåí³â Vrn1 â ëèñòêàõ º âàæ-
ëèâîþ äëÿ ï³äòðèìàííÿ ïðèãí³÷åíîãî ñòàíó ëîêóñó 
Vrn2 â îçèìèõ ðîñëèíàõ ï³ñëÿ ÿðîâèçàö³¿ [16]. Òàêèì 
÷èíîì, ÿðîâèçîâàí³ ðîñëèíè â óìîâàõ ïîäîâæåíîãî 
äíÿ õàðàêòåðèçóþòüñÿ íèçüêèì ð³âíåì åêñïðåñ³¿ ëî-
êóñó Vrn2 òà âèñîêèì ð³âíåì åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn1 ³ 
Vrn3, ùî ñïðè÷èíÿº ïåðåõ³ä äî ãåíåðàòèâíî¿ ñòàä³¿ 
ðîçâèòêó. Â òîé æå ÷àñ íåÿðîâèçîâàí³ îçèì³ ðîñëèíè, 
íàâïàêè, â³äð³çíÿþòüñÿ âèñîêîþ àêòèâí³ñòþ åêñïðåñ³¿ 
ëîêóñó Vrn2 ç îäíî÷àñíî íèçüêèì ð³âíåì åêñïðåñ³¿ 
ãåí³â Vrn1 òà Vrn3, ùî îáóìîâëþº ïðèãí³÷åííÿ çà-
öâ³òàííÿ çà â³äñóòíîñò³ ïðîõîäæåííÿ ÿðîâèçàö³¿.

Âèñíîâêè. Ïîòðåáó ïøåíèö³ ó ÿðîâèçàö³¿ ìîæíà 
ðîçãëÿäàòè ÿê àäàïòèâíèé ìåõàí³çì, ùî çàáåçïå÷óº 
çàòðèìêó ó ïåðåõîä³ äî ðåïðîäóêòèâíî¿ ôàçè ðîçâèò-
êó â çèìîâèé ïåð³îä, çàõèùàþ÷è òèì ñàìèì ÷óòëèâó 
àï³êàëüíó ìåðèñòåìó â³ä ä³¿ íåñïðèÿòëèâèõ óìîâ. 
Îäíèì ³ç êëþ÷îâèõ åëåìåíò³â öüîãî ìåõàí³çìó º ëîêóñ 
Vrn2. Óìîâè ÿðîâèçàö³¿ ñïðÿìîâàí³ íà ïðèãí³÷åííÿ 
Vrn2, ùî íåîáõ³äíî äëÿ ïîäàëüøîãî ïåðåõîäó äî ðå-
ïðîäóêòèâíî¿ ôàçè ðîçâèòêó (çàöâ³òàííÿ), òà àêòè-
âàö³þ ãåí³â Vrn1, ÿê³, îêð³ì ³íäóêö³¿ ôëîðàëüíîãî 
ìîðôîãåíåçó, âèêîíóþòü ðîëü ïîñò³éíîãî ðåïðåñîðà 
ëîêóñó Vrn2 ï³ñëÿ ïðîõîäæåííÿ ÿðîâèçàö³¿ ³ äî ê³íöÿ 
âåãåòàö³¿.

²í³ö³àö³ÿ ÷àñó çàöâ³òàííÿ ïøåíèö³ âèçíà÷àºòüñÿ 
òîíêèì áàëàíñîì ì³æ ïðèãí³÷óþ÷èìè òà àêòèâóþ-
÷èìè ñèëàìè, ùî âïëèâàþòü íà ðåãóëÿòîðí³ ä³ëÿí-
êè ëîêóñó Vrn1. Ïðè öüîìó öåíòðàëüíó ðîëü â³ä³-
ãðàº ãåí Vrn3, ðåãóëÿö³ÿ àêòèâíîñò³ ÿêîãî çä³éñ-
íþºòüñÿ â ïðîöåñ³ êîíêóðåíòíî¿ âçàºìîä³¿, çîêðåìà 
ì³æ ïðîäóêòàìè åêñïðåñ³¿ ãåí³â Vrn2, Ppd1 òà CO.
²íòåãðàö³éíà ðîëü ãåíà Vrn3 âèÿâëÿºòüñÿ â îá’ºä-
íàíí³ ìåõàí³çì³â êîíòðîëþ ÷óòëèâîñò³ äî ôîòî-
ïåð³îäó òà ÿðîâèçàö³¿, ÿêà ðåàë³çîâàíà ÷åðåç êîíêó-
ðåíòíó âçàºìîä³þ ì³æ á³ëêàìè, ùî óòðèìóþòü CCT-
äîìåí, åêñïðåñ³ÿ ÿêèõ çä³éñíþºòüñÿ ç ãåí³â, ÷óòëè-
âèõ äî ð³çíîãî ðîäó àá³îòè÷íèõ ñòðåñîð³â. Òàêèì 
÷èíîì, óòâîðþºòüñÿ ãíó÷êà êîìá³íàòîðíà ñèñòåìà, 
ÿêà îá’ºäíóº ÷óòëèâ³ñòü äî âíóòð³øí³õ ³ çîâí³øí³õ 
ñèãíàë³â òà ôîðìóº íàéá³ëüø åôåêòèâíó ìîäåëü ðå-
ãóëÿö³¿ ÷àñó çàöâ³òàííÿ çàëåæíî â³ä óìîâ íàâêî-
ëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, à òàêîæ çäàòíîñò³ îðãàí³çìó 
ðîçâèâàòèñÿ â öèõ óìîâàõ.

Äîñë³äæåííÿ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íî¿ äåòåðì³-
íàö³¿ òà àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ñèñòåìè ãåí³â, ùî çà-
ëó÷åí³ ó êîíòðîëü ðîçâèòêó ïøåíèö³, ìàº âàæëèâå 
çíà÷åííÿ äëÿ âèð³øåííÿ òåîðåòè÷íèõ òà ïðèêëàäíèõ 
çàâäàíü ãåíåòèêè ³ ñåëåêö³¿. Ñó÷àñí³ óÿâëåííÿ ïðî 
ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷í³ ìåõàí³çìè, ùî ðåãóëþþòü 
òåìï ðîçâèòêó ïøåíèö³, äîçâîëÿþòü á³ëüø ÷³òêî 
çðîçóì³òè âçàºìîä³þ ì³æ êëþ÷îâèìè êîìïîíåíòàìè 
ö³º¿ ñèñòåìè òà á³ëüø ´ðóíòîâíî ïîÿñíèòè ¿õ âïëèâ 
íà ê³ëüê³ñí³ ³ ÿê³ñí³ ïîêàçíèêè àãðîíîì³÷íî-ö³ííèõ 
îçíàê. Âñòàíîâëåííÿ ìîëåêóëÿðíî¿ ñòðóêòóðè ãåí³â
Vrn ó çðàçê³â, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ çà ÷óòëèâ³ñòþ äî 
ÿðîâèçàö³¿, äîçâîëèëî ðîçðîáèòè ñèñòåìó ÄÍÊ-ìàð-
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êåð³â, ÿê³ íàðàç³ âèêîðèñòîâóþòüñÿ äëÿ ³äåíòèô³êà-
ö³¿ äîñë³äæóâàíèõ ãåíîòèï³â çà â³äïîâ³äíèìè àëå-
ëÿìè. Ìàðêóâàííÿ ãåí³â Vrn íàäàº ïîõ³äíó ³íôîð-
ìàö³þ äëÿ ðîçóì³ííÿ àäàïòèâíî¿ ö³ííîñò³ îêðåìèõ 
àëåë³â àáî ¿õ êîìá³íàö³é, ùî äîçâîëèòü ìàêñèìàëüíî 
åôåêòèâíî ñòâîðþâàòè ñîðòè, îïòèìàëüíî àäàïòîâà-
í³ äî óìîâ íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà êîíêðåòíîãî 
ðåã³îíó.

MOLECULAR-GENETIC MECHANISMS 
REGULATION OF GROWTH HABIT IN WHEAT

A.F. Muterko, I.A. Balashova, V.I. Fayt, Yu.M. Sivolap

Plant Breeding and Genetics Institute – National 
Center of Seed and Cultivar Investigation, Odesa
E-mail: muterko@gmail.com

The vernalization requirement determines the need 
of plants in a prolonged period of cold treatment for 
transition from a vegetative to reproductive phase. The 
vernalization response in wheat is controlled by the 
alleles of Vrn genes. A molecular structure and causes 
which are basis of alternative alleles have been defined 
for the almost all Vrn genes. Vrn1, Vrn2 and Vrn3 
interacts epistaticaly and form the positive feedback loop 
that is activated in winter wheat by the vernalization 
conditions. Vrn2 is critical for flowering repression 
in winter wheat before vernalization whereas Vrn1 in 
mostly determines of flowering time for spring varieties. 
In present review the studies of molecular mechanisms 
and genetic determination of pathways that regulate of 
growth habit (type of development) in wheat have been 
analyzed. The organization, structure and functions 
of the Vrn genes and their expression products are 
discussed. Particular attention is paid to the regulatory 
regions structure and the molecular mechanisms of 
these genes expression. The modern view on the model 
that includes of interaction between the Vrn genes and 
environmental during vernalization has been formulated.

ÌÎËÅÊÓËßÐÍÎ-ÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÈÅ 
ÌÅÕÀÍÈÇÌÛ ÐÅÃÓËßÖÈÈ 
ÒÈÏÀ ÐÀÇÂÈÒÈß ÏØÅÍÈÖÛ

À.Ô. Ìóòåðêî, È.À. Áàëàøîâà, 
Â.È. Ôàéò, Þ.Ì. Ñèâîëàï

Íåîáõîäèìîñòü â ïðîäîëæèòåëüíîì âîçäåéñòâèè íà 
ðàñòåíèÿ ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðû äëÿ èíäóêöèè 
ïåðåõîäà ê ðåïðîäóêòèâíîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ îïðå-
äåëÿåòñÿ èõ ïîòðåáíîñòüþ â ÿðîâèçàöèè. ×óâñòâè-
òåëüíîñòü ïøåíèöû ê ÿðîâèçàöèè çàâèñèò îò àë-
ëåëüíîãî ñîñòîÿíèÿ ãåíîâ ñèñòåìû Vrn. Ïî÷òè äëÿ
âñåõ ãåíîâ ýòîé ñèñòåìû óñòàíîâëåíà ìîëåêóëÿð-
íàÿ ñòðóêòóðà è èññëåäîâàíû ïðè÷èíû, îáóñëîâëè-
âàþùèå âîçíèêíîâåíèå àëüòåðíàòèâíûõ àëëåëüíûõ
âàðèàíòîâ. Ãåíû Vrn1, Vrn2 è Vrn3 âçàèìîäåéñòâó-
þò ýïèñòàòè÷åñêè è ôîðìèðóþò ðåãóëÿòîðíóþ ïåòëþ
ñ ïîëîæèòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçüþ, êîòîðàÿ â îçè-

ìûõ ðàñòåíèÿõ àêòèâèðóåòñÿ â ïðîöåññå ÿðîâèçà-
öèè. Ëîêóñ Vrn2 ÿâëÿåòñÿ êëþ÷åâûì â ìåõàíèçìå 
ðåïðåññèè ïåðåõîäà ê öâåòåíèþ îçèìûõ ðàñòåíèé
äî ïðîõîæäåíèÿ ÿðîâèçàöèè, òîãäà êàê ëîêóñ Vrn1 
ãëàâíûì îáðàçîì îïðåäåëÿåò ñðîêè êîëîøåíèÿ ÿðî-
âûõ ñîðòîâ. Îáçîð ïîñâÿùåí àíàëèçó èññëåäîâàíèÿ 
ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèçìîâ è ãåíåòè÷åñêîé äåòåðìè-
íàöèè êîíòðîëÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòè ê ÿðîâèçàöèè ó
ïøåíèöû. Â äåòàëÿõ îáñóæäàåòñÿ îðãàíèçàöèÿ, ñòðóê-
òóðà è ôóíêöèè ãåíîâ Vrn è ïðîäóêòîâ èõ ýêñïðåññèè. 
Îñîáîå âíèìàíèå óäåëåíî ñòðóêòóðå ðåãóëÿòîðíûõ 
ó÷àñòêîâ ýòèõ ãåíîâ è ìîëåêóëÿðíûì ìåõàíèçìàì 
ðåãóëÿöèè èõ ýêñïðåññèè. Ñôîðìóëèðîâàíî ñîâðå-
ìåííîå âèäåíèå ìîäåëè, îòðàæàþùåé âçàèìîäåéñò-
âèå ìåæäó ãåíàìè Vrn è ôàêòîðàìè âíåøíåé ñðåäû 
âî âðåìÿ ÿðîâèçàöèè. 
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