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Èññëåäîâàíèå ïëåéîòðîïíûõ ýôôåêòîâ ÃÊ-÷óâñòâè-
òåëüíîãî (Rht8) è ÃÊ-íå÷óâñòâèòåëüíûõ (Rht-B1, 
Rht-D1) ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè è ãåíà, îïðåäå-
ëÿþùåãî ðåàêöèþ ðàñòåíèé íà ôîòîïåðèîä (Ppd-D1),
ïðîâîäèëè â òå÷åíèå òðåõ ëåò â óñëîâèÿõ þæíîé ñòå-
ïè Ïðè÷åðíîìîðüÿ íà ïÿòè ðàçëè÷íûõ ãåíåòè÷åñêèõ 
ôîíàõ. Ïîìèìî ïðÿìîãî âëèÿíèÿ íà âûñîòó ðàñòåíèé, 
äåòåêòèðîâàíû ïëåéîòðîïíûå ýôôåêòû Rht-ãåíîâ
íà âñå èññëåäîâàííûå ïðèçíàêè, êðîìå êîëè÷åñòâà
ôåðòèëüíûõ êîëîñêîâ. Íàëè÷èå ãåíîâ êîðîòêîñòå-
áåëüíîñòè â ãåíîòèïå ïðèâîäèëî ê óìåíüøåíèþ äëèíû 
ñòåáëÿ è êîëîñà è óâåëè÷åíèþ ïëîòíîñòè ïîñëåäíåãî. 
Êîëè÷åñòâî êîëîñêîâ â êîëîñå ñíèæàëîñü çà ñ÷åò 
ñòåðèëüíûõ êîëîñêîâ, ïðè ýòîì êîëè÷åñòâî ôåðòèëü-
íûõ êîëîñêîâ íå èçìåíÿëîñü. Äîñòîâåðíîå óâåëè÷åíèå 
êîëè÷åñòâà çåðåí â êîëîñå ïðîèñõîäèëî â ðåçóëüòàòå 
ïîâûøåíèÿ îçåðíåííîñòè êîëîñêà. Êîëè÷åñòâî è ìàññà 
çåðåí ñ ïîäãîíîâ íå ñíèæàëèñü, õîòÿ ðàñòåíèÿ õàðàêòå-
ðèçîâàëèñü ìåíüøèì êîëè÷åñòâîì ïðîäóêòèâíûõ ñòåá-
ëåé. Íàëè÷èå àëëåëÿ Rht8õ íà ãåíåòè÷åñêîì ôîíå ñîð-
òà Ñòåïíÿê ïðèâîäèëî ê ñóùåñòâåííîìó óìåíüøåíèþ 
áîëüøèíñòâà ïîêàçàòåëåé ïðîèçâîäèòåëüíîñòè ðàñòå-
íèÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ Rht8à, îäíàêî â êîìïëåêñå ñ àëëåëåì 
Ppd-D1à ïîòåíöèàë ïðîäóêòèâíîñòè ðàñòåíèé ñ Rht8õ 
óâåëè÷èâàëñÿ è ïðåâîñõîäèë ôîðìó ñ Rht8à Ppd-D1b. 
Íàëè÷èå àëëåëÿ Rht-B1å ïðèâîäèëî ê óìåíüøåíèþ ìàñ-
ñû çåðåí êîëîñà è ìàññû 1000 çåðåí, óâåëè÷åíèþ l/h è 
ïîâûøåíèþ ñòàáèëüíîñòè êîëè÷åñòâà çåðåí â êîëîñêå 
ïî ñðàâíåíèþ ñ íîñèòåëÿìè Rht8c. 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ìÿãêàÿ ïøåíèöà, ãåíû êîðîòêîñòå-
áåëüíîñòè, ãåíû ÷óâñòâèòåëüíîñòè ê ôîòîïåðèîäó, êî-
ëè÷åñòâåííûå ïðèçíàêè.

Ââåäåíèå. Âûñîòà ðàñòåíèé è êîìïîíåíòû óðî-
æàÿ – ýòî êîìïëåêñíûå êîëè÷åñòâåííûå ïðè-
çíàêè, êîòîðûå íàõîäÿòñÿ ïîä ïîëèãåííûì 
êîíòðîëåì [1–3]. Ýêñïðåññèÿ îñíîâíûõ ãåíîâ 
êîðîòêîñòåáåëüíîñòè (Rht – reduced height genes) è 
èõ ýôôåêòû íà àãðîíîìè÷åñêèå ïðèçíàêè ðàç-
ëè÷àþòñÿ â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé îêðóæàþ-

ùåé ñðåäû è ãåíåòè÷åñêîãî ôîíà. Ñåëåêöèÿ ïî
àëëåëÿì ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè íàïðàâëå-
íà íà ñî÷åòàíèå â îäíîì ãåíîòèïå ïðåèìó-
ùåñòâ îïðåäåëåííûõ àëëåëåé èëè èõ êîìïëåê-
ñîâ ñ äðóãèìè àãðîíîìè÷åñêè âàæíûìè ãåíàìè
â ñïåöèôè÷åñêèõ ýêîëîãî-êëèìàòè÷åñêèõ óñëî-
âèÿõ äëÿ óëó÷øåíèÿ ïðîäóêòèâíîñòè ðàñòåíèé. 
Èñïîëüçîâàíèå ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè 
ñòàëî îäíîé èç ñîñòàâëÿþùèõ ñòðàòåãèè ñå-
ëåêöèè ïðè âûðàùèâàíèè âûñîêîóðîæàéíûõ 
ñîðòîâ ïøåíèöû [4].

Òàê íàçûâàåìûå íå÷óâñòâèòåëüíûå ê ãèááå-
ðåëëîâîé êèñëîòå (ÃÊ) ðàñòåíèÿ ñ àëëåëÿìè 
Rht-B1b, Rht-B1e è Rht-D1b óìåíüøàþò âûñîòó 
âñëåäñòâèå ñíèæåíèÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòè âåãåòà-
òèâíûõ òêàíåé ê ýíäîãåííîé ÃÊ [5]. Ýòî ïðî-
ÿâëÿåòñÿ â óìåíüøåíèè óäëèíåíèÿ êëåòîê ïî÷òè 
âñåõ âåãåòàòèâíûõ îðãàíîâ [6] è ñîïðîâîæäàåòñÿ 
íå òîëüêî ñíèæåíèåì âûñîòû âçðîñëûõ ðàñ-
òåíèé, íî è äëèíû êîëåîïòèëå, ìåæäîóçëèé è 
ïëîùàäè ëèñòà. Àíàëèç ìîëåêóëÿðíîé ñòðóê-
òóðû íàçâàííûõ àëëåëåé ïîêàçàë, ÷òî ìóòàöèè 
â Rht-B1b è Rht-D1b – ýòî îäíîíóêëåîòèäíûå 
çàìåíû (Ñ íà Ò â 64-ì ïîëîæåíèè è G íà Ò â 
61-ì ïîëîæåíèè), êîòîðûå ïåðåâîäÿò êîäîíû 
ÑGÀ è GGÀ ñîîòâåòñòâåííî â òðàíñëÿöèîí-
íûé ñòîï-êîäîí ÒGÀ [7]. Â íóêëåîòèäíîé ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè àëëåëÿ Rht-B1å ïðèñóòñòâóåò 
ìóòàöèÿ, ïðèâîäÿùàÿ ê îáðàçîâàíèþ ñòîï-
êîäîíà TAG â ðåçóëüòàòå çàìåíû À íà Ò â êî-
äîíå AAG â 61-ì ïîëîæåíèè, ðàñïîëàãàþùå-
ãîñÿ íà òðè êîäîíà ðàíüøå, ÷åì êîäîí, çàòðà-
ãèâàåìûé ìóòàöèåé Rht-B1b [8].

Àëëåëü Rht8c íå ñâÿçàí ñ ìåòàáîëèçìîì ÃÊ,
îí îòíîñèòñÿ ê òàê íàçûâàåìûì ÃÊ-÷óâñòâè-
òåëüíûì ãåíàì êîðîòêîñòåáåëüíîñòè, åãî íàëè-
÷èå íå ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ äëèíû êîëå-
îïòèëå è ñêîðîñòè óäëèíåíèÿ ëèñòà [9]. Íà-
ëè÷èå â ãåíîòèïå àëëåëÿ Rht8c äàåò ïðåèìó-
ùåñòâà ðàñòåíèÿì, êîòîðûå ðàñòóò â ðåãèîíàõ, 
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Ïëåéîòðîïíûå ýôôåêòû ãèááåðåëëèí-÷óâñòâèòåëüíûõ è íå÷óâñòâèòåëüíûõ ãåíîâ 

ñòðàäàþùèõ îò ðàííåé âåñåííåé çàñóõè, ãäå íå-
äîñòàòîê âëàãè ïðåïÿòñòâóåò óñïåøíîìó ïðî-
ðàñòàíèþ è ðàçâèòèþ ðàñòåíèÿ ñ ÃÊ-íå÷óâ-
ñòâèòåëüíûì ãåíîòèïîì [9–11]. Íà ñåãîäíÿø-
íèé äåíü ãåí Rht8 íå ñåêâåíèðîâàí, õîòÿ âåäóò-
ñÿ ïîïûòêè åãî ïîçèöèîííîãî êëîíèðîâàíèÿ 
[12]. Íà ìîëåêóëÿðíîì óðîâíå àëëåëüíûå âà-
ðèàíòû ýòîãî ãåíà äåòåêòèðóþò ñ ïîìîùüþ 
ìèêðîñàòåëëèòíîãî ìàðêåðà Xgwm261, êîòîðûé 
ðàñïîëîæåí íà ðàññòîÿíèè 1,95 cM îò ãåíà [12].

Ïîíèìàíèå ïëåéîòðîïíîãî äåéñòâèÿ Rht-
ãåíîâ ïøåíèöû íà àãðîíîìè÷åñêè âàæíûå 
ïðèçíàêè íåîáõîäèìî äëÿ èõ äàëüíåéøåãî 
ýôôåêòèâíîãî èñïîëüçîâàíèÿ ñ öåëüþ ïîâû-
øåíèÿ óðîæàåâ ýòîé êóëüòóðû. Ðàçëè÷íûå ãåíû
êîðîòêîñòåáåëüíîñòè ïî-ðàçíîìó âëèÿþò íà
ïðîðàñòàíèå çåðåí, âûñîòó ðàñòåíèé è ïðîäóê-
òèâíîñòü. Êðîìå ãåíîòèïà ïî Rht-ãåíàì, íà ïå-
ðå÷èñëåííûå ïðèçíàêè òàêæå âëèÿþò óñëîâèÿ, 
õàðàêòåðíûå äëÿ çîíû âûðàùèâàíèÿ, è ãåíåòè-
÷åñêèé ôîí, íà îñíîâå êîòîðîãî ïðîÿâëÿåòñÿ
íàëè÷èå òîãî èëè èíîãî ãåíà êîðîòêîñòåáåëü-
íîñòè èëè èõ êîìáèíàöèè [13]. Èññëåäîâàíèÿ 
ðÿäà ó÷åíûõ [14, 15] â óñëîâèÿõ Ñåâåðî-Çàïàäà
Ðîññèè, Ñðåäíåãî è Íèæíåãî Ïîâîëæüÿ, Êðàñíî-
äàðñêîãî êðàÿ ïîäòâåðäèëè âëèÿíèå óïîìÿíó-
òûõ ãåíîâ íà âûñîòó ðàñòåíèé. Îäíàêî ïëåéî-
òðîïíûå ýôôåêòû ãåíîâ èññëåäîâàíû íå áûëè; 
ýêñïåðèìåíòû ïðîâîäèëèñü â îñíîâíîì íà 
ÿðîâûõ ñîðòàõ, õîòÿ íàèáîëåå ïîêàçàòåëüíûì 
ãåíåòè÷åñêèì ìàòåðèàëîì äëÿ îïðåäåëåíèÿ ýô-
ôåêòîâ ìîãóò áûòü áëèçêî-èçîãåííûå ëèíèè. 

Áëàãîäàðÿ îäèíàêîâîìó ãåíåòè÷åñêîìó ôîíó
áëèçêî-èçîãåííûå ëèíèè ìîãóò òî÷íî îòðàæàòü 
ýôôåêòû ðàçëè÷íûõ ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñ-
òè, îäíàêî ñîçäàíèå òàêèõ ëèíèé – äîñòàòî÷íî 
äëèòåëüíàÿ è ñëîæíàÿ ïðîöåäóðà. Â 2011–
2012 ãã. íà þãå Óêðàèíû èç-çà ìîðîçà (–20 °Ñ)
â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ äíåé áåç ñíåæíîãî ïî-
êðîâà ðàñòåíèÿ ïî÷òè-èçîãåííûõ ëèíèé, ñîçäàí-
íûõ íà îñíîâå ñîðòà Mercia, âûìåðçëè (81 %)
â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ ÑÃÈ–ÍÖÍÑ. Â òî æå âðå-
ìÿ ëèíèè-àíàëîãè ñ ãåíàìè êîðîòêîñòåáåëü-
íîñòè, ñîçäàííûå Â.Â. Õàíãèëüäèíûì íà ãåíå-
òè÷åñêèõ ôîíàõ ñîðòîâ óêðàèíñêîé ñåëåêöèè, 
â áîëüøèíñòâå ñâîåì (îêîëî 95 %) ñìîãëè ïðå-
îäîëåòü íåáëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ ñðåäû (äàí-
íûå íå îïóáëèêîâàíû).

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû – îöåíêà ïëåéî-
òðîïíîãî äåéñòâèÿ àëëåëåé ÃÊ-÷óâñòâèòåëü-

íîãî (Rht8) è ÃÊ-íå÷óâñòâèòåëüíûõ (Rht-B1 è 
Rht-D1) ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè, à òàêæå 
ãåíà Ppd-D1, êîíòðîëèðóþùåãî ÷óâñòâèòåëü-
íîñòü ðàñòåíèé ïøåíèöû ê ôîòîïåðèîäó è 
ñöåïëåííî íàñëåäóþùåãîñÿ ñ Rht8, íà àãðîíî-
ìè÷åñêèå ïðèçíàêè ìÿãêîé ïøåíèöû â çàâè-
ñèìîñòè îò ãåíåòè÷åñêîãî ôîíà ðåêóððåíòíûõ 
ñîðòîâ.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Ìàòåðèàëîì äëÿ èñ-
ñëåäîâàíèÿ ïîñëóæèëè êîðîòêîñòåáåëüíûå ëè-
íèè-àíàëîãè, ðîäèòåëüñêèå ôîðìû è äîíîðû
ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè (òàáë. 1), ðàçëè÷à-
þùèåñÿ ïî âûñîòå ðàñòåíèé ñ èäåíòèôèöè-
ðîâàííûìè ïðè ïîìîùè ìîëåêóëÿðíûõ ìàðêå-
ðîâ ãåíàìè êîðîòêîñòåáåëüíîñòè (òàáë. 2).

Ëèíèè-àíàëîãè ñîçäàíû â 90-õ ãîäàõ ïðî-
øëîãî âåêà Â.Â. Õàíãèëüäèíûì â ÑÃÈ – ÍÖÍÑ 
(ã. Îäåññà) ñêðåùèâàíèåì ðîäèòåëüñêèõ ôîðì ñ 
äîíîðàìè ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè – Îäåñ-
ñêîé ïîëóêàðëèêîâîé èëè Êðàñíîäàðñêèì êàð-
ëèêîì è øåñòèêðàòíîãî áåêêðîññèðîâàíèÿ ðå-
êóððåíòíûìè ôîðìàìè [19]. Èçâåñòíî, ÷òî
Êðàñíîäàðñêèé êàðëèê 1 ïîëó÷åí ïóòåì èñêóñ-
ñòâåííîãî ìóòàãåíåçà èç ñîðòà Áåçîñòàÿ 1, ïî-
ýòîìó â ðàáîòå ñ÷èòàëè ýòè ñîðòà àíàëîãàìè. 
Ëèíèþ ñîðòà Îäåññêàÿ 16 èññëåäîâàëè êàê 
àíàëîã ëèíèé, ñîçäàííûõ íà ãåíåòè÷åñêîì ôî-
íå ñîðòà Ñòåïíÿê, òàê êàê îíà âõîäèò â ðîäî-
ñëîâíóþ ýòîãî ñîðòà.

Àãðîíîìè÷åñêèå ïîêàçàòåëè ñðàâíèâàëè â 
òðåõëåòíåì ïîëåâîì ýêñïåðèìåíòå (2008/2009, 
2009/2010, 2010/2011 ãã.) íà ïîëå ÑÃÈ – ÍÖÍÑ 
(30° 44 â.ä., 46° 28� ñ.ø.). Ïîñàäêó ðàñòèòåëüíî-
ãî ìàòåðèàëà îñóùåñòâëÿëè â ñåðåäèíå îêòÿá-
ðÿ, ÷òî ÿâëÿåòñÿ îïòèìàëüíûì ïåðèîäîì äëÿ 
ïîñåâà ïøåíèöû â Ïðè÷åðíîìîðñêîì ðåãèîíå. 
Ðàñòåíèÿ âûðàùèâàëè â øèðîêîðÿäíîì ïîñå-
âå – äâóðÿäíûå ó÷àñòêè â òðåõ ïîâòîðíîñòÿõ 
(5 ñì ìåæäó ðàñòåíèÿìè âíóòðè ðÿäêà è 27 ñì 
ìåæäó ðÿäêàìè). Ëèíèè-àíàëîãè ðàñïîëàãàëè 
åäèíûì áëîêîì äëÿ îöåíêè âëèÿíèÿ ãåíîâ 
Rht íà ïðèçíàêè: äàòà êîëîøåíèÿ (ÄÊ), äàòà 
öâåòåíèÿ (ÄÖ), äëèíà ñòåáëÿ (h), äëèíà êîëîñà 
(l), ïðîäóêòèâíàÿ êóñòèñòîñòü (ÏÊ), êîëè÷åñòâî 
êîëîñêîâ â êîëîñå (ÊÊÊ), êîëè÷åñòâî ñòåðèëü-
íûõ (êðàéíèõ íåäîðàçâèòûõ) êîëîñêîâ (ÊÑÊ), 
êîëè÷åñòâî ôåðòèëüíûõ êîëîñêîâ (ÊÔÊ), êî-
ëè÷åñòâî çåðåí â êîëîñêå (ÇÊê), êîëè÷åñòâî çå-
ðåí â êîëîñå (ÇÊ), ìàññà çåðíà ñ êîëîñà (ÌÇÊ), 
êîëè÷åñòâî çåðåí ñ ïîäãîíîâ (ÇÏ), ìàññà çåðåí 
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ñ ïîäãîíà (ÌÇÏ), ìàññà 1000 çåðåí (ÌÒÇ), 
ïëîòíîñòü êîëîñà (D) è îòíîøåíèå äëèíû êî-
ëîñà ê äëèíå ñòåáëÿ (l/h). Äàííûå àãðîíîìè-
÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ñîáèðàëè ñî âñåõ ðàñòåíèé 
ó÷àñòêà çà èñêëþ÷åíèåì êðàéíèõ.

Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëè ìåòî-
äîì äâóõôàêòîðíîãî äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà 
(ANOVA) ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììíîãî ïà-
êåòà Statistica 7 (Statsoft 2005). Ïðè ïðîâåäåíèè 
àíàëèçà áûëà ñôîðìèðîâàíà ìàòðèöà äàííûõ 

Òàáëèöà 1. Àëëåëüíàÿ õàðàêòåðèñòèêà ëèíèé-àíàëîãîâ ïî ãåíàì êîðîòêîñòåáåëüíîñòè è Ððd-D1

Ëèíèÿ Ïðîèñõîæäåíèå Rht8 Rht-B1 Rht-D1 Ppd-D1

Êîîïåðàòîðêà
Êîîïåðàòîðêà K-90

Êîîïåðàòîðêà K-70
Îäåcñêàÿ 3
Îäåññêàÿ 3 Ê-75
Îäåññêàÿ 51 
Îäåññêàÿ 51 Ê-73
Ñòåïíÿê 1

Ñòåïíÿê 2
Ñòåïíÿê 3
Ñòåïíÿê 2Ê
Îäåññêàÿ 16
Áåçîñòàÿ 1 

Êàðëèê 1 
(UA0102183)

Îòáîð èç Êðûìîê
[(Êîîïåðàòîðêà/Îäåññêàÿ ïîëóêàðëèêîâàÿ 
(ÎÏÊ))/Êîîïåðàòîðêà6] F�
[(Êîîïåðàòîðêà/ÎÏÊ)/Êîîïåðàòîðêà6] F�
Êîîïåðàòîðêà/Ãîñòèàíóì 237
[(Îäåññêàÿ 36/ÎÏÊ)/Îäåññêàÿ 36] F�
Îäåññêàÿ 16/Áåçîñòàÿ 1
(Êðàñíîäàðñêèé êàðëèê 1/Îäåññêàÿ 517) F�
Ëèíèè èç ñîðòà Ñòåïíÿê, îòîáðàííûå ñ ïî-
ìîùüþ ìîëåêóëÿðíûõ ìàðêåðîâ 

[(Ñòåïíÿê 2/ÎÏÊ)//Ñòåïíÿê 27] F�
Îòáîð èç ñîðòà Îäåññêàÿ 12
Îòáîð èç ñîðòà Áåçîñòàÿ 4

Ìóòàíò èç Áåçîñòîé 1

Rht8à
Rht8ñ

Rht8ñ
Rht8à
Rht8ñ
Rht8ñ
Rht8ñ
Rht8à

Rht8õ
Rht8ñ
Rht8ñ
Rht8õ
Rht8ñ

Rht8ñ

Rht-B1à
Rht-B1à

Rht-B1å
Rht-B1à
Rht-B1b
Rht-B1à
Rht-B1å
Rht-B1à

Rht-B1à
Rht-B1à
Rht-B1à
Rht-B1à
Rht-B1à

Rht-B1b

Rht-D1a
Rht-D1a

Rht-D1a
Rht-D1a
Rht-D1a
Rht-D1a
Rht-D1a
Rht-D1a

Rht-D1a
Rht-D1a
Rht-D1b
Rht-D1a
Rht-D1a

Rht-D1a

Ppd-D1b
Ppd-D1a

Ppd-D1a
Ppd-D1b
Ppd-D1a
Ppd-D1a
Ppd-D1a
Ppd-D1b

Ppd-D1a
Ppd-D1a
Ppd-D1a
Ppd-D1b
Ppd-D1a

Ppd-D1a

Òàáëèöà 2. Ìîëåêóëÿðíûå ìàðêåðû ê ãåíàì êîðîòêîñòåáåëüíîñòè è Ppd-D1

Ëîêóñ/ãåí 
(õðîìîñîìíàÿ 
ëîêàëèçàöèÿ)

Ïðàéìåð
Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü 
ïðàéìåðîâ (5��3�)

Ðàçìåð ïðî-
äóêòîâ àìï-
ëèôèêàöèè, 

ï.í.

Àëëåëè ãåíîâ 
êîðîòêî-

ñòåáåëüíîñòè
Ññûëêè

Xgwm261 (2D)

Rht-B1 (4B)

Rht-B1 (4B)

Rht-D1 (4D)

Rht-D1 (4D)

Ppd-D1 (2D)

Ppd-D1 (2D)

Xgwm261L 
Xgwm261R

MR1 
BF

WR1 
BF

MR2 
DF

WR2 
DF2

Ppd-D1_F
Ppd-D1_R1

Ppd-D1_F
Ppd-D1_R2

ctccctgtacgcctaaggc 
ctcgcgctactagccattg 

catccccatggccatctcgagcta
ggtagggaggcgagaggcgag

catccccatggccatctcgagctg
ggtagggaggcgagaggcgag 

ccccatggccatctcgagctgcta
cgcgcaattattggccagagatag

ggccatctcgagctgcac
ggcaagcaaaagcttcgcg

acgcctcccactacactg
gttggttcaaacagagagc  

acgcctcccactacactg
cactggtggtagctgagatt

164
192
214

237

237

254

264

414

288

Rht8à
Rht8c
Rht8õ

Rht-B1b

Rht-B1a

Rht-D1b

Rht-D1a

Ppd-D1b

Ppd-D1a

[16]

[17]

[17]

[17]

[17]

[18]

[18]
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ñî ñðåäíèìè çíà÷åíèÿìè äëÿ êàæäîé ïîâòîð-
íîñòè êàæäîãî ãîäà. Äëÿ îöåíêè âëèÿíèÿ àë-
ëåëåé ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè Rht8, Rht-B1, 
Rht-D1 è ãåíà Ppd-D1 íà àãðîíîìè÷åñêèå ïðè-
çíàêè ðàñòåíèé ïîëó÷åííûå çà òðè ãîäà ïî-
ëåâûõ èññëåäîâàíèé äàííûå áûëè ðàçäåëåíû 
íà ãðóïïû â çàâèñèìîñòè îò ãåíåòè÷åñêîãî ôî-
íà èñõîäíîãî ñîðòà. Îòäåëüíî íà êàæäîì èç 
èìåþùèõñÿ ãåíåòè÷åñêèõ ôîíîâ îöåíèâàëè 
âëèÿíèå òîé èëè èíîé êîìáèíàöèè àëëåëåé 
ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè íà ñðåäíèå çíà÷å-
íèÿ ïðèçíàêîâ. Äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé îïðå-
äåëÿëè ïî ÍÑÐ ñîîòâåòñòâóþùåãî óðîâíÿ çíà-
÷èìîñòè äëÿ ñîîòâåòñòâóþùåãî ôàêòîðà èëè

âçàèìîäåéñòâèÿ [20]. Ïðè ðàñ÷åòå ãåíîòèïè÷åñ-
êèõ êîððåëÿöèé îñóùåñòâëÿëè ïðåîáðàçîâàíèå 
ïî Ñêóðèäèíó [21] äëÿ óñòðàíåíèÿ âëèÿíèÿ 
ôàêòîðà «ãîä».

Ïðè ïðîâåäåíèè òðåõôàêòîðíîãî äèñïåðñè-
îííîãî àíàëèçà íà îñíîâå ðîäñòâåííûõ ñâÿçåé 
îáúåäèíèëè ãåíåòè÷åñêèå ôîíû ñ öåëüþ ïîëó-
÷åíèÿ ïîëíîãî äèñïåðñèîííîãî êîìïëåêñà. Äëÿ
àíàëèçà ïî ôàêòîðó «ãåíîòèï ëèíèè» ìàòåðèàë 
ðàçäåëèëè íà ðàñòåíèÿ áåç Rht-ãåíîâ, íîñèòå-
ëåé îäíîãî è äâóõ ãåíîâ. Ðàñ÷åòû âåëè ñ ó÷å-
òîì ñëó÷àéíûõ ãðàäàöèé ôàêòîðîâ «ãîä» è 
«ãåíîôîí», à òàêæå ôèêñèðîâàííîãî ôàêòîðà 
«ãåíîòèï ëèíèè».

Òàáëèöà 3. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ïðèçíàêîâ äëÿ ðàçíûõ ãåíîòèïîâ çà òðè ãîäà èññëåäîâàíèé

Àëëåëè 
ãåíîâ 
Rht8, 

Rht-B1, 
Rht-D1, 
Ppd-D1

ÄÊ ÄÖ h l ÏÊ ÊÊÊ ÊÑÊ ÊÔÊ ÇÊê ÇÊ ÌÇÊ ÇÏ ÌÇÏ ÌÒÇ D l/h

Êîîïåðàòîðêà

aaab
caaa
ceaa
ÍÑÐ0,05

19 
17
16
1

24
21
21
1

112
78
56
3

10,3
8,9
8,5
0,4

10,7
7,6
9,6
1,6

21,0
20,8
21,7
0,5

1,0
0,5
0,5
0,4

20,0
20,3
21,2
0,6

2,5
2,7
2,7
0,2

50,4 
55,3
57,7
3,7

1,7
2,1
1,9
0,2

291,0
251,3
317,6

–

8,2
8,2
8,4
–

28,8
33,8
27,7
1,6

19,6
22,2
24,4
0,8

0,09
0,12
0,15
0,01

Îäåññêàÿ 3

aaab
cbaa
ÍÑÐ0,05

22
17
1

26
21
1

97
67
4

97
67
4

9,5
8,5
–

22,6
21,6
–

1,3
0,3
0,5

21,3
21,3
–

2,5
2,8
0,2

2,5
2,8
0,2

2,1
2,2
–

266,4
281,1

–

8,5
8,0
–

32,7
30,1
–

22,8
25,0
1,2

0,10
0,12
0,01

Ñòåïíÿê

aaab
xaab
xaaa
caaa
caba
ÍÑÐ0,05

19
21
16
18
18
1

23
25
20
21
23
1

99
102
104
83
66
4

10,1
10,1
10,1
9,3
8,8
0,3

10,8
7,9
11,1
8,9
7,5
1,3

21,6
21,4
20,1
20,8
20,0
0,4

0,3
1,7
0,5
0,2
0,6
0,2

19,6
21,3
19,6
19,5
20,7
0,5

2,6
2,5
3,1
2,6
2,9
0,2

54,8
49,2
60,7
53,9
57,1
3,6

2,3
1,9
2,5
2,3
2,2
0,2

356,1
210,8
431,4
289,7
239,4
58,6

12,9
7,4
15,7
10,6
7,4
2,5

37,2
35,9
36,3
37,2
32,3
2,4

20,3
20,3
18,9
21,4
21,6
0,6

0,10
0,10
0,10
0,11
0,13
0,01

Îäåññêàÿ 51

caaa
ceaa
ÍÑÐ0,05

18
18
–

21
22
–

75
51
3

8,5
8,2
–

8,3
7,2
–

21,2
19,5
0,3

0,5
0,3
–

20,7
19,2
0,4

2,7
2,6
–

56,8
51,1
–

2,4
1,7
0,4

252,5
197,3
39,0

8,3
5,3
1,3

34,0
28,8
2,2

23,9
22,7
0,7

0,11
0,16
0,01

Áåçîñòàÿ 1

caaa
cbaa
ÍÑÐ0,05

19
17
–

22
21
–

76
58
3

9,7
9,1
0,4

7,4
8,4
–

20,7
20,1
0,4

0,1
0,1
–

20,6
20,0
0,5

2,6
3,0
0,1

54,4
61,0
3,3

2,2
2,0
–

231,3
270,1

–

7,6
6,9
–

35,2
27,2
2,5

20,4
21,2
–

0,13
0,16
0,01
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Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. 
Â ïðåäûäóùèõ èññëåäîâàíèÿõ [13] ñ ïîìî-
ùüþ òðåõôàêòîðíîãî äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà
èçó÷åíû ïðÿìûå ýôôåêòû ãåíîâ êîðîòêîñòå-
áåëüíîñòè è èõ êîìïëåêñîâ íà ãåíåòè÷åñêèõ 
ôîíàõ èçâåñòíûõ ñîðòîâ þãà Óêðàèíû â óñëî-

âèÿõ Ïðè÷åðíîìîðñêîé ñòåïè. Â íàñòîÿùåé 
ðàáîòå äëÿ îöåíêè ïëåéîòðîïíîãî âëèÿíèÿ 
àëëåëåé ÃÊ-÷óâñòâèòåëüíîãî (Rht8) è ÃÊ-íå-
÷óâñòâèòåëüíûõ (Rht-B1 è Rht-D1) ãåíîâ êî-
ðîòêîñòåáåëüíîñòè, à òàêæå ãåíà Ppd-D1 ïîëó-
÷åííûå çà òðè ãîäà ïîëåâûõ èñïûòàíèé äàí-
íûå ðàçäåëèëè íà ãðóïïû â çàâèñèìîñòè îò ãå-
íåòè÷åñêîãî ôîíà èñõîäíîãî ñîðòà (òàáë. 3). 

Ëèíèè ñ àëëåëåì Ppd-D1a (îäèí èç ñàìûõ 
ñèëüíûõ ïî ôåíîòèïè÷åñêîìó ïðîÿâëåíèþ àë-
ëåëü íå÷óâñòâèòåëüíîñòè ê ôîòîïåðèîäó) êîëî-
ñèëèñü è çàöâåòàëè äîñòîâåðíî ðàíüøå ëèíèè 
ñ Ppd-D1b íåçàâèñèìî îò ãåíåòè÷åñêîãî ôîíà, 
÷òî õîðîøî ñîãëàñóåòñÿ ñ äàííûìè Ìîêàíó è 
äð. [22] î ñîêðàùåíèè ïåðèîäà äî êîëîøåíèÿ 
íà 3–4 äíÿ ó ðàñòåíèé ïøåíèöû ñ àëëåëåì 
Ppd-D1a â óñëîâèÿõ þãà Óêðàèíû.

Äëÿ âñåõ èññëåäîâàííûõ ãåíåòè÷åñêèõ ôî-
íîâ íàëè÷èå ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè ñíè-
æàëî âûñîòó ðàñòåíèé èç-çà óìåíüøåíèÿ äëè-
íû ñòåáëÿ è êîëîñà, ïðè÷åì ó äâóõãåííûõ 
êàðëèêîâ êîëîñ áûë êîðî÷å, ÷åì ó ÃÊ-÷óâ-
ñòâèòåëüíûõ íîñèòåëåé àëëåëÿ Rht8c (òàáë. 3), 
÷òî òàêæå ñîãëàñóåòñÿ ñ äàííûìè Ìîêðîóñî-
âà [15], ïîëó÷åííûìè íà ñîðòàõ. Ïðîèñõîäèëî 
óâåëè÷åíèå l/h è D è óìåíüøåíèå ÏÊ ó ÃÊ-
÷óâñòâèòåëüíûõ è ÃÊ-íå÷óâñòâèòåëüíûõ àíàëî-
ãîâ îòíîñèòåëüíî âûñîêîðîñëûõ ôîðì (ðèñ. 1). 
Èíòåðåñíî, ÷òî ïî äàííûì Ìîêðîóñîâà [15] 
îñîáåííîñòüþ ñîðòîâ ïøåíèöû ñ ãåíîòèïîì 
Rht8 Rht11 (ïî ñîâðåìåííîé íîìåíêëàòóðå Rht8ñ
Rht-Â1å) ÿâëÿëîñü íàëè÷èå áîëüøåãî ÷èñëà ÏÊ,
÷åì ó ãðóïï ñîðòîâ ñ äðóãèìè ãåíàìè êî-
ðîòêîñòåáåëüíîñòè, ÷òî íå ïîäòâåðæäàëîñü íà
íàøåì ìàòåðèàëå. Ïî ÌÇÊ îäíîçíà÷íîé òåí-
äåíöèè íå íàáëþäàëîñü.

Íà âñåõ èññëåäîâàííûõ ãåíåòè÷åñêèõ ôîíàõ
ÊÊÊ áûëî äîñòîâåðíî áîëüøå ó ÃÊ-÷óâñòâè-
òåëüíûõ êàðëèêîâ (Rht8c), ÷åì ó ëèíèé ñ äâó-
ìÿ Rht-ãåíàìè, è íàáëþäàëàñü òåíäåíöèÿ ê 
óìåíüøåíèþ ÊÊÊ ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàñòåíèÿìè 
áåç ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè. Òîëüêî íà ãå-
íåòè÷åñêîì ôîíå ñîðòà Êîîïåðàòîðêà êîëè-
÷åñòâî êîëîñêîâ â êîëîñå áûëî äîñòîâåðíî 
áîëüøå ó ëèíèé ñ ãåíàìè Rht8c + Rht-B1å, ÷åì 
ó ìîíîãåííûõ êàðëèêîâ (Rht8c) èëè âûñîêî-
ðîñëûõ ðàñòåíèé äèêîãî òèïà.

Â òî æå âðåìÿ ÊÑÊ óìåíüøàëîñü ó ìîíî- 
è äèãåííûõ êàðëèêîâ íà áîëüøèíñòâå ãåíåòè-
÷åñêèõ ôîíîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ âûñîêîðîñëûìè 

Ðèñ. 1. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ïðèçíàêîâ (ïî âåðòèêàëè): 
à – ïðîäóêòèâíàÿ êóñòèñòîñòü, á – êîëè÷åñòâî ñòå-
ðèëüíûõ êîëîñêîâ â êîëîñå, â – êîëè÷åñòâî ôåð-
òèëüíûõ êîëîñêîâ â êîëîñå, ã – ïëîòíîñòü êîëîñà (D) 
â çàâèñèìîñòè îò íàëè÷èÿ îäíîãî è äâóõ ãåíîâ êî-
ðîòêîñòåáåëüíîñòè; 1 – áåç Rht8c è Rht-Gai; 2 – Rht8c 
áåç Rht-Gai; 3 – Rht8c + Rht-Gai. Rht-Gai îáîçíà÷åíî 
íàëè÷èå îäíîãî èëè äâóõ ÃÊ-íå÷óâñòâèòåëüíûõ àë-
ëåëåé Rht-ãåíîâ 
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ëèíèÿìè, çà èñêëþ÷åíèåì ëèíèè Ñòåïíÿê 1 Rht8a 
Rht-B1a Rht-D1a Ppd-D1b (òàáë. 1). Î÷åâèäíî, 
íà IV ýòàïå îðãàíîãåíåçà âûñîêîðîñëûå ëèíèè 
çàêëàäûâàþò áîëüøå êîëîñîâûõ áóãîðêîâ, êî-
òîðûå çàòåì ÷àñòè÷íî ðåäóöèðóþòñÿ ïîä âîç-
äåéñòâèåì æåñòêèõ óñëîâèé ñðåäû (çàñóõà). 
Óìåíüøåíèå ÊÊÊ ó îäíî- è äâóõãåííûõ êàð-
ëèêîâ ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò óìåíüøåíèÿ ÊÑÊ, à
äëÿ ÊÔÊ ïðè ýòîì íå íàáëþäàåòñÿ îäíî-
íàïðàâëåííîé òåíäåíöèè (òàáë. 1 è ðèñ. 1, á, â).
Íàøè ðåçóëüòàòû ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè Ìîê-
ðîóñîâà [15] î òîì, ÷òî ñíèæåíèå ÊÊÊ â çà-
âèñèìîñòè îò êîëè÷åñòâà ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëü-
íîñòè â ãåíîòèïå íå ïðèâîäèëî ê óìåíüøåíèþ 
ÇÊ, à íàáëþäàëîñü äàæå íåêîòîðîå ïîâûøåíèå 
ïðîäóêòèâíîñòè êîëîñà. Ó ðàñòåíèé – íîñèòå-
ëåé àëëåëåé Rht-B1b è Rht-D1b ïî ñðàâíåíèþ ñ 
ðàñòåíèÿìè – íîñèòåëÿìè àëëåëåé äèêîãî òèïà 
êîëè÷åñòâî êîëîñêîâ â êîëîñå íå ìåíÿåòñÿ, íî 
êîëè÷åñòâî çåðåí âîçðàñòàåò [6, 23], ÷òî ïðèâî-
äèò ê óâåëè÷åíèþ êîëè÷åñòâà çåðåí ñ åäèíèöû 
ïëîùàäè è âîîáùå ê ïîâûøåíèþ óðîæàÿ [24].

Áîëåå âûðàæåííàÿ òåíäåíöèÿ ê óâåëè÷åíèþ 
ÇÊ ïðîÿâëÿëàñü ó ðàñòåíèé – íîñèòåëåé îä-
íîãî è äâóõ ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè ïî 
ñðàâíåíèþ ñ âûñîêîðîñëûìè àíàëîãàìè íà 
âñåõ ãåíåòè÷åñêèõ ôîíàõ. Ïî äàííûì Rebetzke 
et al. [25] óâåëè÷åíèå íà 6 % ÷èñëà çåðåí íà 
1 ì2 íàáëþäàëîñü ó ðàñòåíèé íîñèòåëåé äâóõ 
ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè, à òàêæå ÇÊ ó íî-
ñèòåëåé ãåíîâ Rht8c èëè Rht-D1b. Óâåëè÷åíèå 
ÇÊ ïðîèñõîäèëî çà ñ÷åò ÇÊê (r = 0,88, p = 
= 0,001; ðèñ. 2). Áîëüøàÿ îçåðíåííîñòü êîëîñêîâ
â êîëîñå ó êîðîòêîñòåáåëüíûõ ôîðì ìîæåò áûòü
ñâÿçàíà ñ òåì, ÷òî áîëåå êîðîòêàÿ ïëîäîíîæ-
êà òðåáóåò ìåíüøåãî êîëè÷åñòâà àññèìèëÿíòîâ 
äëÿ óäëèíåíèÿ, è ýòî ñïîñîáñòâóåò òîìó, ÷òî àñ-
ñèìèëÿíòû îñòàþòñÿ äîñòóïíûìè äëÿ öâåòêîâ, 
ðàçâèâàþùèõñÿ â òî æå âðåìÿ [26]. Áîëüøåå êî-
ëè÷åñòâî äîñòóïíûõ àññèìèëÿíòîâ ïîâûøàåò 
æèçíåñïîñîáíîñòü öâåòêîâ, ÷òî óâåëè÷èâàåò ïî-
òåíöèàëüíîå êîëè÷åñòâî çåðåí â êîëîñêå [25].

Íå íàáëþäàëîñü äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé ïî 
ÇÏ è ÌÇÏ ìåæäó ëèíèÿìè ñ ðàçíûìè ãåíîòè-
ïàìè ïî ãåíàì êîðîòêîñòåáåëüíîñòè. Òîëüêî 
íà ãåíåòè÷åñêîì ôîíå ñîðòà Îäåññêàÿ 51 íà-
ëè÷èå àëëåëÿ Rht-B1å ïðèâîäèëî ê äîñòîâåð-
íîìó óìåíüøåíèþ ÇÏ è ÌÇÏ ïî ñðàâíåíèþ 
ñ ðàñòåíèÿìè – íîñèòåëÿìè àëëåëÿ Rht8c. Îäè-
íàêîâûìè òåíäåíöèÿìè äëÿ àëëåëÿ Rht-B1å, íà-

áëþäàâøèìèñÿ íà îáîèõ ãåíåòè÷åñêèõ ôîíàõ, 
áûëè óìåíüøåíèå ÌÇÊ è ÌÒÇ, óâåëè÷åíèå l/h 
è ñòàáèëüíîñòü ÇÊê.

Ñîãëàñíî ïðåäâàðèòåëüíûì èññëåäîâàíèÿì 
[13] íà ãåíåòè÷åñêîì ôîíå ñîðòà Ñòåïíÿê çà-
ìåíà àëëåëÿ äèêîãî òèïà Rht8à íà Rht8x óâå-
ëè÷èâàëà âûñîòó ðàñòåíèé â ñðåäíåì íà 5 ñì.
Èçó÷åíèå ïëåéîòðîïíîãî äåéñòâèÿ ýòîãî ãåíà 
ïîêàçàëî, ÷òî íàëè÷èå Rht8x ïðèâîäèò ê áîëåå 
ïîçäíåìó öâåòåíèþ è êîëîøåíèþ ðàñòåíèé ïî
ñðàâíåíèþ ñ ðàñòåíèÿìè äèêîãî òèïà, à òàêæå 
óìåíüøàåò ÇÊ, ÌÇÊ, ÇÏ, ÌÇÏ, ÏÊ è óâåëè÷è-
âàåò ÊÑÊ, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óìåíüøåíèè 
ïîòåíöèàëà ïðîäóêòèâíîñòè ðàñòåíèé ñ òàêèì 
ãåíîòèïîì, õîòÿ ýòîò àëëåëü è íå âëèÿåò íà ÌÒÇ. 
Îäíàêî ïðè ñî÷åòàíèè Rht8x ñ àëëåëåì Ppd-D1a 
ðàñòåíèÿì óäàâàëîñü ïðåîäîëåòü íåãàòèâíîå âëè-
ÿíèå àëëåëÿ Rht8x è äàæå ïðåâçîéòè âûñîêî-
ðîñëóþ ðîäèòåëüñêóþ ôîðìó ïî âñåì ïåðå-
÷èñëåííûì ïðèçíàêàì. Íà ãåíåòè÷åñêîì ôîíå 
ñîðòà Ñòåïíÿê íàëè÷èå àëëåëÿ Rht8c óìåíü-
øàëî ÇÏ, îäíàêî íå âëèÿëî íà èõ ìàññó ïî 
ñðàâíåíèþ ñ ðàñòåíèÿìè äèêîãî òèïà. Àëëåëü 
Rht-D1b ïðèâîäèë ê åùå áîëüøåìó óìåíüøå-
íèþ ÇÏ ïî ñðàâíåíèþ ñ âûñîêîðîñëîé ôîðìîé, 
îäíàêî ïî ýòîìó ïðèçíàêó ðàñòåíèÿ ñ ãåíîì Rht-
D1b íå îòëè÷àëèñü îò ðàñòåíèé ñ Rht8c íà òîì 
æå ãåíåòè÷åñêîì ôîíå. Íàëè÷èå ýòîãî àëëåëÿ 
â ãåíîòèïå òàêæå ïðèâîäèëî ê ñóùåñòâåííîìó 
óìåíüøåíèþ ÌÇÏ ïî ñðàâíåíèþ ñ ôîðìàìè – 
íîñèòåëÿìè àëëåëÿ Rht8c è ðàñòåíèÿìè äèêîãî 
òèïà.

Ðèñ. 2. Êîððåëÿöèÿ ìåæäó ïðèçíàêàìè êîëè÷åñòâî 
çåðåí ñ ãëàâíîãî êîëîñà (ïî ãîðèçîíòàëè) è îçåð-
íåííîñòü êîëîñêà (ïî âåðòèêàëè)
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Ñ ïîìîùüþ òðåõôàêòîðíîãî äèñïåðñèîí-
íîãî àíàëèçà ïîêàçàíî (òàáë. 4), ÷òî ôàêòîð
«ãîä» íå âëèÿë íà îáùóþ âàðèàöèþ ïî ïðèç-
íàêàì l, ÏÊ, ÇÏ, ÌÇÏ, D. Ôàêòîð «ãåíîòèï 
ëèíèè» íå îêàçûâàë âëèÿíèÿ òîëüêî íà ÊÔÊ,
à ôàêòîð «ãåíîôîí» âëèÿë òîëüêî íà l è D.
Âçàèìîäåéñòâèå ôàêòîðîâ «ãîä» × «ãåíîôîí» 
áûëî äîñòîâåðíûì òîëüêî äëÿ ÇÊ. Âçàèìîäåé-
ñòâèå «ãîä» × «ãåíîòèï ëèíèè» äîñòîâåðíî âëèÿëî 
íà âàðèàöèþ ïðèçíàêîâ ÄÊ, l, ÏÊ, ÌÒÇ, D. Íà 
îáùóþ âàðèàöèþ âñåõ ïðèçíàêîâ òàêæå âëèÿëî 
âçàèìîäåéñòâèå ôàêòîðîâ «ãåíîôîí» × «ãåíî-
òèï ëèíèè». Âëèÿíèå òðîéíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ 
ôàêòîðîâ «ãîä» × «ãåíîôîí» × «ãåíîòèï ëè-
íèè» áûëî äîñòîâåðíûì íà âàðèàöèþ ïî ïðèç-
íàêàì ÄÖ, h, ÊÊÊ, ÇÏ, ÌÇÏ, l/h (òàáë. 4).

Òàêèì îáðàçîì, êðîìå ïðÿìîãî âîçäåéñòâèÿ 
íà âûñîòó ðàñòåíèé [13], ÃÊ-÷óâñòâèòåëüíûå è

ÃÊ-íå÷óâñòâèòåëüíûå ãåíû êîðîòêîñòåáåëüíîñ-
òè îêàçûâàþò ïëåéîòðîïíîå âëèÿíèå íà âñå èñ-
ñëåäîâàííûå ïðèçíàêè, çà èñêëþ÷åíèåì ÊÔÊ 
(òàáë. 4; ðèñ. 1, â). Íåçàâèñèìî îò ãåíåòè÷åñ-
êîãî ôîíà íàëè÷èå ÃÊ-÷óâñòâèòåëüíîãî àëëå-
ëÿ (Rht8c) îòäåëüíî èëè âìåñòå ñ ÃÊ-íå÷óâ-
ñòâèòåëüíûìè (Rht-B1e, Rht-B1b, Rht-D1b) ïðè-
âîäèò ê óìåíüøåíèþ ïðîäóêòèâíîãî êóùåíèÿ
(ðèñ. 1, à), êîëè÷åñòâà ñòåðèëüíûõ êîëîñêîâ
(ðèñ. 1, á) è óâåëè÷åíèþ ÷èñëà çåðåí â êîëîñ-
êå, à òàêæå ïëîòíîñòè êîëîñà (ðèñ. 1, ã). Íà-
ëè÷èå Rht8c íåçíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàåò ÌÒÇ 
ïî ñðàâíåíèþ ñ âûñîêîðîñëûìè ðàñòåíèÿìè è 
äâóõãåííûìè êàðëèêàìè. Òàêèå èçìåíåíèÿ â öå-
ëîì ïîâûøàþò ïîòåíöèàë ïðîäóêòèâíîñòè ðàñ-
òåíèé. Â ñâîþ î÷åðåäü ó äâóõãåííûõ êàðëèêîâ 
ïðîèñõîäèò óìåíüøåíèå ÌÒÇ îòíîñèòåëüíî íî-
ñèòåëåé îäíîãî ãåíà êîðîòêîñòåáåëüíîñòè è âû-

Òàáëèöà 4. Ðåçóëüòàòû äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà âàðèàöèè ïðèçíàêîâ

Ïðèìå÷àíèå. Äîñòîâåðíî ïðè * p = 0,05, ** p = 0,01; *** p = 0,001; äîñòîâåðíîñòü âëèÿíèÿ ôàêòîðîâ «ãîä», 
«ãåíîôîí», «ãåíîòèï ëèíèè» è èõ âçàèìîäåéñòâèÿ îïðåäåëåíà ïî F-êðèòåðèþ äëÿ ñîîòâåòñòâóþùåãî ôàêòîðà 
èëè âçàèìîäåéñòâèÿ [20].

Ïðèçíàê

Èñòî÷íèê âàðèàöèè, mS

Ãîä 
(df = 2)

Ãåíîôîí
(df = 4)

Ãåíîòèï 
ëèíèè 
(df = 2)

Âçàèìîäåéñòâèå

Îñòàòî÷-
íàÿ äèñ-
ïåðñèÿ

(df = 85)

ãîä × ãåíî-
ôîí 

(df = 8)

ãîä × ãåíî-
òèï ëèíèè 

(df = 4)

ãåíîôîí 
× ãåíîòèï 

ëèíèè 
(df = 8)

ãîä × 
× ãåíîôîí × 

× ãåíîòèï 
ëèíèè 

(df = 15)

ÄÊ

ÄÖ

h

l

ÏÊ

ÊÊÊ 

ÊÑÊ 

ÊÔÊ

ÇÊê

ÇÊ

ÌÇÊ

ÇÏ

ÌÇÏ

ÌÒÇ

D

l/h

246,67*

145,03**

525,2*

0,72

38,2

6,99*

1,44***

8,79***

0,72***

325,5*

5,3***

14723

27,96

756,0*

22,40

0,00058*

15,59

6,71

648,9

3,72*

9,12

8,79

1,56

6,81

0,25

100,7

0,73

31250

66,82

93,5

49,74*

0,0019

66,89***

66,90***

19208,9***

22,07***

53,16***

4,92***

4,53***

1,38

0,41***

145,4**

1,05***

44109***

114,71***

382,0***

74,67***

0,024***

1,59

0,95

19,0

0,15

2,59

1,63

0,17

1,11

0,09

65,2*

0,16

6810

11,54

7,7

0,92

0,00004

7,09**

7,74

18,4

0,76**

14,68***

0,59

0,21

0,87

0,096

50,2

0,01

24219

31,39

25,9**

3,69***

0,00007

21,39***

20,21*

249,6*

0,44*

8,61**

4,42*

0,84***

4,12***

0,30***

114,6**

0,34**

25308*

37,99*

26,8***

7,69***

0,00068***

2,34

2,72***

26,3***

0,27

2,15

0,78*

0,13

0,79

0,06

42,9

0,16

8088*

10,45*

8,0

1,01

0,00012*

1,41

0,92

12,8

0,21

2,66

0,43

0,10

0,59

0,05

31,5

0,098

4325

5,47

6,7

0,71

0,00006
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ñîêîðîñëûõ ôîðì. Â òî æå âðåìÿ â äåëÿíî÷íîì 
ïîñåâå [15, 25] íå íàáëþäàëîñü îäíîçíà÷íîãî 
óìåíüøåíèÿ ÌÒÇ ñ óâåëè÷åíèåì êîëè÷åñòâà 
ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè â ãåíîòèïå.

Èçìåíÿþùèåñÿ êëèìàòè÷åñêèå óñëîâèÿ äå-
ëàþò óðîæàéíîñòü çëàêîâ ìåíåå ïðåäñêàçóåìîé. 
Àëëåëè ãåíîâ Rht-B1b è Rht-D1b â áëàãîïðèÿò-
íûõ óñëîâèÿõ âûðàùèâàíèÿ ñ âûñîêèì óðîâíåì 
äîáàâëåíèÿ óäîáðåíèé è èððèãàöèè ïðèâîäÿò 
ê çíà÷èòåëüíîìó óâåëè÷åíèþ óðîæàåâ. Îäíàêî
òàêîå ïîâûøåíèå óðîæàÿ ÿâëÿåòñÿ íåîáÿçàòåëü-
íûì ïðè ìåíåå óðîæàéíûõ óñëîâèÿõ îêðóæà-
þùåé ñðåäû, êîãäà òàêèå ôàêòîðû, êàê âûñî-
êèå òåìïåðàòóðû èëè çàñóõà, ïîäàâëÿþò ðîñò
ðàñòåíèé è óìåíüøàþò óðîæàé [27]. Èìåííî 
ïîýòîìó îïðåäåëåííûå àëëåëè ãåíîâ êîðîòêî-
ñòåáåëüíîñòè èìåþò áîëüøîå çíà÷åíèå êàê äëÿ 
óëó÷øåíèÿ ãåíåòè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà óðîæàåâ 
â äèíàìèêå, òàê è äëÿ ðàçðàáîòêè ñòðàòåãèé 
ñåëåêöèè â óñëîâèÿõ íåäîñòàòêà âëàãè íà ðàç-
ëè÷íûõ ýòàïàõ âåãåòàöèè çëàêîâ [28]. Flintham 
et al. [24] îáðàùàëè âíèìàíèå íà òî, ÷òî èñïîëü-
çîâàíèå ãåíîâ êîðîòêîñòåáåëüíîñòè äîëæíî 
âåñòèñü ñ ó÷åòîì ñïåöèôè÷åñêîãî ãåíåòè÷åñêîãî 
è ýêîëîãè÷åñêîãî êîíòåêñòà, â êîòîðîì ýòè ðàñ-
òåíèÿ áóäóò ýêñïëóàòèðîâàòüñÿ. Â êëèìàòè÷åñ-
êèõ óñëîâèÿõ þãà Óêðàèíû ñåëåêöèÿ íà ïî-
âûøåíèå óðîæàéíîñòè, î÷åâèäíî, ïðèâåëà ê îò-
áîðó àëëåëåé êîðîòêîñòåáåëüíîñòè äëÿ ñî÷åòà-
íèÿ ïðåèìóùåñòâ, êîòîðûå ïðîÿâëÿþòñÿ ïðè 
íàëè÷èè àëëåëÿ Rht8ñ, ñöåïëåííîãî ñ Ppd-D1a 
[29] è äîïîëíèòåëüíîé êîðîòêîñòåáåëüíîñòüþ, 
êîòîðàÿ äåòåðìèíèðîâàíà íàëè÷èåì àëëåëÿ Rht-
B1b èëè Rht-D1b. Òàêèå êîìáèíàöèè, âåðîÿòíî, 
îòâå÷àþò çà ñòàáèëüíîñòü óðîæàåâ â ìåíÿþ-
ùèõñÿ óñëîâèÿõ çîíû ðèñêîâàííîãî çåìëåäå-
ëèÿ Þãî-Çàïàäíîãî Ïðè÷åðíîìîðüÿ.

Âûâîäû. Êðîìå ïðÿìîãî âëèÿíèÿ íà âûñîòó 
ðàñòåíèé [13], ÃÊ-÷óâñòâèòåëüíûå è ÃÊ-íå÷óâ-
ñòâèòåëüíûå ãåíû êîðîòêîñòåáåëüíîñòè îêàçû-
âàþò ïëåéîòðîïíîå âëèÿíèå íà âñå èññëåäî-
âàííûå ïðèçíàêè, êðîìå ÊÔÊ. Ïðè íàëè÷èè 
ýòèõ ãåíîâ â ãåíîòèïå ïðîèñõîäèò óìåíüøåíèå
l, h, ÏÊ è óâåëè÷åíèå l/h è D. Óìåíüøåíèå ÊÊÊ
ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò ñòåðèëüíûõ (êðàéíèõ íåäî-
ðàçâèòûõ) êîëîñêîâ, à óâåëè÷åíèå ÇÊ ó ìîíî- 
è äèãåííèõ êàðëèêîâ – çà ñ÷åò ÇÊê. Íàëè÷èå 
ãåíà Rht8x ïðèâîäèò ê áîëåå ïîçäíåìó öâåòå-
íèþ è êîëîøåíèþ ðàñòåíèé ïî ñðàâíåíèþ ñ 
ðàñòåíèÿìè äèêîãî òèïà, à òàêæå óìåíüøàåò 

ÇÊ, ÌÇÊ, ÇÏ, ÌÇÏ, ÏÊ è óâåëè÷èâàåò ÊÑÊ,
÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óìåíüøåíèè ïîòåíöèàëà
ïðîäóêòèâíîñòè ðàñòåíèé ñ òàêèì ãåíîòèïîì.
Îäèíàêîâûìè òåíäåíöèÿìè, êîòîðûå ïîêàçàëè 
âëèÿíèå àëëåëÿ Rht-B1å íà ãåíåòè÷åñêèõ ôî-
íàõ Êîîïåðàòîðêè è Îäåññêîé 51, áûëè óìåíü-
øåíèå ÌÇÊ è ÌÒÇ, óâåëè÷åíèå l/h è ñòàáèëü-
íîñòü ÇÊê. Ïðè ïðîâåäåíèè îáúåäèíåíèÿ ãåíå-
òè÷åñêèõ ôîíîâ äëÿ ñîçäàíèÿ ïîëíîãî äèñïåð-
ñèîííîãî êîìïëåêñà ïåðå÷èñëåííûå òåíäåíöèè 
ïîäòâåðäèëèñü, îäíàêî íàáëþäàëîñü äîñòîâåð-
íîå óìåíüøåíèå ÌÒÇ ó äâóõãåííûõ êàðëèêîâ 
ïî ñðàâíåíèþ ñ íîñèòåëÿìè ÃÊ ÷óâñòâèòåëüíî-
ãî ãåíà Rht8c èëè âûñîêîðîñëûìè ðàñòåíèÿìè.

PLEIOTROPIC EFFECTS 
OF GIBBERELLIN-SENSITIVE 
AND GIBBERELLIN-INSENSITIVE 
DWARFING GENES IN COMMON WHEAT OF 
THE SOUTHERN STEP REGION OF BLACK SEA
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Investigations of the pleiotropic effects of GÀ-sensitive 
(Rht8) and GÀ-insensitive (Rht-B1, Rht-D1) dwarfing 
genes and a gene that determines the response of plants 
to photoperiod – Ppd-D1 were carried out for three 
years in the southern step region of Black Sea bank on 
five different genetic backgrounds. It is shown that in 
addition to direct effects on plant height GA-sensitive 
and GA-insensitive dwarfing genes have pleiotropic 
effects on all studied traits except the number of fertile 
spikelets. Presence of the dwarfing genes in the genotype 
of tall forms led to the decrease of stem and ear length, 
and at the same time to the increase of ear density. The 
number of spikelets per spike decreased due to sterile 
spikelets, whereas the number of fertile spikelets did not 
change. There was a significant increase in the number 
of grains per ear as a result of increasing of spikelets in 
ears. The number and weight of grains did not decrease, 
even though the plants were characterized by a smaller 
number of productive stems. The presence of Rht8x allele 
on genetic background of variety Stepnyak resulted in 
a significant decrease of plants productivity. However, 
in combination with Ppd-D1a allele plants with Rht8x 
increased the potential productivity and surpassed the 
parental form (Rht8a Ppd-D1b). The presence of Rht-
B1e allele resulted in reduction of grain mass per spike 
and 1000-grain weight, increase of l/h, and left the 
number of grains per spike stable in comparison with 
Rht8c.
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Äîñë³äæåííÿ ïëåéîòðîïíèõ åôåêò³â ÃÊ-÷óòëèâîãî 
(Rht8) ³ ÃÊ-íå÷óòëèâèõ (Rht-Â1, Rht-D1) ãåí³â êî-
ðîòêîñòåáëîâîñò³ òà ãåíà, ùî âèçíà÷àº ðåàêö³þ ðîñ-
ëèí íà ôîòîïåð³îä (Ppd-D1), ïðîâîäèëè ïðîòÿãîì 
òðüîõ ðîê³â â óìîâàõ ï³âäåííîãî ñòåïó Ïðè÷îðíîìîð’ÿ 
íà ï’ÿòè ð³çíèõ ãåíåòè÷íèõ ôîíàõ. Îêð³ì ïðÿìîãî 
âïëèâó íà âèñîòó ðîñëèí, äåòåêòîâàíî ïëåéîòðîïí³ 
åôåêòè Rht-ãåí³â íà âñ³ äîñë³äæåí³ îçíàêè, çà âè-
êëþ÷åííÿì ê³ëüêîñò³ ôåðòèëüíèõ êîëîñê³â. Íàÿâ-
í³ñòü ãåí³â êîðîòêîñòåáëîâîñò³ â ãåíîòèï³ ñïðè÷è-
íÿëà çìåíøåííÿ äîâæèíè ñòåáëà òà êîëîñà ³ çá³ëü-
øåííÿ ù³ëüíîñò³ îñòàííüîãî. Ê³ëüê³ñòü êîëîñê³â â
êîëîñ³ çìåíøóâàëàñÿ çà ðàõóíîê ñòåðèëüíèõ êîëîñ-
ê³â, ïðè öüîìó ê³ëüê³ñòü ôåðòèëüíèõ êîëîñê³â íå 
çì³íþâàëàñÿ. Äîñòîâ³ðíå çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñò³ çåðåí
â êîëîñ³ â³äáóâàëîñÿ â ðåçóëüòàò³ ï³äâèùåííÿ îçåð-
íåíîñò³ êîëîñêà. Ê³ëüê³ñòü ³ ìàñà çåðåí ç ï³äãîí³â 
íå çíèæóâàëàñÿ, õî÷à ðîñëèíè õàðàêòåðèçóâàëèñÿ 
ìåíøîþ ê³ëüê³ñòþ ïðîäóêòèâíèõ ñòåáåë. Íàÿâí³ñòü 
àëåëÿ Rht8õ íà ãåíåòè÷íîìó ôîí³ ñîðòó Ñòåïíÿê 
ïðèâîäèëî äî ³ñòîòíîãî çìåíøåííÿ á³ëüøîñò³ ïîêàç-
íèê³â ïðîäóêòèâíîñò³ ðîñëèíè ó ïîð³âíÿíí³ ç Rht8à, 
ïðîòå â êîìïëåêñ³ ç àëåëåì Ppd-D1à ïîòåíö³àë ïðî-
äóêòèâíîñò³ ðîñëèí ç Rht8õ ï³äâèùóâàâñÿ ³ ïåðå-
âåðøóâàâ ôîðìó ç Rht8à Ppd-D1b. Íàÿâí³ñòü àëåëÿ 
Rht-Â1å ïðèâîäèëà äî çìåíøåííÿ ìàñè çåðåí êîëîñà 
³ ìàñè 1000 çåðåí, çá³ëüøåííÿ l/h ³ ï³äâèùåííÿ ñòà-
á³ëüíîñò³ ê³ëüêîñò³ çåðåí ó êîëîñêó â ïîð³âíÿíí³ ç 
íîñ³ÿìè Rht8c.  
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