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ВПЛИВ АЛЕЛІВ ГЕНІВ КОРОТКОСТЕБЛОВОСТІ 
НА  ДОВЖИНУ КОЛЕОПТИЛЯ ПШЕНИЦІ М’ЯКОЇ В УМОВАХ 
ОСМОТИЧНОГО  СТРЕСУ

Досліджувався вплив алелів генів короткостебловості (Rht) на проростання 
ліній-аналогів пшениці м’якої озимої в умовах осмотичного стресу. Встанов-
лено, що наявність у генотипі алелів Rht веде до більшої редукції довжини 
колеоптиля у стресових умовах в порівнянні з умовами нормального водоза-
безпечення. 

Ключові слова: осмотичний стрес; пшениця м’яка озима; гени коротко
стебловості; Rht; довжина колеоптиля. 

Посуха є одним з основних абіотичних стресів, що впливає на різноманітні 
культурні рослини та їх врожайність у всьому світі. Це явище характеризується 
не просто дефіцитом вологи, а є складною комбінацією нестачі води, темпе-
ратурного стресу, суховію, засолення ґрунтів та інших абіотичних факторів. 
Збитки від посухи перевищують втрати від будь-якого іншого стресового фак-
тору [2].

Регіональним екологічним центром для Центральної та Східної Європи 
були проаналізовані дослідження тенденцій зміни основних параметрів клі-
мату Одеської, Миколаївської, Херсонської, Дніпропетровської та Запорізької 
областей [6]. Було встановлено, що сучасний клімат цих областей характери-
зується потеплінням. Останніми десятиріччями відбулися зміни в абсолютних 
максимумах та мінімумах температури повітря, які підвищилися на 1−4 °С. Та-
кож більше стало днів із малоефективними зливами.

Як відмітив академік О.  О.  Іващенко [1], у зв’язку зі змінами клімату за 
останні десятиріччя в Україні відбувається зміщення кордонів природно-
кліматичних зон на 100−150 км на північ. Тому, на думку автора, умови веге-
тації рослин в традиційній підзоні Північного степу (Дніпропетровська, Кі-
ровоградська області та інші) у останні роки фактично відповідають умовам 
підзони Південного Степу. На цей час у Південному Степу (Херсонська, За-
порізька й інші області) проявляються ознаки опустелювання. Таким чином, 
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головний ризик щодо стабільності урожайності в областях Півдня щодо продо-
вольчої безпеки пов’язаний із посиленням посушливості.

Одним із критичних періодів реакції рослин на посуху є стадія проростан-
ня, оскільки відхилення від оптимальних умов уже в період проростання на-
сіння негативно впливає на ріст і розвиток пшениці на всіх наступних етапах. 
Так, при пересиханні верхнього шару ґрунту після сівби можна одержати рідкі, 
так звані рвані сходи, що у подальшому зумовлює зменшення врожайності [5]. 
Довжина колеоптиля (ДК) опосередковано пов’язана з проявом посухостійкос-
ті пшениці м’якої озимої у фазі проростання [13]. ДК є одним з найважливіших 
показників для визначення посухостійкості пшениці, оскільки чим довший ко-
леоптиль у рослини, тим глибшим можна робити посів, і тим ефективніше рос-
лина буде використовувати вологу, що знаходиться у більш глибоких шарах 
ґрунту [12]. 

У багатьох роботах обговорюються положення щодо кращої пристосова-
ності окремих генотипів пшениці м’якої озимої з генами короткостебловості 
(Rht) до вирощування у певних еколого-кліматичних умовах, де такі генотипи 
дають високі та стабільні врожаї. Науковці із John Innes Centre [10] вказують 
на те, що селекція генотипів пшениці з геном короткостебловості Rht8с має 
високий потенціал в умовах дефіциту води. За даними Tang et al. [15], Rht8c 
представляється ідеальним геном-кандидатом для підвищення посухостійкості 
пшениці м’якої озимої, в той час як сорти і лінії, що містять гени Rht-B1b та 
Rht-D1b, не рекомендовано для вирощування в посушливих регіонах. Також 
Шаманіним і Лихенко [8] встановлено, що наявність у генотипі гену Rht2 (Rht-
D1b) призводить до зниження врожаю ярої пшениці в посушливих умовах на 
10,2 % порівняно з контролем.

Існує неоднозначність щодо впливу генів Rht на посухостійкість пшениці 
[5]. Так, в умовах дефіциту вологи, найбільшу посухостійкість за критерієм 
витрати води показали високорослі лінії, на другому місці за стійкістю до по-
сухи були середньорослі форми, а найменшу посухостійкість зафіксовано у 
короткостеблових біотипів. У сортів короткостеблового типу, які мають до-
бре розвинену кореневу систему, водний баланс більш сприятливий у період 
ґрунтової посухи, тому що у них на одиницю надземної маси припадає більше 
коренів, ніж у середньо- і високорослих форм. Цими ж авторами показано, що 
в умовах богари за кількістю зерен у головному колосі на фоні сортів Одеська 
51, Херсонська 86 та Херсонська остиста виділявся сорт Одеська напівкарли-
кова, в генотипі якого присутні гени Rht8с і Rht-B1е; а за масою 1000 зерен 
у кращій бік відрізнявся сорт Одеська 51 з одним геном Rht8с. Також цими 
дослідниками відмічено, що у короткостеблових сортів спостерігалася менша 
редукція колосків і квіток у період весняних посух (друга і третя декади трав-
ня). За даними В. М. Лєшина [3] сорти селекції СГІ-НЦНС, що містять у ге-
нотипі гени короткостебловості, характеризуються високою посухостійкістю. 
До таких сортів були віднесені сорти Одеська 51 (Rht8c) і Альбатрос одеський 
(Rht8c і Rht-D1b).
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Метою роботи було оцінити вплив алелів генів Rht8, Rht-B1, Rht-D1 на ДК 
у ліній-аналогів, що різняться алелями генів короткостебловості, при пророс-
танні в умовах осмотичного стресу.

Матеріали та методи досліджень

Матеріалом в дослідженні слугували короткостеблові аналоги сортів Коо-
ператорка, Одеська 3, Одеська 51, Степняк 1, створені В. В. Хангільдіним та 
І.  І. Моцним зі співавторами в СГІ – НЦНС, а також самі вихідні форми. За 
допомогою молекулярних маркерів було показано, що лінії-аналоги різняться 
алелями генів короткостебловості [7]. Враховуючи той факт, що сорт Карлик 1 
було виведено шляхом хімічного мутагенезу із сорту Безоста 1 [4], а генетич-
ний фон цих сортів приблизно однаковий, порівнювали пару сортів Безоста 1та 
Карлик 1 подібно лініям-аналогам. Алельна характеристика ліній-аналогів та 
рекурентних батьківських форм за генами короткостебловості представлена у 
таблиці 1.

Дослід проводили за методикою, запропонованою С. Ландьєвою із співав-
торами [12]. Осмотичний стрес моделювали за допомогою 15 % розчину ПЕГ-
6000 (поліетиленгліколь). По 10 насінин кожної лінії-аналога пророщували у 
чашках Петрі на змоченому фільтрувальному папері в темряві за температури 
+22 °С. На контролі використовували дистильовану воду. Осмотичний стрес 
тривав 7 діб з початку пророщування. Через тиждень від початку експерименту 
у рослин вимірювали ДК. Дослід проводився у трьох повторностях. Статис-
тичний аналіз результатів проводили у програмах Excel та Statistica 8.0. Досто-
вірність різниці між ДК в умовах контролю та осмотичного стресу оцінювали 
за допомогою непараметричного U-критерія Манна-Уітні, який застосовується 
для порівняння даних малих вибірок. 

Результати досліджень та їх обговорення

Шляхом пророщування короткостеблових ліній-аналогів пшениці м’якої 
озимої та їх рекурентних форм в умовах осмотичного стресу, змодельованого 
15  % ПЕГ-6000, встановлено вплив різних алелів генів Rht на ДК, яка опо-
середковано може впливати на посухостійкість рослин на стадії проростання.

Більш довгим колеоптилем характеризувалися рослини високорослих сор-
тів Кооператорка, Одеська 3, Степняк 1 та Гостіанум 237 при вирощуванні на 
контролі (дистильована вода) і розчині 15 % ПЕГ-6000 (табл. 1). 

Різниця за ДК між рекурентними формами і короткостебловими лініями-
аналогами на контролі була меншою, ніж аналогічна різниця на 15 % ПЕГ-6000 
(табл. 2). Так, рослини сорту Кооператорка за ДК на контролі відрізнялись від 
його ліній-аналогів Кооператорка К-90 і Кооператорка К-70 на 12 і 37 %, від-
повідно. В умовах осмотичного стресу ця різниця складала 26,9 та 58 %, відпо-
відно. Порівняння ДК між рослинами сорту Одеська 3 і лінії-аналога Одеська 
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3К-75 показало різницю у 27,4 % – на контролі та 61,1 % – на 15 % ПЕГ-6000. 
Середня ДК рослин сорту Одеська 51 відрізнялась від такої у рослин лінії-
аналога Одеська 51 К-73 на 16,4 % в умовах контролю і на 31 % у досліді. Лінія 
Степняк 1 відрізнялась за ДК на контролі від ліній Степняк 3 та Степняк 2К 
на 12 та 13,3 %, відповідно, а в умовах імітації осмотичного стресу на 26,9 та 
25,1 % відповідно.

Таблиця 1
Характеристика рекурентних форм і ліній-аналогів за ознакою ДК

Рекурентна форма/
Лінія-аналог

Алелі генів Rht

l0 + xS , мм l1 + xS , мм

Достовірність 
різниці1 l0- l1 

ммRht8 Rht-B1 Rht-D1

Кооператорка a a a 60,9+0,3 53,1+4,8 7,8**

Кооператорка К-90 c a a 53,6+0,4 38,5+4,4 15,1**

Кооператорка К-70 c e a 38,6+0,6 22,3+3,9 16,3**

Одеська 3 a a a 63,1+0,1 38,2+6,1 24,9**

Одеська 3 К-75 c b a 45,9+1,2 14,0+3,6 31,9**

Одеська 51 c a a 57,3+2,1 39,0+9,2 18,3**

Одеська 51 К-73 c e a 47,9+2,7 26,9+5,6 21,0**

Степняк 1 a a a 55,6+3,1 40,2+0,5 15,4**

Степняк 2 x a a 62,9+1,9 34,0+8,5 28,9**

Степняк 3 c a a 62,9+4,3 30,0+9,6 32,9**

Степняк 2К c a b 48,2+2,4 30,1+5,8 18,1**

Одеська напівкарликова c e a 40,7+2,1 30,8+5,7 9,9*

Альбатрос одеський c a b 43,9+1,7 30,1+7,2 13,8**

Гостіанум 237 a a a 61,4+1,7 42,7+3,0 18,7**

Безоста 1 c a a 54,5+3,7 31,0+3,6 23,5**

Карлик 1 c b a 33,5+2,8 21,6+2,6 11,9**

Примітка: l0 – середнє значення ДК на контролі за три повтори; l1 – середнє значення ДК на 
15% ПЕГ-6000 за три повтори; S – стандартна похибка; 1 − достовірність різниці оцінювали за 
U-критерієм Манна-Уітні: * − Р=0,05, ** − Р=0,01.
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Таблиця 2
Ефекти алелів короткостебловості на ДК, встановлені  
при порівнянні з високорослими лініями-аналогами

Алелі Rht

Зміна ДК під впливом алелів 
генів Rht на контролі

Зміна ДК під впливом алелів генів 
Rht в умовах імітації осмотичного 

стресу

мм % мм %

Rht8c -7,3** -12 -14,6** -26,9

Rht8x +7,3* +13,1 -6,2 -15,4

Rht-B1b -21,0** -38,5 -9,4* -30,3

Rht-B1e -9,4** і -15** -16,4 і -28,0 -12,1** і 
-16,2** -31,0 і -42,1

Rht-D1b -14,7** -23,4 +0,1 +0,3

Rht8c+Rht-B1b -17,2** -27,4 -24,2** -61,1

Rht8c+Rht-B1e -22,3** -37,0 -30,8** -58,0

Rht8c+Rht-D1b -7,4** -13,3 -10,1* -25,1

Примітка. Достовірність різниці оцінювали за U-критерієм Манна-Уітні: * − Р=0,05, 
** − Р=0,01.

В ході дослідження було встановлено, що наявність фрагмента ампліфікації 
192 п. н. за мікросателітним локусом Xgwm261, який є діагностичним до але-
лю Rht8c, в генотипі пшениці м’якої озимої, асоціюється зі зменшенням ДК у 
стресових умовах на 12 % порівняно із високорослими формами.

Досліджена лінія Степняк 2 – носій алеля 214 п. н. за локусом Xgwm261, 
який було асоційовано з Rht8x [7], має тенденцію до подовження колеоптиля 
відносно лінії Степняк 1 в умовах контролю. Натомість у стресових умовах 
ДК рослин лінії Степняк 2 була меншою, ніж ДК рослин рекурентної форми 
Степняк 1 на 15,4 %, але різниця не була достовірною. 

Ефект на ДК алеля Rht-B1e спостерігали у рослин ліній Кооператорка К-70 
(при порівнянні з Кооператоркою К-90) та Одеської 51К-73 (при порівнянні з 
Одеською 51). В обох випадках відбувалось вкорочення колеоптиля, але у різ-
ній мірі. У першому випадку на контролі спостерігали зниження ДК на 28 %, 
у другому – на 16,4 %. В умовах стресу вкорочення колеоптиля було на рівні 
42,1 % у Кооператорки К-70 та 31 % у Одеської 51К-73, порівняно з високорос-
лими лініями. 
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При порівнянні реакції на осмотичний стрес рослин сортів Безоста 1 (Rht8c) 
і Карлик 1 (Rht8c+Rht-B1b) визначено вплив алеля Rht-B1b на редукцію довжи-
ни колеоптиля. Так, в умовах контролю даний алель пов’язаний із зменшенням 
ДК на 38,5 %, за умов осмотичного стресу різниця між ДК двох вищевказаних 
сортів складала 30,3 %. 

При порівнянні ДК у генотипів Степняк 3 (Rht8c) та Степняк 2К (Rht8c+Rht-
D1b) при пророщуванні зерна на 15 % розчині ПЕГ-6000 не визначено досто-
вірної різниці. Але на контролі різниця за ДК між цими генотипами становила 
23,4 %. 

Комбінації алелів генів короткостебловості в генотипах ліній-аналогів 
пшениці м’якої озимої достовірно впливали на зниження ДК рослин в умо-
вах осмотичного стресу порівняно з контролем: Rht8c+Rht-B1b – на 33,7 %, 
Rht8c+Rht-B1e – на 21 %, Rht8c+Rht-D1b – на 11,8 %. 

Результати дослідження, які показали вкорочення колеоптиля у ліній-
аналогів пшениці м’якої озимої з комбінацією генів Rht8c+Rht-B1b в порівнян-
ні з лініями-аналогами, що мають в генотипі ген Rht8c, в умовах контролю та 
осмотичного стресу, узгоджуються з даними інших дослідників [9, 12, 13, 14]. 

Згідно досліджень [9] присутність у генотипі пшениці м’якої озимої гену 
Rht8c не призводить до зміни ДК в умовах нормального водозабезпечення. 
Tang Na із співавторами [15] показали, що ген Rht8c призводить до незначно-
го вкорочення колеоптиля (6 %) в умовах нормального водозабезпечення [15]. 
В нашій роботі ми спостерігали достовірне зменшення ДК у ліній-аналогів із 
геном Rht8c на 12 % в контрольних умовах порівняно з високорослими сор-
тами. Вказані автори відзначили зменшення ДК в умовах нормального водо-
забезпечення у сортів із алелями Rht-B1b, Rht-D1b, комплексами алелів генів 
Rht8с+Rht-B1b та Rht8с+Rht-D1b на 25,4, 31,3, 28,4 та 31,3 % відповідно [15]. 
В нашій роботі ми отримали такі результати: алель Rht-B1b в контрольних умо-
вах призводив до вкорочення колеоптиля на 38,5 %, алель Rht-D1b – на 23,4 %, 
комбінації алелів у генотипах ліній-аналогів Rht8с+Rht-B1b та Rht8с+Rht-D1b 
вплинули на зменшення ДК в умовах нормального водозабезпечення на 27,3 та 
13,3 % відповідно. 

Дослідження напівкарликових генотипів пшениці з різними генами Rht по-
казало, що на ДК може впливати генетичний фон досліджуваних сортів і ліній 
[11]. Ми перевірили вплив генетичного фону на зміну ДК у ліній-аналогів в 
умовах осмотичного стресу (рис. 1). Так, на представленій діаграмі на осі ор-
динат відображено різницю за ДК, яку визначено при порівнянні рослин, що 
вирощували в умовах контролю та осмотичного стресу, на осі абсцис наведено 
генетичний фон досліджуваних ліній. Доведено, що генетичні фони досліджу-
ваних сортів впливають на різницю за ДК в контрольних та стресових умовах. 
Чим ближче точка на графіку знаходиться до «0» на осі ординат, тим менше да-
ний генотип реагує на осмотичний стрес шляхом зменшення росту колеопти-
ля. Слід зазначити, що на генетичному фоні сорту Кооператорка лінії-аналоги 
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характеризувалися невеликою різницею (7,8–16,4 мм) за ДК на контролі та в 
досліді, що свідчить – генетичний фон сорту Кооператорка сприяв кращому 
проростанню зернівок в умовах осмотичного стресу. 

У рослин сорту Одеської 51 вкорочувався колеоптиль в умовах 15 % ПЕГ-
6000 на 18,3 мм, а у рослин лінії-аналога Одеської 51К-73 – на 21 мм. Це вка-
зує на дещо більшу чутливість генетичного фону Одеської 51 до осмотичного 
стресу, в порівнянні з генетичним фоном сорту Кооператорка.

 

Рис. 1. Вплив осмотичного стресу на редукцію ДК ліній-аналогів пшениці м’якої озимої  
з різними генами короткостебловості в залежності від генетичного фону;  

l0 – середнє значення ДК на контролі; l1 – середнє значення ДК на 15% ПЕГ-6000 

Для ліній-аналогів Одеської 3 та Одеської 3К-75 була характерною різниця 
ДК в умовах контролю та 15  % ПЕГ-6000 у 24,9 та 31,9  мм відповідно, що 
оцінювалось як негативний вплив генетичного фону Одеської 3 на здатність до 
проростання в умовах осмотичного стресу.	

На генетичному фоні сорту Степняк лінії-аналоги дуже різнилися за реакці-
єю на осмотичний стрес: для ліній Степняк 1 та Степняк 2К виявлена невелика 
різниця за ДК − 15,4 і 18,1 мм, визначена при порівнянні рослин, що пророщу-
вали у контрольних та стресових умовах, відносно цієї різниці у ліній Степняк 
2 та Степняк 3 різниця була майже у 2 рази більшою, тобто 28,9 і 32,9 мм. 
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Висновки

В умовах осмотичного стресу збільшується ефект алелів генів коротко-
стебловості на реакцію рослин на водний дефіцит. На довжину колеоптиля в 
умовах осмотичного стресу в порівнянні з високорослими формами достовір-
но впливають у різній мірі алелі генів Rht8c (на 25,4 і 26,9 % (на різних ге-
нофонах), Rht-B1b (на 30,3 %), Rht-B1e на 31 і 42,1 % (на різних генофонах), 
Rht8c+Rht-B1e (58 %), Rht8c+Rht-B1b (61,6 %) та Rht8c+Rht-D1b (25,1 %). 

Довжина колеоптиля ліній-аналогів пшениці м’якої озимої, що різняться за 
алелями генів Rht, залежить від генетичного фону. 
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ВЛИЯНИЕ АЛЛЕЛЕЙ ГЕНОВ КОРОТКОСТЕБЕЛЬНОСТИ НА 
ДЛИНУ КОЛЕОПТИЛЯ ПШЕНИЦЫ МЯГКОЙ В УСЛОВИЯХ 
ОСМОТИЧЕСКОГО СТРЕССА

Резюме
Одним из критических периодов реакции растений на засуху является стадия 
прорастания. Отклонения от оптимальных условий уже в период прорастания 
семян негативно влияют на рост и развитие пшеницы на всех последующих 
этапах. Длина колеоптиля косвенно связана с проявлением засухоустойчиво-
сти пшеницы мягкой озимой в фазе прорастания. 
Целью нашей работы была оценка влияния аллелей генов Rht8, Rht-B1, Rht-D1 
на длину колеоптиля у линий-аналогов озимой мягкой пшеницы, которые раз-
личаются аллелями генов короткостебельности, при прорастании в условиях 
осмотического стресса. Осмотический стресс моделировали с помощью 15 % 
раствора ПЭГ-6000. Стрессовые условия длились 7 суток с момента прорас-
тания зерен. 
Генотипы без генов короткостебельности характеризовались более длинным 
колеоптилем по сравнению с короткостебельными формами на контроле и на 
растворе ПЭГ. Разница по длине колеоптиля между исходными высокорослы-
ми формами и коростебельными линиями-аналогами на контроле была мень-
шей, чем в условиях осмотического стресса. 
Было установлено, что в условиях осмотического стресса длина колеоптиля у 
короткостебельных линий-аналогов была меньше, чем у высокорослых форм. 
На нее влияли (понижали) в разной степени аллели генов Rht8c (на 25,4 и 26,9 % 
(на разных генофонах), Rht-B1b (на 30,3 %), Rht-B1e на 31 и 42,1 % (на разных 
генофонах), Rht8c+Rht-B1e (58 %), Rht8c+Rht-B1b (61,6 %) и Rht8c+Rht-D1b 
(25,1  %). Показано, что длина колеоптиля линий-аналогов пшеницы мягкой 
озимой, которые различаются по генам Rht, зависит от генетического фона. 

Ключевые слова: осмотический стресс; пшеница мягкая озимая; гены корот-
костебельности; Rht; длина колеоптиля.
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EFFECTS OF THE DWARFING GENE ALLELES ON 
COLEOPTILE LENGTH OF BREAD WHEAT UNDER OSMOTIC 
STRESS CONDITIONS 

Abstract 
One of the critical periods of plant response to drought is the germination stage. 
Deviations from the optimal conditions of growth in the period of germination 
negatively affect the development of wheat plants in the following stages of 
ontogenesis. Сoleoptile length is indirectly involved into the development of drought 
resistance of bread wheat at the germination stage. 
The aim of our study was to evaluate the effect of gene alleles Rht8, Rht-B1, 
Rht-D1 on the coleoptile length of the analogue lines, which differ in Rht alleles, 
during germination under osmotic stress. Osmotic stress was simulated by using 
a 15 % PEG-6000 solution. Stressful conditions were applied for 7 days from the 
germination beginning. 
Genotypes without Rht genes were characterized by longer coleoptile compared 
with dwarfing forms on the control and PEG solution. The difference of coleoptile 
length between the parental tall forms and lines-analogues was lower in the control 
than in the osmotic stress conditions.
It has been found that coleoptile length of analogue lines is shorter in comparison 
with tall forms under osmotic stress conditions and depends on alleles: Rht8c (25.4 
and 26.9 % (on different genetic backgrounds), Rht-B1b (30.3 %), Rht-B1e 31 and 
42.1 % (on different genetic backgrounds), Rht8c+Rht-B1e (58 %), Rht8c+Rht-B1b 
(61.6 %), and Rht8c+Rht-D1b (25.1 %). It was shown that coleoptile length also 
depends on the genetic background.

Key words: osmotic stress; bread wheat; dwarfing genes; Rht; coleoptile length
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