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МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА  
ОБРАЗЦОВ ОЗИМОЙ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ В СВЯЗИ С СЕЛЕКЦИЕЙ  

НА УСТОЙЧИВОСТЬ К ПОЛЕГАНИЮ

Аннотация. Цель – анализ геномной структуры и аллельного состава генов короткостебельности Rht-B1, Rht-D1 
и Rht8 у 37 сортов и селекционных образцов озимой мягкой пшеницы в связи с селекцией на устойчивость к полега-
нию в Республике Беларусь. Методы. Молекулярно-цитогенетическое маркирование (С-бэндинг) и ДНК-типи-
рование генотипов. Результаты. В ходе анализа хромосомного состава селекционного материала установлено, что 
21 образец озимой пшеницы характеризуется стандартным кариотипом с геномной структурой AABBDD (2n = 42).  
В кариотипах остальных образцов выявлено пять вариантов транслокаций, затрагивающих хромосомы 1В, 3В, 5В, 
6В и 7В. Установлено, что хромосомы 2-й и 4-й гомеологичных групп, в которых локализованы основные гены ко-
роткостебельности Rht-B1, Rht-D1 и Rht8, не подверглись структурным изменениям. В результате генотипирования 
показано, что 45,9 % образцов содержат в генотипе один из аллелей короткостебельности (Rht-B1b, Rht-D1b, Rht8с). 
Сочетание в генотипе двух коммерчески значимых аллелей короткостебельности Rht-B1b и Rht8с выявлено у одного 
образца озимой пшеницы. С наибольшей частотой (37,8 %) в проанализированном селекционном материале встре-
чался генотип с комбинацией аллелей Rht-B1а, Rht-D1а и Rht8b. С частотой 16,2 % присутствовали генотипы Rht-B1b, 
Rht-D1а, Rht8b; Rht-B1а, Rht-D1а, Rht8а. Генотипы Rht-B1а, Rht-D1а, Rht8с; Rht-B1а, Rht-D1b, Rht8b; Rht-B1а, Rht-D1b, 
Rht8j выявлены у 5,4 % образцов, генотип Rht-B1а, Rht-D1b, Rht8а – у 8,1 % образцов. Заключение. Анализ высоты 
растения с учетом данных кариотипирования и генотипирования показал важность целенаправленного подбора 
наиболее эффективных для региона возделывания сочетаний аллелей генов короткостебельности. Проведенные ис-
следования позволили предположить, что отбор по уровню перезимовки может способствовать закреплению в се-
лекционном материале аллеля Rht8b, ассоциированного, по-видимому, с лучшей зимостойкостью в условиях 
Беларуси. 
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MOLECULAR GENETIC CHARACTERISTIC OF SOFT WINTER WHEAT SAMPLES IN CONNECTION 
WITH BREEDING FOR LODGING RESISTANCE

Abstract. The objective of the study was to analyze the genomic structure and allelic composition of the dwarfing Rht-B1, 
Rht-D1 and Rht8 genes in 37 varieties and breeding samples of soft winter wheat in connection with breeding for lodging re-
sistance in the Republic of Belarus. The molecular cytogenetic marking (C-banding) and DNA typing of genotypes were used. 
As a result, the analysis of the chromosomal composition of the breeding material showed that 21 winter wheat samples are 
characterized by the standard karyotype with the genomic structure AABBDD (2n = 42). Five variants of translocations af-
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fecting the chromosomes 1B, 3B, 5B, 6B, and 7B were revealed in the karyotypes of the remaining samples. It was found that 
the chromosomes of the 2nd and 4th homologous groups, in which the main dwarfing genes (Rht-B1, Rht-D1, and Rht8) are 
localized, did not undergo structural changes. Genotyping showed that 45.9 % of the samples contain one of the dwarfing al-
leles (Rht-B1b, Rht-D1b, Rht8c) in their genotype. A combination of two commercially significant alleles (Rht-B1b and Rht8c) 
in the genotype were identified in one of the winter wheat samples. The genotype with a combination of the Rht-B1a, Rht-D1a 
and Rht8b alleles occurred with the highest frequency (37.8 %) in the analysed breeding material. The Rht-B1b, Rht-D1a, 
Rht8b; Rht-B1a, Rht-D1a, Rht8a genotypes showed the frequency of 16.2 %. The Rht-B1a, Rht-D1a, Rht8c; Rht-B1a, Rht-D1b, 
Rht8b; Rht-B1a, Rht-D1b, Rht8j  genotypes were identified in 5.4 % of the samples; the Rht-B1a, Rht-D1b, Rht8а genotypes  – 
in 8.1 % of the samples. The analysis of the plant height, taking into account the karyotyping and genotyping data showed that 
the targeted selection of the most efficient allelic combinations of dwarfing genes is important for the cultivation region. The 
studies carried out allow us to suggest that the selection by the overwintering level can contribute to the fixation of the Rht8b 
allele in the breeding material, which is apparently associated with better winter hardiness in the conditions of Belarus.
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Введение. Озимая пшеница является важнейшей зерновой культурой для Республики Бела-
русь. В последние годы посевные площади под озимой пшеницей в стране установились на уровне 
530–550 тыс. га, а под урожай 2019 г. были увеличены до 569 тыс. га. В соответствии с мировыми 
тенденциями в качестве приоритетов селекции озимой мягкой пшеницы в Беларуси определены 
такие направления, как повышение зимостойкости, устойчивости к болезням, к полеганию, стрес-
совым факторам среды, улучшение хлебопекарных и кормовых достоинств зерна. Известно, что 
низкая устойчивость сорта к полеганию может приводить к значительным потерям урожая [1]. Это 
обусловлено тем, что при полегании посевов наблюдается резкое снижение фотосинтетической 
деятельности растения и других биохимических процессов вследствие затенения, повышается по-
ражаемость болезнями. Все это влечет за собой уменьшение количества завязавшихся зерен в ко-
лосе, снижение показателя «масса 1000 зерен», ухудшение технологических и семенных качеств. 

На сегодняшний день в качестве основного пути решения проблемы полегания посевов мягкой 
пшеницы рассматривается создание короткостебельных сортов. У Triticum aestivum L. идентифи-
цировано 24 гена, оказывающих влияние на формирование высоты растения [2], из них в селекции 
наиболее широко используются гены Rht-B1, Rht-D1 и Rht8. Для этих локусов выявлены серии мно-
жественных аллелей, ассоциированных с разной степенью снижения высоты растения [3–7]. 
Наибольшее распространение среди современных сортов мягкой пшеницы получили аллели ко-
роткостебельности Rht-B1b, Rht-D1b, Rht-B1e и Rht8c благодаря благоприятному эффекту на хозяй-
ственно ценные признаки. Показано, что более 70 % мировых сортов пшеницы несут один из генов 
«зеленой революции» (Rht-B1b, Rht-D1b), однако распространение их в разных регионах различно 
[8]. В странах Западной и Юго-Восточной Европы, а также на юге России преобладают сорта мяг-
кой пшеницы с геном Rht-B1b, тогда как в Украине ген Rht-B1b содержат 16 %, а ген Rht-D1b – 34 % 
сортов этой культуры [9; 10]. Анализ распространенности аллельных вариантов гена Rht8 среди 
сортов мягкой пшеницы показал, что аллель Rht8c более характерен для южноевропейских сортов, 
в то время как сорта Западной Европы преимущественно несут аллель Rht8b [11]. 

Поскольку гены короткостебельности и их аллели различаются по силе воздействия на разви-
тие растения и влиянию на формирование хозяйственно ценных признаков, целесообразно прове-
дение узконаправленной селекции сортов пшеницы и подбор наиболее пригодных для конкретных 
условий культивирования Rht-генов и генотипов.

В сообщении представлены результаты кариотипирования сортов и селекционных образцов 
озимой мягкой пшеницы и ДНК-типирования у них генов короткостебельности в связи с селек-
цией на устойчивость к полеганию в Республике Беларусь. 

Материалы и методы исследования. Материалом для исследования послужила коллекция 
из 18 сортов разного экологического происхождения (Капылянка, Влади, Ода, Канвеер, КВС 
Малибу, Балитус, Тобак, Проспер, Кубус, Фамулус, Балатон, Побак, Августина, Гирлянда, Этюд, 
Александр, Амелия, Элегия) и 19 селекционных образцов озимой мягкой пшеницы, отобранных 
в НПЦ НАН Беларуси по земледелию по результатам полевых оценок перезимовки, устойчиво-
сти к болезням и урожайности.
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Для определения геномной структуры экспериментального материала был использован ме-
тод дифференциального окрашивания хромосом по Гимза (С-бэндинг) [12]. Анализ препаратов 
проводили на микроскопе Ампливал с объективом Апохромат 100×, апертура 1,32 МИ. Иденти-
фикация индивидуальных хромосом А-, В-, D- и R-геномов осуществлялась согласно обобщен-
ной видовой идиограмме дифференциально окрашенных хромосом. Для получения изображе-
ния в цифровом формате использовали систему анализа изображений. Обработку полученного 
изображения метафазной пластинки проводили с помощью графического редактора Photoshop.

Выделение и очистку ДНК осуществляли с помощью готовых наборов реактивов «Genomic 
DNA Purification Kit» К0512 (Fermentas, Литва). Выявление аллельного состояния генов коротко-
стебельности Rht-B1, Rht-D1 и Rht8 проводилось с использованием праймеров в модифика- 
ции Zhang X. [13]. Продукты ПЦР фракционировали методом горизонтального электрофореза  
в 1 %-ном агарозном геле в 1×ТАЕ буфере в течение 60–90 мин при напряжении 70 В. Результат 
документировался в системе гель документации QUANTUM ST4-1100. Для точного определения 
размера амплифицированных фрагментов с SSR-маркерами был проведен фрагментный анализ 
продуктов ПЦР. Данные анализировались в программной среде, поставляемой с прибором 
Applied Biosystems 3500 Genetic Analyzer.

Результаты и их обсуждение. Принимая во внимание тот факт, что в селекции пшеницы 
широко используется отдаленная гибридизация, для эффективного планирования селекционной 
работы большое значение имеет точная информация о хромосомном составе образцов. Данные 
различных авторов показывают, что наиболее распространенным типом хромосомных аберра-
ций у пшеницы являются одиночные транслокации (single translocations), которые чаще всего за-
трагивают хромосомы В-генома [14]. Гораздо реже присутствуют такие хромосомные аберра-
ции, как перицентрические и парацентрические инверсии, а также множественные перестройки 
хромосом. В кариотипах коммерческих сортов мягкой пшеницы встречаются и межгеномные 
интрогрессии, среди которых наиболее распространены пшенично-ржаные транслокации в хро-
мосомах 1-й гомеологичной группы.

В ходе анализа хромосомного состава включенного в исследование селекционного материала 
установлено, что большинство образцов (21 из 37 образцов) озимой пшеницы имеют стандарт-
ный кариотип с геномной структурой AABBDD (2n = 42) без структурных перестроек и замеще-
ний хромосом (рис. 1). У остальных 16 образцов выявлены пять вариантов транслокаций, из ко-
торых одна пшенично-ржаная и четыре образовались в результате обменов хроматином между 
хромосомами В-генома из различных гомеологичных групп. 

Сорта озимой пшеницы Влади, Августина, Гирлянда и Этюд, а также селекционные образцы 
ПСИ 17-6 и ПСИ 18-35 содержат в кариотипе в дисомном состоянии пшенично-ржаную трансло-
кацию Т1RS.1BL (рис. 2).

Сорта КВС Малибу, Проспер и Амелия, а также четыре сортообразца несут в дисомном со- 
стоянии транслокации Т5BL.5BS-7BL  
и Т7BS.7BL-5BS (рис. 3). Селекционный 
образец 084-40/4-11 является неоднород-
ным по хромосомному составу и содер-
жит растения как без хро мосомных пе- 
рестроек, так и с хромосомными абер- 
рациями Т5BL.5BS-7BL и Т7BS.7BL-5BS  
в моносомном состоянии.

Еще два типа транслокаций выявле-
ны у сорта Фамулус и затрагивают хро-
мосомы 3-й и 6-й гомеологичных групп 
В-генома – T3BL:6BL и T3BS:6BS (рис. 4).

Результаты кариогеномного анализа 
показали, что хромосомы 2-й и 4-й гомео-
логичных групп, в которых локализова-
ны основные гены короткостебельности 
Rht-B1, Rht-D1 и Rht8, не затронуты хро-
мосомными перестройками.

Рис. 1. Кариотип сорта Капылянка без структурных изменений 
хромосом

Fig. 1. Karyotype of variety Kapylyanka without translocations
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В соответствии с поставленными задачами 
изучен аллельный состав генов короткостебель-
ности у образцов рабочей коллекции. Как извест-
но, гены «зеленой революции» Rht-B1 и Rht-D1 
локализованы в коротких плечах хромосом 4В  
и 4D соответственно. Изна чально, в данных локу-
сах, за исключением аллелей дикого типа (Rht-
B1a и Rht-D1a), были идентифицированы и изуче-
ны шесть аллелей Rht-B1 (Rht-B1b-g) и три аллеля 
Rht-D1 (Rht-D1b-d), образовавшихся в результате 
различных мутаций [4–6]. В последние годы, бла-
годаря развитию технологии высокопроизводи-
тельного секвенирования, выявлены восемь но-
вых аллельных вариаций гена Rht-B1 (Rht-B1h-o)  
и шесть новых аллельных вариаций гена Rht-D1 
(Rht-D1e-j) [7]. Эти аллельные варианты содержат 
однонуклеотидные полиморфизмы (SNP) или не-
большие вставки и делеции в кодирующих и не-
кодирующих областях, включая две мутации со 
сдвигом рамки считывания. В ходе изучения эф-
фектов аллельных вариантов установлено, что 
наибольший интерес для селекции представляют 
аллели Rht-B1b, Rht-B1е и Rht-D1b, приводящие  
к существенному снижению высоты растений. 

Анализ коллекции по аллельному составу 
гена Rht-B1 показал, что 6 образцов (Александр, 
Побак, Тобак, КВС Малибу, ПСИ 17-6, ТИТ-18) 
содержат в гомозиготном состоянии мутантный 
аллель Rht-B1b. Один образец характеризуется  
гетерозиготным генотипом Rht-B1а/Rht-B1b. 
Остальные образцы являются гомозиготными по дикому аллелю Rht-B1а. У исследованных со-
ртов и селекционных образцов озимой пшеницы выявлено 2 аллеля гена Rht-D1 – a и b, при этом 
мутантный аллель короткостебельности Rht-D1b присутствовал в генотипе восьми проанализи-
рованных образцов (Ода, Канвеер, Проспеер, Кубус, ПСИ 17-26, ПСИ 18-32, ЭтW1, ПСИ 18-22). 

Для изучения аллельного состояния гена Rht8, локализованного на хромосоме 2DS, был ис-
пользован сцепленный с ним микросателлитный локус Xgwm261. В ходе фрагментного анализа 

Рис. 2. Кариотип сортообразца ПСИ 17-6  
с транслокацией Т1RS.1BL

Fig. 2. Karyotype of breeding lines ПСИ 17-6  
with translocation Т1RS.1BL

Рис. 3. Кариотип сорта КВС Малибу с транслокациями T5BL.5BS-7BL и T7BS.7BL-5BS

Fig. 3. Karyotype of variety Malibu with translocations T5BL.5BS-7BL and T7BS.7BL-5BS
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полученных продуктов ПЦР было установлено, что 
в исследованном селекционном материале присут-
ствуют пять типов аллелей локуса Xgwm261 – 164, 
174, 190, 192, 196 п. н. Данные аллели соответству-
ют наиболее часто встречающимся в европейских 
сортах. Аллель Rht8a (фрагмент 164 п. н.), способ-
ствующий увеличению высоты растений на 3–4 см, 
обнаружен у девяти селекционных образцов. 
Аллель Rht8b (174 п. н.), не оказывающий влияния 
на целевой показатель, выявлен у большинства ис-
следованных образцов (у 23 из 37 образцов), тогда 
как коммерчески значимый аллель Rht8с (192 п. н.) 
присутствовал у трех образцов. В генотипе двух 
образцов рабочей коллекции выявлен аллель Rht8j 
(196 п. н.), у одного образца – аллель 190 п. н.

В целом в результате генотипирования показа-
но, что 45,9 % образцов содержат в генотипе один 
из коммерчески значимых аллелей короткостебель-
ности (Rht-B1b, Rht-D1b, Rht8с). Со четание в гено-
типе двух таких аллелей (Rht-B1b и Rht8с) выявле-
но у одного образца озимой пшеницы. С наибольшей 
частотой (37,8 %) в проанализированном селекци-
онном материале встречался генотип с комбинаци-
ей аллелей Rht-B1а, Rht-D1а и Rht8b. С частотой 
16,2 % присутствовали генотипы Rht-B1b, Rht-D1а, 

Rht8b; Rht-B1а, Rht-D1а, Rht8а. Генотипы Rht-B1а, Rht-D1а, Rht8с; Rht-B1а, Rht-D1b, Rht8b; Rht-B1а, 
Rht-D1b, Rht8j выявлены у 5,4 % образцов, генотип Rht-B1а, Rht-D1b, Rht8а у 8,1 % образцов.

Для оценки эффектов генов короткостебельности на формирование целевого признака прове-
дено изучение экспериментального материала по высоте растений и устойчивости к полеганию.  
В ходе анализа установлено, что 28 из 37 образцов характеризовались устойчивостью к полеганию 
≥8 баллов. Высота растений у данных селекционных форм варьировала в диапазоне 80–95 см,  
в среднем составила 86,1 см. Селекционные образцы с преобладающим в данной коллекции гено-
типом Rht-B1а, Rht-D1а и Rht8b характеризовались высотой растений в диапазоне 80–105 см при 
среднем показателе 87,08 ± 2,26 см и устойчивостью к полеганию в 6–9 баллов. По сравнению  
с ними растения с генотипом Rht-B1а, Rht-D1а, Rht8а, как и следовало ожидать, характеризовались 
большей высотой (в среднем 90,00 ± 5,77 см). В условиях 2019 г. селекционные образцы с геноти-
пом Rht-B1b, Rht-D1а, Rht8b не продемонстрировали достоверных отличий по высоте растений от 
образцов с генотипом Rht-B1а, Rht-D1а и Rht8b (88,33 ± 1,67 и 87,08 ± 2,26 см соответственно). В то 
же время присутствие в селекционном материале аллеля короткостебельности Rht-D1b в сочета-
нии с аллелями Rht-B1а и Rht8b приводило к снижению высоты растения в среднем на 4,6 см.

Анализ высоты растения с учетом не только данных генотипирования, но и информации  
о хромосомном составе экспериментальных образцов, показал, что наличие в кариотипе одиноч-
ной пшенично-ржаной транслокации Т1RS.1BL, также как и парных транслокаций Т5BL.5BS-
7BL и Т7BS.7BL-5BS, T3BL:6BL и T3BS:6BS, не приводит к существенному изменению величи-
ны целевого признака по сравнению с формами без хромосомных аберраций. Так при одинаковом 
генотипе Rht-B1а, Rht-D1а, Rht8b высота растений у образцов с транслокацией Т1RS.1BL составила 
87,0 ± 4,9 см, а у образцов без хромосомных аберраций 88,33 ± 2,10 см. В группе сравнения с ге-
нотипом Rht-B1b, Rht-D1а, Rht8b сорт КВС Малибу с хромосомными перестройками Т5BL.5BS-
7BL и Т7BS.7BL-5BS характеризовался высотой растения 85,00 см, тогда как средняя высота 
растений у образцов без хромосомных перестроек (Тит 18, Тобак, Побак и Александр) составила 
88,75 ± 2,39 см. Вместе с тем в целом в группе образцов с транслокацией Т1RS.1BL отмечена  
более низкая урожайность (–4,82 ц/га) по сравнению с группой образцов без хромосомных пере-

Рис. 4. Кариотип сорта Фамулус с транслокациями 
T3BL:6BL и T3BS:6BS

Fig. 4. Karyotype of variety Famulus  
with translocations T3BL:6BL and T3BS:6BS
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строек. Сделанные выводы требуют подтверждения, поскольку данные получены на небольшой 
выборке экспериментального материала.

Следует отметить, что преобладание в селекционном материале образцов с аллелями Rht8b  
и Rht8a может быть связано с влиянием аллельного состава гена Rht8 не только на высоту расте-
ний, но и на их морозо- и зимостойкость [15]. Поскольку основным критерием при формирова-
нии рабочей коллекции сортов и селекционных образцов озимой пшеницы являлась хорошая 
перезимовка, а специфика погодных условий года способствовала проведению «жесткого» отбо-
ра образцов, то растения с аллелем Rht8с, характеризующиеся наименьшей устойчивостью к не-
гативным факторам перезимовки, могли не пройти отбор. 

Заключение. В ходе молекулярно-цитогенетического анализа получена точная информация 
о хромосомном составе включенных в исследование 37 сортов и селекционных образцов озимой 
мягкой пшеницы, которую необходимо учитывать при анализе эффектов генов короткостебель-
ности на устойчивость к полеганию, а также при разработке схемы гибридизации. В результате 
генотипирования установлено, что 51,4 % образцов содержат в генотипе один или несколько ал-
лелей короткостебельности (Rht-B1b, Rht-D1b, Rht8с), приводящих к снижению высоты растения. 
Вместе с тем среди остальных образцов озимой мягкой пшеницы также встречались формы  
с высотой растения в диапазоне 80–90 см, что может быть обусловлено присутствием других 
генов, влияющих на формирование целевого признака, эффекты которых не анализировались  
в данном исследовании. Полученные результаты позволяют предположить, что отбор по уровню 
перезимовки может способствовать закреплению в селекционном материале аллеля Rht8b, ассо-
циированного, по-видимому, с лучшей зимостойкостью в условиях Беларуси. Это подтверждает 
важность целенаправленного подбора наиболее эффективных для региона возделывания сочета-
ний аллелей короткостебельности.
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