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Огляд присвячений аналізу сучасної літератури з проблеми молекулярно-генетичних механізмів фотоперіо-

дичної реакції пшениці. Обговорюється роль нещодавно відкритих у пшениці генів RR (Response Regulator), мо-
лекулярна організація кодованих ними білків, а також молекулярно-генетичні процеси, що обумовлюють зале-
жність часу цвітіння пшениці від особливостей її фотоперіодичної реакції. Простежено зв’язок між експресі-
єю RR- та інших генів пшениці з чутливістю цих рослин до фотоперіоду. 
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Вступ. Біологічні процеси, що відбуваються у 

мікроорганізмів, рослин та тварин багато в чому 
залежать від так званих циркадних або добових 
ритмів, молекулярні механізми яких в даний час 
інтенсивно вивчаються.  

Дуже важливим циркадним ритмом рослин є 
фотоперіодизм – реакція рослин на тривалість 
світлового дня (фотоперіод), від чого залежить 
термін їх зацвітання. Відомо, що так звані „дов-
годенні” рослини зацвітають за довготривалого 
світлового дня, а „короткоденні” – за умов коро-
ткого світлового періоду доби, нарешті існують 
так звані „нейтральні” рослини, які зовсім не ви-
являють залежності від фотоперіоду. Варіабель-
ність фотоперіодичної відповіді у різних рослин 
забезпечує їх адаптацію до різних умов середо-
вища. 

Фотоперіодизм розглядають як реакцію жи-
вих організмів на періодичні, сезонні коливання 
тривалості світлового періоду доби. Зміна трива-
лості світлового дня є для організму сигналом, 
що повідомляє про зміни цілого комплексу еко-
логічних чинників в ході зміни сезонів року. Реа-
кція рослин на фотоперіод проявляється у при-
скоренні або уповільненні їх зростання та розви-
тку залежно від комплексу сезонних кліматичних 
умов певного регіону (Скрипчинский, 1975). От-
же, фотоперіодична чутливість у рослин виникає 
в процесі еволюції як генетично детермінована 
адаптивна реакція на кліматичні умови конкрет-
ного регіону, слугуючи таким чином прикладом 
регіональної адаптації. Так, раннє цвітіння, обу-
мовлене низькою чутливістю до фотоперіоду, 
допомагає рослинному організму уникати не-
сприятливих умов літнього сезону, наприклад, 
посухи під час наливу зерна та враження шкід-
никами (Kato, Yokoyama, 1992; Удачин, 1989).  

Фотоперіодична чутливість є однією з найва-
жливіших господарсько-цінних ознак, що визна-

чає адаптивність рослин до умов навколишнього 
середовища. У м’якої пшениці чутливість до фо-
топеріоду визначається алельним станом генів 
локусу Ppd-1, що локалізовані в коротких плечах 
хромосом другої гомеологічної групи. Наявність 
в геномі домінантних алелів Ppd-D1a,  Ppd-B1a  
та  Ppd-A1a супроводжується відсутністю фото-
періодичної чутливості рослин, в той час як го-
мозиготність за рецесивними алелями Ppd-D1b, 
Ppd-B1b і Ppd-A1b обумовлює чутливість до фо-
топеріоду (McIntosh1 et al., 2009). Домінантні 
алелі локусу Ppd1 виявляють епістатичну взає-
модію в ряду Ppd–D1a > Ppd-B1a > Ppd-A1a. 

Нещодавно було виявлено гомологію між ге-
ном Ppd-H1 – детермінантом фотоперіодичної 
чутливості ячменю, та ділянкою 2D хромосоми 
м'якої пшениці, де, згідно даних генетичного 
аналізу, локалізовано ген Ppd-D1 (Börner et al., 
1998). Ген Ppd-H1 було клоновано, секвеновано 
та ідентифіковано як представника сімейства ге-
нів, що кодують білки - регулятори відповіді ти-
пу - PRR (pseudo-response regulator) (Turner et al., 
2005). Представники цього сімейства приймають 
участь в реакціях рослинного організму, що ви-
никають у відповідь на дію чинників зовнішньо-
го середовища.  

Протягом останніх років активно вивчають 
білки, кодовані генами PRR, а також їх зв'язок з 
процесами, що відбуваються на клітинному рівні 
при зміні умов середовища, зокрема тривалості 
світлового дня.  

Молекулярна організація і функція білко-
вих продуктів генів RR. При вивченні впливу 
гормонів цитокінінового ряду на процес розвит-
ку арабідопсису було встановлено, що цитокіні-
ни приймають участь у відповіді рослин на зміну 
тривалості світлового періоду доби. Одним із пе-
рших виявлених чутливих до цитокініну генів є 
ген, названий регулятором відповіді ARR5 
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(Arabidopsis Response Regulator 5). Надалі було 
виявлено ще 7 цитокінін-залежних генів - регу-
ляторів відповіді (RR–генів), споріднених з 
ARR5, що впливають на функціонування двоко-
мпонентної системи трансдукції сигналів, схожої 
з бактеріальною двокомпонентною системою 
(West, Stock, 2001).  

У арабідопсису ідентифіковано наступні клю-
чові компоненти цієї системи відповіді, які є вла-
стивими й іншим рослинам: сенсорна гістидин-
кіназа, гістидин-вміщуючий фосфотрансферую-
чий білок (разом вони складають перший компо-
нент двокомпонентної системи) та регулятор 
відповіді RR (response regulator) (Ferreira, Kieber, 
2005). Ініціація відповідної реакції відбувається в 
момент зв’язування цитокініну з позаклітинним 
сигнальним доменом гістидин-кінази, що в свою 
чергу обумовлює автофосфорилювання залишку 
гістидину, локалізованого в межах трансмісійно-
го домену, який розташований у цитоплазмі клі-
тини. Далі, за допомогою фосфотрансферуючого 
білка відбувається фосфорилювання регулятора 
відповіді RR, що обумовлює його активацію і 
належну відповідь рослини на зовнішній чинник 
(рис. 1). 

 

 
Рис.1. Спрощена модель трансдукції зовнішнього 
сигналу двокомпонентною системою у рослин. НК 
–  гістидин кіназа, НР – гістидин-вміщуючий фос-
фотрансферуючий білок, RR – регулятор відповіді, 

REC – рецепторний домен RR білка, CT – С-
термінальний домен RR білка. 

 

RR-протеїни (регулятори відповіді) є ключо-
вими елементами каскаду фосфорилювання, 
оскільки саме вони індукують активність транс-
крипції структурних цільових генів. Ґрунтую-
чись на доменній структурі та амінокислотних 
послідовностях, розрізняють три типи  RR проте-
їнів: А-тип, В-тип та псевдо-тип.  

Тип А містить рецепторний домен (REC) з 
послідовністю амінокислот аспарат-аспарат-
лізин (D-D-K) та короткий С-термінальний до-
мен, функція якого остаточно не ідентифікована. 
Білки А типу кодуються генами, транскрипти 
яких швидко накопичуються після дії цитокініну 
(D’Agostino et al., 2000).  

Типу В також властива наявність рецепторно-
го домену (REC) з D-D-K структурою та протяж-
ний С-термінальний домен. Останній містить 
Myb-like ДНК-зв’язуючу ділянку – GARP.  

GARP домен присутній у білках загального 
класу специфічних для рослин факторів транс-
крипції, таких як GOLDEN2 у кукурудзи, ARR у 
арабідопсису та Psr1 у хламідомонади. GARP 
домен має високу варіабельність і є багатим на 
глутамінові та пролінові залишки, які, зазвичай, 
присутні в білках – активаторах транскрипції. 
Крім того, зазначений С-термінальний домен мі-
стить сигнал ядерної локалізації (NLS) який, 
зв'язуючись з NLS білка імпортину, локалізує 
RR-протеїни на внутрішній ядерній мембрані, 
запобігаючи їх взаємодії з цільовими генами 
(Imamura et al., 2001).  

Псевдо-RR гени кодують білки майже іденти-
чні RR-білкам інших типів, оскільки вони міс-
тять схожий рецепторний домен. Проте псевдо-
RR-протеїни утримують глутамат замість цент-
рального аспартату в структурі D-D-K домену, 
що запобігає фосфорилюванню РRR (Makino et 
al., 2000). Разом з тим показано, що саме псевдо-
RR білки є компонентами механізмів здійснення 
фотоперіодичної реакції і циркадних ритмів рос-
лин (Salome et al., 2006).  

Отже, RR-протеїни активізуються в процесі 
фосфорилювання, яке забезпечують гомологи гі-
стидин-кінази. Для більшості RR-білків характе-
рна наявність двох функціональних ділянок: ді-
лянки, де розташований рецептор „регулятора 
відповіді”, локалізований ближче до N-кінця 
протеїну (REC домен), та області варіабельного 
C-термінального ефекторного домену, який 
вступає у взаємодію з відповідною ділянкою мо-
лекули ДНК (цільовим геном) в процесі регуляції 
транскрипції (Mizuno, Nakamichi, 2005). Варіабе-
льність C-термінального домену забезпечує по-
ліморфізм факторів транскрипції даного типу.  

REC домен RR-білків, структура і функція. 
Вперше REC-домен був виявлений у бактеріаль-
них RR-протеїнах як приймач сигналу від сенсо-
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рних патернів двокомпонентної системи (Pao, 
Saier, 1995). Згодом цей домен був ідентифікова-
ний і в протеїнах еукаріотів – ETR1 (Arabidopsis 
thaliana), де він також виконує функцію прийма-
ча сигналу (Hua, Meyerowitz, 1998).  

Сімейство послідовностей REC належить до 
надсімейства CheY-like (CheY-подібних доме-
нів), представники якого, разом з такими доме-
нами як  OmpR, NtrC, NtrL та ін., входять до 
складу регуляторів відповіді двокомпонентних 
систем прокаріотних організмів (Galperin, 2006). 
«Регулятор відповіді» (RR) – це білок, найчасті-
ше фактор транскрипції, назва якого узгоджуєть-
ся з його основною функцією – регуляцією від-
повідної реакції на дію сигналу, отриманого від 
патерну сенсорів і переданого через двокомпо-
нентну систему на інші молекули та структури за 
дії на неї чинників навколишнього середовища.  

У структурі типового REC-домена виділяють 
чотири функціональні сайти: сайт активації, сайт 
фосфорилювання, сайт міжмолекулярної взаємо-
дії та сайт димеризації. Саме у такій послідовно-
сті ці сайти розташовані в структурі REC–домена 
від N до С кінця (Sola et al., 1999).  

Що стосується поширеності REC-домену в 
природі, то він є одним із найбільш таксономічно 
універсальних та функціонально важливих стру-
ктур, що зустрічаються у всіх представників жи-
вої природи від архей і вірусів до людини. У 
міжнародному банку протеїнових сиквенсів на 
сьогоднішній день нараховується більше 62 тис. 
протеїнів, що містять у своїй структурі REC-
домен. При цьому, кількість таких білків у пред-
ставників прокаріотів (включаючи лише 5 видів 
вірусів та 50 видів архей) нараховується в 30 ра-
зів більше, ніж у рослин та тварин разом узятих. 
Слід зазначити, що REC-домен витримав трива-
лий природний добір, і за час еволюції понад три 
мільярди років зумів зберегти консервативну бу-
дову деяких своїх послідовностей. Так, напри-
клад, REC-домен PRR-білків м'якої пшениці на 
39 % ідентичний REC-домену гомологічного фа-
ктора транскрипції сімейства Fis у бактерії 
Desulfuromonas acetoxidans. 

CCT домен RR-білків, структура і функція. 
Дану послідовність виявлено в структурі С-
термінальних ділянок білків, здійснюючих 
трансдукцію світлового сигналу у багатьох рос-
линних організмів (понад 700 зазначених протеї-
нів у більш ніж 70 видів рослин - від одноклі-
тинних, наприклад, Chlamydomonas, до вищих 
форм). При цьому слід зазначити, що до сьогодні 
цей домен в протеїнах тварин або дріжджів ви-
явити не вдалося. У структурі мотиву домінують 
лужні амінокислоти. 

Сама назва «ССТ» походить від назв сімейств 
відомих факторів транскрипції типу CONSTANS 

(CO), CONSTANS-like (CO-like) та TOC1 (timing 
of CAB expression), представники яких містять 
гомологічні ділянки у С-термінальній області 
(Mizuno, Nakamichi, 2005). Протяжність ССТ-
домену у складі RR-білків складає 42-45 аміно-
кислотних залишків. CCT-мотив містить сигнал 
ядерної локалізації, про який вже згадувалося. 
ССТ-домен виявлено також в асоціаціях з інши-
ми доменами, наприклад, з В-боксовими “цинко-
вими пальцями”, послідовностями GATA-, ZIM- 
та RRС-типів, які, ймовірно, також приймають 
участь і в білок-білкових взаємодіях (Strayer et 
al., 2000).  

“Цинкові пальці” являють собою випетлю-
вання поліпептидних ланцюгів у тетраедричні 
структури, що утворюються за рахунок коорди-
наційних зв’язків іонів цинку з лігандами протеї-
ну (залишками гістидину та цистеїну, розташо-
ваними в певному порядку). Вони є характерною 
особливістю багатьох факторів транскрипції, 
оскільки ефективно взаємодіють з молекулою 
ДНК (цинкові пальці протеїну укладаються в бо-
розни ДНК).  

Асоціація В-боксових цинкових пальців з 
ССТ-доменом спостерігається у випадку бага-
тьох ССТ-домен-вміщуючих протеїнів (напри-
клад, факторів транскрипції CO-типу). І хоч роль 
В-боксу, локалізованого в області ССТ-домену, 
остаточно ще не з’ясована, функціональна зна-
чущість цієї структури очевидна, оскільки відсу-
тність В-боксу викликає втрату функціональної 
активності СО і ТОС1 протеїнів арабідопсису 
(Robson et al., 2001), VRN2 пшениці (Yan et al, 
2004) та білка гена PPD-H1 ячменю (Turner et al., 
2005). 

Таким чином, білки, що містять у своїй струк-
турі ССТ-домен, залучені в такі важливі процеси, 
як відповідна реакція пшениці на яровизацію 
(Yan et al., 2004), фотоперіодична чутливість ри-
су (Yano et al., 2000), ячменю (Turner et al., 2005), 
пшениці (Beales et al, 2007), а також багатьох ін-
ших видів рослин (Liu et al., 2001). У будь-якому 
випадку, ґрунтуючись на численних спостере-
женнях та експериментах, слід зазначити, що бі-
лки, яким властивий ефекторний ССТ-домен, пе-
вним способом приймають участь у регуляції 
циркадних ритмів та відповідних реакцій рос-
линного організму на дію чинників зовнішнього 
середовища, таких, як світло, температура та ін-
ші.  

Регуляція фотоперіодичної реакції рослин. 
Центральний осцилятор циркадних ритмів арабі-
допсису формують наступні гени транскрипцій-
них факторів: CCA1(circadian clock associated 1), 
LHY (late elongated hypocotyl) та 
TOC1/PRR1(timing of CAB expression 1/pseudo-
response regulator 1). Регуляція експресії цих ге-
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нів основана на принципах негативного зворот-
ного зв'язку. Це означає, що продукти генів LHY 
і CCA1 пригнічують експресію TOC1 шляхом 
зв’язування з сигнальними мотивами промотору 
цього гена. Проте, така репресія транскрипції ге-
на TOC1 є неповною і продукти його експресії 
все ж поступово накопичуються, досягаючи мак-
симальної концентрації наприкінці світлового 
дня. Далі, згідно принципу зворотного зв'язку, 
продукти TOC1 безпосередньо або опосередко-
вано регулюють експресію CCA1 і LHY (Alabadí 
et al., 2001). 

Регуляція термінів колосіння і цвітіння у 
пшениці може бути з’ясована по аналогії з фото-
періодичною регуляцією цвітіння арабідопсису, 
у якого експресія сімейства генів, факторів 
транскрипції, типу CONSTANS регулюється ци-
ркадним годинником, освітленням та температу-
рою.  

Родина білків регуляторів відповіді у арабідо-
псису відповідає наступним генетичним гомоло-
гам послідовностей ДНК: PRR9, PRR7, PRR5, 
PRR3 та PRR1 (TOC1) (Matsushika et al., 2000). 
PRR - гени діють паралельно та антагоністично 
щодо генів LHY і CCA1. Гени LHY і CCA1 при-
гнічують експресію CO, в той час як PRR-гени, 
навпаки, активують транскрипцію генів СО шля-
хом пригнічення функції ДНК-зв’язуючого реп-
ресора транскрипції CDF1 (cycling dof factor1) 
(Nakamichi et al., 2007).  

Інформаційні РНК CО-фактора досягають ма-
ксимальної концентрації наприкінці довгого дня, 
або в нічний період короткоденних діб (Suarez-
Lopez et al., 2001). Фактори транскрипції типу 
CONSTANS стабілізуються дією сигналів від 
фоторецепторів фітохромів та криптохромів 
(Takato, 2010). Таким чином, CО-фактори є мак-
симально стабільними тільки за умов освітлення, 
а, отже, активними будуть лише ті із них, які на-
копичуються за довгоденної доби. Стабілізовані 
CО-фактори, зв'язуючись із специфічними сиг-
нальними мотивами в геномі, викликають акти-
вацію промотору локусу FT (Flowering locus T) 
(Valverde et al., 2004), продукти якого і активу-
ють процес цвітіння (Kardailsky et al., 1999) (рис. 
2).  

Цікаво, що значно більша кореляція спостері-
гається між рівнем експресії локусу FT та часом 
цвітіння, ніж між останнім та рівнем експресії 
CO-фактора, або між експресією CO і FT. Особ-
ливу увагу також привертає той факт, що для ро-
слин, які зацвітають при довгому дні, спостеріга-
ється кореляція між експресією СО і FT, тоді як у 
„короткоденних” рослин кореляція між СО та FT 
незначна (нижча більш ніж у 20 разів). Такі дані 
вказують на те, що регуляція експресії локусу FT 
може здійснюватися різними шляхами. Відомо, 

що експресія локусу FT може регулюватися не-
залежно як активатором транскрипції CO, так і 
продуктами генів PRR (Niinuma et al., 2008).  

 

 
Рис.2. Неповна схема регуляції цвітіння у арабідоп-

сису. Пояснення у тексті статті. 
 
Доведено існування функціональних і струк-

турних взаємодій між CCT-доменом CО-фактора 
та ДНК-зв'язуючими факторами транскрипції сі-
мейства HAP (Heme Activator Protein). НАР-
фактори зв'язуються з CCAAT сигнальними мо-
тивами, які представлені у більш ніж 25 % еука-
ріотних промоторів. Показана медіаторна роль 
білків HAP-комплексу за впливу СО на час за-
цвітання рослин. Ефективність експресії HAP-
білків впливає на термін зацвітання арабідопси-
су; цей ефект асоційований із зниженням СО-
залежної активності локусу FT, продукти транс-
ляції якого і індукують процес цвітіння. У зв'язку 
з тим, що CCT-домен містить консервативну ді-
лянку, відповідну гомологічній послідовності 
фактора HAP2, безпосередньо взаємодіючого з 
ДНК, вважається, що білки, які містять CCT-
домен, по своїй структурно-функціональній ролі 
замінюють субодиницю At HAP2, формуючи та-
ким чином трьохкомпонентний комплекс CO/At 
HAP3/At HAP5, який і бере безпосередню участь 
у процесі регуляції генетичної експресії локусу 
FT (Wenkel et al., 2006). 

PRR гени і фотоперіодична нечутливість 
м'якої пшениці. Оскільки було відомо, що про-
дукти експресії PRR генів містять CCT-домен у 
С-термінальній ділянці, методом блот-
гібридизації за Саузерном був проведений скри-
нінг клонів BAC (Bacterial Artificial 
Chromosome), що містили послідовності ДНК з 
пшеничними генами сімейства Ppd (Beales et al., 
2007). В якості молекулярного зонда використо-
вували нуклеотидну послідовність CCT-домену 
ячмінного гена Ppd-H1. В результаті були вияв-
лені послідовності нуклеотидів, що індивідуаль-
но характеризують PRR-гени  хромосом 2A, 2B і 
2D м'якої пшениці (Beales et al., 2007).  
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Згідно з результатами аналізу експресії генів 
FT, PRR  та CO м'якої пшениці, часові параметри 
експресії CO не змінюються у нечутливих до фо-
топеріоду генотипів. Водночас втрачається коре-
ляція між експресією CО-фактора та експресією 
локусу FT. У зв'язку з цим передбачається, що 
активація локусів FT і CO у нечутливих до фото-
періоду генотипів здійснюється за допомогою 
альтернативних факторів транскрипції.  

Альтернативним варіантом модуляції реакцій 
м'якої пшениці на фотоперіод є регуляція екс-
пресії локусу FT, індукція транскрипції якого 
здійснюється за участю PRR-білків (Beales et al., 
2007). 

За порівняння нуклеотидних послідовностей 
PRR-2D локусу сортів і ліній м'якої пшениці, 
альтернативних за алельним станом локусу Ppd-
D1, у нечутливих до фотоперіоду рослин (домі-
нантний ген Ppd-D1а) на початку кодуючої обла-
сті гена PRR-2D виявлена делеція протяжністю 
2089 п.н. На перший погляд, зниження фотопері-
одичної чутливості у таких генотипів можна 
пов’язати з інактивацією PRR-2D гена у зв'язку з 
делецією промотору або сайтів його активації, у 
відсутність яких процес транскрипції гена стає 
неможливим. Проте, як з’ясувалося, експресія 
гена PRR-2D у цих рослин все ж таки здійсню-
ється, можливо, з альтернативного промотору. 
При цьому змінюються часові характеристики 
цієї експресії, що свідчить про можливі зміни в 
часі експресії локусу FT. В даному випадку весь 
цикл чергування піків максимальної концентра-
ції продуктів PRR-2D  і FT генів зсувається на 
півперіод. Відповідно PRR-протеїни тепер нако-
пичуються протягом всього дня і ночі, досягаю-
чи максимальної концентрації в кінці темнового 
періоду доби. На початку світлового дня високий 
вміст в клітині цих протеїнів індукує експресію 
локусу FT, концентрація продуктів якого досягає 
максимуму всередині дня, а потім відбувається її 
поступовий спад. В міру того, як активність FT 
знижується, концентрація PRR-протеїну зростає, 
досягаючи максимуму в кінці темнової фази, де і 
замикає цикл. Можливо, вірним поясненням фо-
топеріодичної нечутливості рослин з генотипом 
Ppd-D1a є те, що делеція в промоторній зоні їх 
PRR-2D гена викликає зміну в регуляції експресії 
останнього, що призводить до інактивації фото-
періодичної чутливості рослин. Суть цієї інакти-
вації полягає в індукції експресії локусу FT як 
при довгому, так і при короткому дні. Таким чи-
ном, основна відмінність нечутливих до фотопе-
ріоду (моногенно домінантних за Ppd-D1) рослин 
м’якої пшениці полягає в наявності у них делеції 
в промоторній області гена PRR-2D, яка спричи-
няє вилучення сигнальних сайтів зв’язування з 
регуляторними білками (Beales et al., 2007). 

Аналогічним чином можна пояснити знижен-
ня чутливості до фотоперіоду Ppd-A1a генотипів 
твердої пшениці (Edward et al., 2009). При зістав-
ленні секвенованих послідовностей ДНК, приле-
глих до гена PRR-2A тетраплоїдних пшеничних 
ліній з альтернативними алельними варіантами 
гена Ppd-A1, також виявлені делеції в районі 
промотору. Довжина делетованої ділянки для 
одних ліній складала 1027 п.н., а для інших - 
1117 п.н. Лінії, що містять делетований промо-
тор, виявилися менш чутливими до тривалості 
світлового дня, тобто несли ознаки властивості 
генотипу Ppd-A1a, тоді як лінії з інтактними по-
слідовностями ДНК виявляли чутливість до фо-
топеріоду і відповідали Ppd-A1b генотипу. Ана-
ліз експресії ушкодженого PRR-2A гена у ліній 
пшениці з Ppd-A1a генотипом показав наявність 
у клітині продуктів його транскрипції, в зв'язку з 
чим і виникло припущення, що транскрипція ге-
на PRR-2A може здійснюватися з альтернативно-
го промотору. При цьому активація транскрипції 
з цього промотору ніяк не пов'язана з тривалістю 
світлового періоду доби, а експресія CО-фактора 
в цьому випадку не корелює з експресією локусу 
FT. У той же час виявляється чітка кореляція між 
експресією FT та експресією гена PRR-2A, вна-
слідок чого індукція транскрипції з локусу FT 
відбувається незалежно від тривалості світлового 
дня (Edward et al., 2009). 

В результаті порівняльного аналізу секвено-
ваних послідовностей локусу PRR-2B і прилег-
лих до нього ділянок ДНК у сортів і ліній м'якої 
пшениці з альтернативним по відношенню до 
фотоперіоду фенотипом, тобто чутливих і нечут-
ливих до фотоперіоду, поліморфізму по локусу 
PRR-2B не виявлено. За дослідження продуктів 
транскрипції гена PRR-2B встановлено наявність 
явища альтернативного сплайсингу, в результаті 
якого можливе утворення восьми типів іРНК, з 
яких більша частина транскриптів є функціона-
льно активною. Фізіологічна роль згаданого аль-
тернативного сплайсингу не встановлена, коре-
ляції між фотоперіодичною чутливістю та прису-
тністю тих або інших типів іРНК гена PRR-2B у 
клітині не спостерігається (Zhi-Ai et al., 2009). 
Виходячи з даних молекулярно-генетичного ана-
лізу висловлено припущення, що геномна лока-
лізація генетичної детермінанти фотоперіодичної 
чутливості генотипів Ppd-B1 розташована в об-
ласті хромосомного сегмента 2ВS, який фланку-
ється мікросателітними локусами Xgwm429 та 
Xgwm257 (Lukman, 2003). 

Слід зазначити, що дослідження генів PRR 
м'якої пшениці на сьогодні проведено лише на 
обмеженій вибірці сортів і ліній, тому в даний 
час у різних селекційних центрах активно прово-
дять роботу з пошуку та тестуванню маркерів до 
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альтернативних варіантів PRR - генів пшениці на 
місцевих лініях і сортах. 

Широкий спектр отриманих даних про моле-
кулярно-генетичну детермінацію фотоперіодич-
ної чутливості рослин і їх адаптивних реакцій 
має важливе значення для вирішення прикладних 
завдань селекції і генетики. Маркування алель-
них генів PRR - локусів забезпечить можливість 
їх детекції у сортів різних географічних зон, що 
дозволить максимально ефективно створювати 
сорти з оптимальним рівнем фоточутливості, 
адаптованих до умов навколишнього середовища 
конкретного регіону.  
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GENETIC MECHANISM OF PHOTOPERIODISM DETERMINATION OF WHEAT 
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In the present review of recent publications the molecular mechanisms of photoperiodic response of plants and in 
particular of wheat are described. The functional role of newly discovered genes RR (Response Regulator), molecular 
organization of these genes and their encoded proteins are depicted. Molecular mechanisms that determine dependence 
of flowering of wheat on the characteristics of photoperiodic response were reviewed. Molecular mechanisms of the re-
sponse of wheat to changes in the length of daylight and participation of PRR genes in this process are discussed. It was 
shown, that the PRR-proteins are involved in the regulation of circadian rhythms in plants and corresponding reactions 
of the organism in response to the action of environmental factors, such as lighting and temperature. 
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