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УТОЧНЕННЯ СТУПЕНЯ ЗЧЕПЛЕННЯ 
ГЕНІВ Rht8 ТА Ppd-D1

НА ХРОМОСОМІ 2D ОЗИМОЇ 
М’ЯКОЇ ПШЕНИЦІ

Íà ï³âäí³ Óêðà¿íè â ñó÷àñíèõ ñîðòàõ îçèìî¿ ì’ÿ-
êî¿ ïøåíèö³ øèðîêî ðîçïîâñþäæåíèé ãàïëîòèï ãå-
í³â Rht8ñ òà Ppd-D1à. Âïðîäîâæ îñòàíí³õ 50 ðîê³â 
ñåëåêö³¿ éîãî áóëî â³ä³áðàíî ÿê îäèí ç íàéá³ëüø âàæ-
ëèâèõ àäàïòèâíèõ êîìïëåêñ³â äëÿ ðîñëèí öüîãî ðåã³-
îíó. Ïðîâåäåíî óòî÷íåííÿ ãåíåòè÷íî¿ â³äñòàí³ ì³æ 
ãåíàìè Rht8 òà Ppd-D1. 

Âñòóï. Âèêîðèñòàííÿ ãåí³â êîðîòêîñòåáëî-
âîñò³ äëÿ ñòâîðåííÿ ñîðò³â âèñîêî³íòåíñèâíîãî 
òèïó º îäíèì ç âàæëèâèõ íàïðÿì³â ñó÷àñíî¿ 
ñåëåêö³¿ îçèìî¿ ì’ÿêî¿ ïøåíèö³. Â Óêðà¿í³ 
íàéá³ëüø ðîçïîâñþäæåíèé ã³áåðåë³í-÷óòëèâèé
àëåëü ãåíà êîðîòêîñòåáëîâîñò³ Rht8ñ, ÿêèé ëî-
êàë³çîâàíèé íà õðîìîñîì³ 2DS (ðèñ. 1) òà 
ïðèñóòí³é ó 90 % ñó÷àñíèõ ñîðò³â ïøåíèö³ 
Óêðà¿íè [1]. Íà ï³âäí³ éîãî íàÿâí³ñòü ó ñîðòàõ, 
ùî ñòâîðåí³ ï³ñëÿ 60-õ ðîê³â ÕÕ ñòîë³òòÿ, 
ñòàíîâèòü 98 % [2]. Çã³äíî ç äàíèìè Worland 
et al. [3] ãåí Rht8 (çà ñó÷àñíîþ êëàñèô³êàö³ºþ 
Rht8ñ) ìàº ïåðåâàãè ïåðåä ã³áåðåë³í-íå÷óòëè-
âèìè ãåíàìè êîðîòêîñòåáëîâîñò³, ÿê³ â óìî-
âàõ Ñåðåäçåìíîìîð’ÿ àáî Âåëèêèõ ð³âíèí Àìå-
ðèêè ìîæóòü ñêîð³øå ïîã³ðøèòè, í³æ ïîêðà-
ùèòè âðîæà¿ ïøåíèö³ [3–5]. 

Íàðàç³ ãðóïîþ äîñë³äíèê³â ç Âåëèêî¿ Áðè-
òàí³¿ [6] âåäóòüñÿ êëîíóâàííÿ, ñåêâåíóâàííÿ 
òà äîñë³äæåííÿ ç ïîð³âíÿëüíî¿ ãåíîì³êè 
ãåíà Rht8 ó ïøåíèö³ òà ³íøèõ çëàê³â, òàêèõ 
ÿê Brachypodium distachyon òa Oriza sativa, ùî 
äîçâîëèëî ³äåíòèô³êóâàòè 11 íîâèõ ìàðêåð³â, 
ùî ôëàíêóþòü ëîêóñ Rht8. Öèìè àâòîðàìè 
âñòàíîâëåíî êîë³íåàðí³ñòü ì³æ ä³ëÿíêàìè ãå-
íîìó Brachypodium òà ðèñó, ùî îòî÷óþòü öåé 
ëîêóñ. Â îáîõ êóëüòóð ó îçíà÷åí³é ãåíîìí³é 
ä³ëÿíö³ ðîçòàøîâàíî áëèçüêî 70 ãåí³â òà áà-
ãàòî òðàíñïîçîí-ïîä³áíèõ åëåìåíò³â [6]. Îñ-
ê³ëüêè íåìàº â³äîìîñòåé ùîäî àëåëü-ñïåöè-
ô³÷íèõ ìàðêåð³â äî íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâ-
íîñòåé ñàìîãî ãåíà Rht8, äëÿ äåòåêö³¿ ãåíà 
Rht8 íàé÷àñò³øå âèêîðèñòîâóþòü ì³êðîñàòåë³ò 
(ÌÑ) Xgwm261, ÿêèé çíàõîäèòüñÿ íà â³äñòàí³ 
0,6 ñÌ â³ä ãåíà. Àëåëü ÌÑ-ëîêóñó Xgwm261 – 
ôðàãìåíò àìïë³ô³êàö³¿ äîâæèíîþ â 192 ï.í. – 
º ä³àãíîñòè÷íèì ìàðêåðîì, çã³äíî ç Korzun et
al. [7], äëÿ êîðîòêîñòåáëîâèõ ë³í³é, â ãåíî-
òèïàõ ÿêèõ ïðèñóòí³é ãåí Rht8ñ, à ôðàãìåíò 
164 ï.í. ìàðêóº àëåëü Rht8à.

Ãåí Ppd-D1, ùî â³äïîâ³äàº çà ÷óòëèâ³ñòü/
íå÷óòëèâ³ñòü ðîñëèí ïøåíèö³ äî ôîòîïåð³îäó, 
òàêîæ ðîçòàøîâàíèé íà õðîìîñîì³ 2D ì’ÿêî¿ 
ïøåíèö³ (ðèñ. 1). Àëåëü Ppd-D1à â³äïîâ³äàº 
çà â³äñóòí³ñòü ÷óòëèâîñò³ äî ôîòîïåð³îäó òà 
ñêîðî÷óº ïåð³îä äî êîëîñ³ííÿ íà òðè äîáè â 
ïîð³âíÿíí³ ç àëåëåì Ppd-D1b ó ðîñëèí îçè-
ìî¿ ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ â óìîâàõ ï³âäåííîãî ñòå-
ïó Óêðà¿íè, ùî ïîêàçàíî íà ïðèêëàä³ F5 ïî-
ïóëÿö³¿ ðåêîìá³íàíòíî-³íáðåäíèõ ë³í³é â³ä 
ñõðåùóâàííÿ Îäåñüêà 16/Áåçîñòà 1 [9]. Ñîðòè 
ç íå÷óòëèâèì äî ôîòîïåð³îäó àëåëåì Ppd-D1à, 
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ÿêèé ïðèçâîäèòü äî ðàííüîãî öâ³ò³ííÿ ÿê
â óìîâàõ êîðîòêîãî (10 ãîä, àáî ìåíüøå ñâ³ò-
ëîâîãî äíÿ), òàê ³ äîâãîãî äíÿ (14 ãîä, àáî 
á³ëüøå ñâ³òëîâîãî äíÿ), ì³ñòÿòü äåëåö³þ ðîç-
ì³ðîì 2089 ï.í. ïåðåä êîäóþ÷èì ðàéîíîì 
[10]. ²ñíóº äóìêà [11], ùî íà ì³ñö³ ö³º¿ äå-
ëåö³¿ â ìèíóëîìó áóâ ñàéò çâ’ÿçóâàííÿ ç òðàíñ-
êðèïö³éíèì ôàêòîðîì – íåãàòèâíèì ðåãóëÿ-
òîðîì; ÷åðåç âòðàòó öüîãî ñàéòó (àáî âòðàòó 
ìîæëèâîñò³ éîãî ï³çíàâàòè) ñòàº íåìîæëè-
âîþ òðàíñêðèïö³ÿ àëåëÿ Ppd-D1b. Â ðåçóëü-
òàò³ â³äáóâàºòüñÿ åêñïðåñ³ÿ ñêîðî÷åíî¿ íóêëåî-
òèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ – àëåëÿ Ppd-D1a, ÿêà
ñïðè÷èíÿº â³äñóòí³ñòü ÷óòëèâîñò³ äî ôîòî-
ïåð³îäó. Àëåëü Ppd-D1a ñêîð³ø çà âñå ç’ÿâèâ-
ñÿ çàâäÿêè ìóòàö³¿ âñåðåäèí³ àëåëÿ Ppd-D1b. 
Íàéá³ëüøå ðîçïîâñþäæåííÿ öüîãî àëåëÿ â 
Àç³¿ ìîæå ñâ³ä÷èòè íà êîðèñòü éîãî ñõ³äíîãî 
ïîõîäæåííÿ [11]. 

Çà äîïîìîãîþ ä³àãíîñòè÷íèõ ìîëåêóëÿð-
íèõ ìàðêåð³â ³äåíòèô³êîâàíî ø³ñòü ãàïëîòè-
ï³â Ppd-D1 ó 492 ñîðò³â ïøåíèö³ ð³çíîãî ãåî-
ãðàô³÷íîãî ïîõîäæåííÿ òà 55 çðàçê³â Aegi-
lops tauschii Coss., äîíîðà D ãåíîìó ïøåíèö³ [11]. 
Ïåðøèé ãàïëîòèï ì³ñòèòü äåëåö³þ 2089 ï.í. 
ïåðåä êîäóþ÷èì ðåã³îíîì òà àñîö³þºòüñÿ ç 
ôîòîïåð³îäè÷íîþ íå÷óòëèâ³ñòþ (Ppd-D1a) 
[11]. Äðóãèé ãàïëîòèï (Ppd-D1b) íå ì³ñòèòü 
ö³º¿ äåëåö³¿, òðåò³é ìàº äîäàòêîâó ³íñåðö³þ
òðàíñïîçîííîãî åëåìåíòà â 1-ìó ³íòðîí³ (íà-
ïðèêëàä, ÿê ó ñîðò³â Mercia òà Capelle-Desp-
res), ÷åòâåðòèé ìàº äåëåö³þ 5 ï.í. ó 7-ìó 
åêçîí³, ùî ïðèçâîäèòü äî çñóâó ðàìêè ç÷èòó-
âàííÿ, â ðåçóëüòàò³ òðàíñëþºòüñÿ íåôóíêö³î-
íàëüíèé ïðîòå¿í, ï’ÿòèé òà øîñòèé ìàþòü 
³íñåðö³þ 16 ï.í. ó 8-ìó åêçîí³ á³ëÿ 3 -ê³íöÿ,
äîäàòêîâî øîñòèé ãàïëîòèï ìàº ³íñåðö³¿ 24 
òà 15 ï.í., ùî ðîçä³ëåí³ 105 ï.í. ó ðåã³îí³ 
2089 ï.í., ÿêèé äåëåòîâàíèé ó ïåðøîìó ãàïëî-
òèï³ [11]. Àëåëü Ppd-D1à íàäçâè÷àéíî âàæëè-
âèé äëÿ ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ ï³âäåííî¿ ªâðîïè, 
îñê³ëüêè íàÿâí³ñòü éîãî â ãåíîòèï³ ïðèç-
âîäèòü äî á³ëüø ðàííüîãî êîëîñ³ííÿ òà
öâ³ò³ííÿ, ùî äîïîìàãàº óíèêàòè ïîñóõè ï³ä 
÷àñ íàëèâó çåðíà [3, 12, 13]. Ïðîòå â³í íå 
ìàº æîäíî¿ ñåëåêòèâíî¿ ïåðåâàãè â óìî-
âàõ Ï³âí³÷íî¿ ªâðîïè àáî Àìåðèêè [13–
15]. Pestsova et al. [8] äîïîâ³äàëè ïðî ³ñ-
íóâàííÿ íåð³âíîâàæíîãî ç÷åïëåííÿ íà ñåã-
ìåíò³ 28 ñÌ õðîìîñîìè 2D, â ìåæàõ ÿêî-

ãî ãåíè Rht8ñ ³ Ppd-D1à ç÷åïëåí³ íà â³äñòà-
í³ 20,9 ñÌ. 

Âíàñë³äîê íàêîïè÷åíèõ äàíèõ ìîæíà çà-
ïðîïîíóâàòè ã³ïîòåçó, ùî ó õðîìîñîì³ 2D çíà-
õîäèòüñÿ àäàïòèâíî âàæëèâèé ðåã³îí, ÿêèé 
áóëî ä³áðàíî â ïðîöåñ³ ñåëåêö³¿ ñîðò³â ïøå-
íèö³ ðÿäó ñåëåêö³éíèõ öåíòð³â ñâ³òó. Ìîæëè-
âî, öåé ðåã³îí ïîâ’ÿçàíèé ç ñèíòåçîì áðàñè-
íîñòåðî¿ä³â àáî ç ðåàë³çàö³ºþ øëÿõó ñèãíà-
ëþâàííÿ çà ¿õíüî¿ ó÷àñò³ [6]. Â³äîìî, ùî 
áðàñèíîñòåðî¿äè âïëèâàþòü íå ò³ëüêè íà âè-
ñîòó ðîñëèí, à é íà ñòðîêè êîëîñ³ííÿ òà öâ³-
ò³ííÿ [16, 17]. Ó ñâîþ ÷åðãó áðàñèíîñòåðî¿äè – 
öå ô³òîãîðìîíè, ñòðåñîâ³ àäàïòîãåíè, ÿê³ ïî-
â’ÿçàí³ ç ð³ñò-ñòèìóëþþ÷îþ àêòèâí³ñòþ. Áðà-
ñèíîñòåðî¿äè º ïðîìîòîðàìè ïåðåõîäó äî 
öâ³ò³ííÿ [18] ³ òàê ñàìî, ÿê ³ ã³áåðåëîâà êèñ-
ëîòà, ïðèñêîðþþòü öåé ïðîöåñ.

Äîñë³äæåííÿ ñòóïåíÿ ç÷åïëåííÿ àëåë³â ãå-
í³â êîðîòêîñòåáëîâîñò³ Rht8ñ òà ôîòîïåð³î-
äè÷íî¿ íå÷óòëèâîñò³ Ppd-D1à ïðîâîäèëèñÿ 
äîñë³äíèêàìè ç Âåëèêî¿ Áðèòàí³¿, çîêðåìà 
Worland, Law [19]. Ó 1986 ð. íå ³ñíóâàëî ìî-
ëåêóëÿðíèõ ìàðêåð³â, ïðèäàòíèõ äëÿ àíàë³çó 
àëåëüíîãî ñòàíó ãåíà Ppd-D1; âèçíà÷åííÿ 
àëåë³â öüîãî ãåíà ïðîâîäèëîñÿ â óìîâàõ 
êîðîòêîãî äíÿ. Îòîæ, âíàñë³äîê ïîÿâè á³ëüø 

Ðèñ. 1. Õðîìîñîìíà ëîêàë³çàö³ÿ ì³êðîñàòåë³òíèõ 
ìàðêåð³â òà ãåí³â íà õðîìîñîì³ 2D (öèò. çà [8])
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äîñêîíàëèõ òà òî÷íèõ ìåòîä³â âèçíà÷åííÿ àëå-
ë³â ãåíà Ppd-D1, ìîëåêóëÿðí³ ìàðêåðè äî ÿêîãî 
ðîçðîáëåíî Beales et al. [10], àâòîðè ââàæàþòü 
çà ïîòð³áíå ïåðåâ³ðèòè òà óòî÷íèòè â³äñòàíü 
ì³æ ãåíàìè Rht8ñ òà Ppd-D1à. Öå ìàº ñåíñ 
òàêîæ òîìó, ùî ó ãåíîòèïàõ óêðà¿íñüêèõ ñîðò³â 
àëåë³ Rht8ñ òà Ppd-D1à ÷àñòî óñïàäêîâóþòüñÿ 
ðàçîì ÿê ºäèíèé ãàïëîòèï. 

Ìåòîþ ðîáîòè áóëî âèçíà÷åííÿ ãåíåòè÷íî¿ 
â³äñòàí³ ì³æ ãåíàìè Rht8 òà Ppd-D1 íà ïîïó-
ëÿö³¿ F2, ùî îòðèìàíà â³ä ñõðåùóâàííÿ Êîîïå-
ðàòîðêà × Êîîïåðàòîðêà Ê-90, ³ âñòàíîâëåí-
íÿ ïîøèðåííÿ ãàïëîòèïó Rht8ñ Ppd-D1à ó 
ãåíîòèïàõ ñó÷àñíèõ ñîðò³â.

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. ßê áàòüê³â ó ñõðå-
ùóâàííÿ áóëî çàëó÷åíî ðîñëèíè âèñîêîðîñ-
ëîãî ñîðòó Êîîïåðàòîðêà (âèñîòà ðîñëèí (ÂÐ) 
127 ñì; äàòà êîëîñ³ííÿ (ÄÊ) 18.05; äàòà öâ³-
ò³ííÿ (ÄÖ) 24.05; íîñ³é äîì³íàíòíèõ àëåë³â 
Rht8a òà Ppd-D1b) òà éîãî êîðîòêîñòåáëîâó 
ë³í³þ-àíàëîã Êîîïåðàòîðêà Ê-90 (ÂÐ 89 ñì; 
ÄÊ 14.05; ÄÖ 18.05; Rht8ñ òà Ppd-D1à) [20]. 
Äîñë³äæåííÿ ïðîâîäèëè íà 83 ðîñëèíàõ F2. 
Íàÿâí³ñòü ð³çíèõ àëåë³â ãåí³â Rht8 òà Ppd-
D1 äîñë³äæóâàëè ó 26 ñîðò³â ñó÷àñíî¿ ñåëåê-
ö³¿ ð³çíèõ ñåëåêö³éíèõ öåíòð³â: Ðåìåñë³âíà, 
Áîãäàíà, Äîíåöüêà 48, Äàð Ëóãàíùèíè, Ë³î-
íà, Äàëüíèöüêà, Êîñîâèöÿ, Ì³ñ³ÿ îäåñüêà, 
Áëàãîäàðêà îäåñüêà, Ê³ð³ÿ, Àíòîí³âêà, Ïîëüî-
âèê, Êóÿëüíèê, Ïîäÿêà, Çàïîðóêà, Àïîãåé 
ëóãàíñüêèé, Áóí÷óê, Ñâ³òàíîê 1, Ñòàíè÷íà, 
Ëèá³äü, Âåñíÿíêà, Çåìëÿ÷êà îäåñüêà, Âîëî-
äàðêà, ßñî÷êà, Ïèñàíêà òà ñîðò³â ðîñ³éñüêî¿ 
ñåëåêö³¿ Äîëÿ ³ Ïîáºäà 50.

Âèçíà÷åííÿ ãåí³â êîðîòêîñòåáëîâîñò³ òà 
ôîòîïåð³îäè÷íî¿ íå÷óòëèâîñò³ â ïîïóëÿö³¿ F2, 
ùî ðîçùåïëþºòüñÿ, òà ñîðòàõ ñó÷àñíî¿ ñåëåêö³¿ 
ïðîâîäèëè çà äîïîìîãîþ ä³àãíîñòè÷íîãî ÌÑ-
ëîêóñó Xgwm261 [7] òà àëåëü-ñïåöèô³÷íèõ ïðàé-
ìåð³â äî ãåíà Ppd-D1, ùî ðîçðîáëåí³ Beales 
et al. [10]. ÏËÐ-àíàë³ç çä³éñíþâàëè â òðüîõ 
ïîâòîðíîñòÿõ. Ôðàãìåíòè àìïë³ô³êàö³¿ ôðàê-
ö³îíóâàëè çà äîïîìîãîþ åëåêòðîôîðåçó â 7%-
íîìó íåäåíàòóðóþ÷îìó ÏÀÀÃ òà ó 6%-íîìó 
ÏÀÀÃ íà ãåíåòè÷íîìó àíàë³çàòîð³ ALF-exp-
ress ²² («Amersham», Biotech, Àâñòð³ÿ). Ñòà-
òèñòè÷íó îáðîáêó îòðèìàíèõ ðåçóëüòàò³â ïðî-

Ðèñ. 2. Åëåêòðîôîðåç ôðàãìåíò³â àìïë³ô³êàö³¿ ÄÍÊ â 7%-íîìó íåäåíàòóðóþ÷îìó ÏÀÀÃ ç ïðàéìåðàìè äî 
ëîêóñó Xgwm261: 1–18 – ³íäèâ³äóàëüí³ ðîñëèíè ç ïîïóëÿö³¿ F2 Êîîïåðàòîðêà × Êîîïåðàòîðêà Ê-90; 19 – 

Êîîïåðàòîðêà; 20 – Êîîïåðàòîðêà Ê-90; Ì – ìàðêåð ìîëåêóëÿðíî¿ ìàñè pUC19/MspI

Ðèñ. 3. Åëåêòðîôîðåç ôðàãìåíò³â àìïë³ô³êàö³¿ 
ÄÍÊ â 7%-íîìó íåäåíàòóðóþ÷îìó ÏÀÀÃ ç ïðàé-
ìåðàìè äî ëîêóñó Ppd-D1: 1–8 – ³íäèâ³äóàëüí³ 
ðîñëèíè ç ïîïóëÿö³¿ F2 Êîîïåðàòîðêà × Êîîïå-
ðàòîðêà Ê-90; 9 – Êîîïåðàòîðêà; 10 – Êîîïå-
ðàòîðêà Ê-90; Ì – ìàðêåð ìîëåêóëÿðíî¿ ìàñè 

pUC19/MspI
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âîäèëè çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìè «Gene2» [21] 
òà «JOINMAP» ver. 3.0 [22] ç êàðòóþ÷îþ ôóíê-
ö³ºþ Êîçàìá³. 

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. 
Äîñë³äæåíî ïîïóëÿö³þ F2 çà àëåëÿìè ÌÑ-
ëîêóñó Xgwm261 òà ãåíà Ppd-D1 (ðèñ. 2 ³ 3).

Çà ðåçóëüòàòàìè ÏËÐ-àíàë³çó âêàçàíèõ ãå-
í³â ïîïóëÿö³þ áóëî ðîçä³ëåíî íà êëàñè ãîìî-
òà ãåòåðîçèãîòíèõ ðîñëèí. Ðåçóëüòàòè ðîç-
ùåïëåííÿ â ïîïóëÿö³¿ â³ä ñõðåùóâàííÿ Êîî-
ïåðàòîðêà × Êîîïåðàòîðêà Ê-90, ùî îòðèìàí³ 
çà äîïîìîãîþ ÏËÐ òà îá÷èñëåí³ çà äîïîìî-
ãîþ ïðîãðàìè Gene2, ïðåäñòàâëåíî â òàáë. 1.

Ðîçïîä³ë ÷àñòîò àëåë³â ãåíà Ppd-D1 â³äïî-
â³äàº (Ð = 98,2 %) òåîðåòè÷íî î÷³êóâàíîìó çà 
Ìåíäåëåì ðîçùåïëåííþ 1:2:1 (òàáë. 1), ÿêå 
õàðàêòåðèçóº íàÿâí³ñòü ëèøå äâîõ àëüòåðíà-
òèâíèõ ñòàí³â îäíîãî ³ òîãî æ ãåíà. Äî êëàñó 
ãåòåðîçèãîò âõîäÿòü 42 ðîñëèíè, à â êëàñ³ äî-
ì³íàíòíî¿ òà ðåöåñèâíî¿ ãîìîçèãîòè – 20 òà 21 
ðîñëèíà â³äïîâ³äíî. Çà ãåíîì Rht8 òàêîæ ñïîñ-
òåð³ãàºòüñÿ ðîçùåïëåííÿ 1:2:1 (Ð = 29,8 %). Ö³ 
äàí³ äîçâîëÿþòü ïðîâîäèòè ïîäàëüø³ ðîç-
ðàõóíêè ðîçùåïëåííÿ çà äâîìà ëîêóñàìè îä-
íî÷àñíî.

Çà äîïîìîãîþ ðîçðàõóíêó ðåêîìá³íàö³é-
íèõ õàðàêòåðèñòèê âñòàíîâëåíî, ùî ÌÑ-ëîêóñ 
Xgwm261 òà ãåí Ppd-D1 çíàõîäÿòüñÿ íà â³äñòàí³ 
19,0 ± 0,03 % ðåêîìá³íàö³¿ ( 2

L= 83,7; Ð = 0,00; 
ôàçà ïðèòÿãíåííÿ, òàáë. 2). Ïðè ïåðåðàõóíêó 
19,0 % ðåêîìá³íàö³¿ ó ñÌ îòðèìàëè â³äñòàíü 
23,9 ± 0,05 ñÌ ì³æ ÌÑ-ëîêóñîì Xgwm261 òà 
ãåíîì Ppd-D1. Ïðîòå íåîáõ³äíî âðàõîâóâàòè, 
ùî ëîêóñ Xgwm261 ðîçòàøîâàíèé äèñòàëüíî 
â³ä ãåíà Rht8 çà îñòàíí³ìè äàíèìè íà 1,95 ñÌ 
[6], îòîæ ãåíåòè÷íà äèñòàíö³ÿ ì³æ ãåíàìè 

Rht8 òà Ppd-D1 çà íàøèìè äàíèìè äîð³âíþº 
21,95 ± 0,05 ñÌ.

Çà äàíèìè Yang et al. [23] çóñòð³÷àëüí³ñòü 
àëåëÿ Ppd-D1a ³ëþñòðóº àäàïòèâíó çíà÷èì³ñòü 
öüîãî íå÷óòëèâîãî äî ôîòîïåð³îäó ãåíà ñåðåä 
êèòàéñüêèõ ñîðò³â ïøåíèö³. Ïðèñóòí³ñòü àëåëÿ 
Ppd-D1a â ì³ñöåâèõ ñîðòàõ-ïîïóëÿö³ÿõ òà ïî-
ë³ïøåíèõ ñîðòàõ çá³ëüøóºòüñÿ ç ï³âíî÷³ íà 
ï³âäåíü Êèòàþ. Öåé àëåëü ïðèñóòí³é ó âñ³õ 
ñîðòàõ, ñòâîðåíèõ ï³ñëÿ 1970 ð., îêð³ì ÿðèõ 
ïøåíèöü âèñîêèõ øèðîò ï³âí³÷íî-ñõ³äíîãî 
Êèòàþ òà îçèìèõ ïøåíèöü ïðîâ³íö³é Ãàíñó òà 
Õ³í’ÿíã. Çàãàëîì 66 % ñîðò³â ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ 
Êèòàþ ìàþòü àëåëü Ppd-D1a [23] ³ 46,8 % – 
Rht8ñ [24]. Â Áîëãàð³¿ 84 % òåñòîâàíèõ ñó-
÷àñíèõ ñîðò³â ïøåíèö³ ìàþòü ãàïëîòèï Rht8ñ
òà Ppd-D1à, â òîé ÷àñ ÿê ó Í³ìå÷÷èí³ òà 
Âåëèê³é Áðèòàí³¿ ìàéæå âñ³ ñîðòè ì³ñöåâî¿ 
ñåëåêö³¿ íå íåñóòü öèõ àëåë³â [15, 25, 26].

Çà äàíèìè Worland et al. [3, 25] êîìá³íàö³ÿ 
ãåí³â Rht8ñ òà Ppd-D1à ïðèçâîäèòü äî çá³ëü-
øåííÿ ê³ëüêîñò³ çåðåí â êîëîñ³, ï³äâèùóº ôåð-
òèëüí³ñòü, ïîêðàùóº íàëèâ çåðíà äî ïî÷àòêó 
ë³òíüî¿ ïîñóõè òà ï³äâèùóº âðîæàéí³ñòü â óìî-

Òàáëèöÿ 1
Ðîçùåïëåííÿ â ïîïóëÿö³¿ F2, ùî îòðèìàíà â³ä 

ñõðåùóâàííÿ Êîîïåðàòîðêà × Êîîïåðàòîðêà Ê-90

* Êðèòè÷í³ çíà÷åííÿ 2 = 5,99 ïðè df = 2; P = 5,0 %.

Ãåí 
(àëåë³)

Ðîçùåïëåííÿ
Â³äïîâ³äí³ñòü

ã³ïîòåç³

äîñë³äíå î÷³êóâàíå 2 Ð, %

Rht8 (à/ñ)
Ppd-D1 (à/b)

26:35:22
20:42:21

1:2:1
1:2:1

2,42*
0,04*

29,8
98,2

Òàáëèöÿ 2
Ðîçïîä³ë ðîñëèí F2 çà ãåíîòèïàìè àëåë³â ãåí³â Rht8 ³ Ppd-D1 (êîìá³íàö³ÿ Êîîïåðàòîðêà × Êîîïåðàòîðêà Ê-90)

* Êðèòåð³é ç÷åïëåííÿ ãåí³â Rht8 òà Ppd-D1. ** Çà êàðòóþ÷îþ ôóíêö³ºþ Êîçàìá³.

Ãåí Àëåë³

Ppd-D1 Ðåêîìá³íàö³éí³ õàðàêòåðèñòèêè

àà àb bb Ôàçà L
2* Â³äñîòîê

ðåêîìá³íàö³¿

Ãåíåòè÷íà
äèñòàíö³ÿ,

ñÌ **

Rht8 aa
àñ
cc

17
 9
 0

 3
24
 8

 0
 9
13

Ïðèòÿãíåííÿ 83,7 19,00 ± 0,03 23,90 ± 0,05
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âàõ Ï³âí³÷íî¿ ªâðîïè. Guo et al. [11] íà âè-
áîðö³ ç 492 ñîðò³â âñòàíîâèëè, ùî ãåí Ppd-D1 
âïëèâàº íà òàê³ îçíàêè, ÿê ìàñà 1000 çåðåí, 
âèñîòà ðîñëèí òà ÷àñ äî êîëîñ³ííÿ. Ïðîòå çãà-
äàí³ àâòîðè íå äîñë³äæóâàëè àëåë³ ãåí³â êîðîò-
êîñòåáëîâîñò³ ó öèõ ñîðò³â, çîêðåìà ãåí Rht8ñ, 
ÿêèé ç÷åïëåíî óñïàäêîâóºòüñÿ òà ñàìîñò³é-
íî çìåíøóº, çà äàíèìè [3, 13, 25], âèñîòó ðîñ-
ëèí â ñåðåäíüîìó íà 10 ñì. Íà íàø ïîãëÿä 
âïëèâ àëåë³â ãåí³â íà àãðîíîì³÷í³ îçíàêè 
á³ëüø êîðåêòíî äîñë³äæóâàòè íà ñïåö³àëüíî
ñòâîðåíîìó ìàòåð³àë³ (áëèçüêî ³çîãåííèõ ë³-
í³ÿõ), â ÿêîìó ìîæëèâî â³äîêðåìèòè âïëèâ 
ãåí³â Ppd-D1 òà Rht8 îäèí â³ä îäíîãî, òîìó 
ùî îçíà÷åí³ ãåíè ìîæóòü åï³ñòàòè÷íî âçàºìî-
ä³ÿòè ì³æ ñîáîþ, ùî ïðèçâîäèòü äî ìîäè-
ô³êàö³¿ ¿õí³õ åôåêò³â.

Çàâäÿêè ç÷åïëåíîìó óñïàäêóâàííþ Ppd-D1à 
ç Rht8ñ á³ëüø³ñòü ñåðåäíüîðîñëèõ òà êîðîòêî-
ñòåáëîâèõ ñîðò³â ïøåíèö³ º íå÷óòëèâèìè äî 
ôîòîïåð³îäó òà õàðàêòåðèçóþòüñÿ á³ëüø ðàí-
í³ìè ñòðîêàìè öâ³ò³ííÿ [26]. Òàê³ ôåíîòèïîâ³ 
ïðîÿâè ìîæóòü áóòè äóæå äîðå÷íèìè çà óìîâ 
ñïåêîòíîãî ë³òà, ÿêå ðîçïî÷èíàºòüñÿ íà ïî÷àò-
êó ÷åðâíÿ â Ï³âäåíí³é ªâðîï³ [26], òà ³íøèõ 
ðåã³îíàõ ñâ³òó ç³ ñõîæèìè êë³ìàòè÷íèìè óìî-
âàìè, íàïðèêëàä â Àâñòðàë³¿ [3]. Ñëàáêà ôîòî-
ïåð³îäè÷íà ðåàêö³ÿ äàº ìîæëèâ³ñòü á³ëüø ³í-
òåíñèâíîãî ðîñòó ëèñòÿ, çá³ëüøåííÿ ôîòîñèí-
òåòè÷íî¿ ïîâåðõí³, êðàùîãî âèêîðèñòàííÿ âåñ-
íÿíèõ çàïàñ³â âîëîãè ³ á³ëüø ³íòåíñèâíîãî íà-
êîïè÷åííÿ á³îëîã³÷íîãî âðîæàþ, à òàêîæ 
ñïðè÷èíÿº ï³äâèùåííÿ àäàïòèâíîãî ïîòåí-
ö³àëó ãåíîòèïó äî íåñïðèÿòëèâèõ ôàêòîð³â 
ë³òíüîãî ïåð³îäó âåãåòàö³¿ (öèò. çà [12]). Â 
óìîâàõ Ë³ñîñòåïó Óêðà¿íè ñîðòè ç³ ñëàáêîþ 
÷óòëèâ³ñòþ äî äîâæèíè äíÿ çàâäÿêè á³ëüø 
ï³çí³ì ñòðîêàì ïîñ³âó íà â³äì³íó â³ä ÷óòëè-
âèõ óíèêàþòü çàðàæåííÿ áóðîþ ³ðæåþ [27], 
ïîøêîäæåííÿ ïîñóõîþ, æóêîì Êóçüêîþ [28], 
îäíàê âîíè ìåíø ìîðîçîñò³éê³ [12].

Íà âèáîðö³ ç 27 ñîðò³â ìè ïðîñòåæèëè, 
ùî ñàìå ãàïëîòèï Ppd-D1à Rht8ñ º íàéá³ëüø 
ðîçïîâñþäæåíèì â ãåíîòèïàõ ñó÷àñíèõ ñîð-
ò³â îçèìî¿ ì’ÿêî¿ ïøåíèö³, ëèøå ñîðò Äîëÿ 
áóâ íîñ³ºì Ppd-D1b ç Rht8à. Çà äàíèìè 
äîñë³äæåíü ×åáîòàð òà ³í. [20] ñîðòè ñåëåêö³¿ 
ïåðøî¿ ïîëîâèíè ÕÕ ñòîë³òòÿ, òàê³ ÿê Êîîïå-
ðàòîðêà, Îäåñüêà 3, Ñòåïíÿê, Îäåñüêà 16, 
Ãîñò³àíóì 237, õàðàêòåðèçóþòüñÿ àëåëÿìè Ppd-

D1b òà Rht8à. Ìè ââàæàºìî, ùî ãàïëîòèï Ppd-
D1à, Rht8ñ ïåðåäàíèé äî çàðîäêîâî¿ ïëàçìè 
óêðà¿íñüêèõ ñîðò³â ïøåíèö³ øëÿõîì ñõðåùó-
âàííÿ ñîðò³â Ï³âäåííîãî ðåã³îíó Óêðà¿íè ç 
ñîðòîì Áåçîñòà 1. Çà äàíèìè Worland et al. [3], 
àëåëü Rht8ñ ïåðåíåñåíèé â ñîðò Áåçîñòà 1 
÷åðåç ñîðò Áåçîñòà 4, â ÿêèé â³í ïîòðàïèâ ³ç 
ñîðòó Ñêîðîñïºëêà 2, à â öåé ñîðò – ³ç ñîðòó 
Êëåéí 33. Êëåéí 33 óñïàäêóâàâ àëåëü Rht8ñ 
â³ä ñîðòó Àðä³òî, â ðîäîâîä³ ÿêîãî ïðèñóòí³é 
ÿïîíñüêèé ñîðò Àêàêîìóã³.

Âèñíîâêè. ×åðåç àäàïòèâíó ö³íí³ñòü ãàïëî-
òèï Rht8c òà Ppd-D1a êðàùå ðîçïîâñþäèâñÿ ÿê 
òàêèé, ùî ìàº ïåðåâàãè ó ï³âäåííèõ ðåã³îíàõ, 
í³æ ãåíîòèïè ç îêðåìèìè ãåíàìè. Öå ï³ä-
òâåðäæóºòüñÿ ³ äëÿ ñîðò³â óêðà¿íñüêî¿ ñåëåêö³¿. 
Ó 26 ³ç 27 äîñë³äæåíèõ ñó÷àñíèõ ñîðò³â (1997–
2009 ðð.) îçèìî¿ ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ âèÿâëåíî
íàÿâí³ñòü ãàïëîòèïó Rht8ñ òà Ppd-D1à. Çà äî-
ïîìîãîþ ìîëåêóëÿðíèõ ìàðêåð³â óòî÷íåíî â³ä-
ñòàíü ì³æ ãåíàìè Rht8 òà Ppd-D1, ÿêà ñòàíî-
âèòü 21,95 ± 0,05 ñÌ. 

G.A. Chebotar, S.V. Chebotar, 
I.I. Motsnyy, Yu.M. Sivolap

South Plant Biotechnol. Center NAAN Ukraine, Odesa 
Å-mail: sabina-chebotar@rambler.ru

CLARIFICATION OF Rht8 AND Ppd-D1 GENE 
LINKAGE ON THE 2D CHROMOSOME 

OF WINTER BREAD WHEAT

In the south part of Ukraine the haplotype of Rht8ñ 
and Ppd-D1à genes is highly distributed among mo-
dern bread wheat varieties. During the time of bree-
ding program it has been selected as one of the most 
important adaptive complex for plants of this region. 
Genetic distance between Rht8ñ and Ppd-D1à was 
clarified. 
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