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В 1950–1960 гг. в мировом аграрном секторе
произошла “зеленая революция”, обусловившая
значительное увеличение валового сбора зерна
мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.) в развива-
ющихся странах (Мексика, Колумбия, Индия,
Пакистан и ряд других стран Южной и Юго-Во-
сточной Азии). Для увеличения урожайности се-
лекционерами были успешно использованы рас-
тения пшеницы, нечувствительные к длине дня
(фотопериоду), устойчивые к полеганию и облада-
ющие высокой продуктивностью, обусловленной
отзывчивостью интенсивных сортов пшеницы на
высокие дозы минеральных удобрений [1–6]. Счи-
тается, что широкое использование в сельскохо-
зяйственном производстве короткостебельных
растений мягкой пшеницы являлось ключевым
моментом успеха всех программ селекции пше-
ниц в ходе “зеленой революции” и обусловливало
повсеместное увеличение урожайности [7], свя-
занное в первую очередь с устойчивостью расте-
ний новых сортов к полеганию (tolerance to lodg-
ing) при использовании высоких доз минеральных
удобрений [8]. В свою очередь, в таком повыше-
нии устойчивости пшеницы к полеганию за счет
короткостебельности главенствующую роль сыгра-
ли гены Rht (от англ. reduced height), контролирую-
щие выраженность признака “высота растения”
[9]. Мутантные аллели этих генов обусловливают
существенное уменьшение высоты растения за
счет укорочения длины их стебля. Это позволяет
растению удерживать более тяжелый колос и не

полегать, несмотря на то что механическая устой-
чивость стебля короткостебельных сортов пше-
ницы не выше, чем у обычных (~100–120 см) и да-
же высокорослых (~120–140 см) сортов [10]. При
полегании растений резко снижается эффектив-
ность механизированной уборки; более того, ка-
чество зерна падает из-за повышенной влажно-
сти, так как колос полегших растений оказывает-
ся покрыт другими растениями или лежит на
влажной почве. При интенсивных технологиях
возделывания существенное увеличение урожай-
ности дают растения только с полукарликовыми
короткостебельным фенотипами [11]. Такие рас-
тения характеризуются уменьшением длины
стебля соответственно на 24–30 и 40–50% от нор-
мы (стандарта), в то время как значительно менее
урожайные карликовые – на 50–60% (рис. 1). Для
описания фенотипов растений пшениц по при-
знаку “высота растения (длина стебля)” мы сочли
целесообразным подвести под “гибридную”
классификацию, основанную на работах S. Boro-
evic [12] и М.М. Якубцинера с соавт. [13] и сло-
жившуюся к настоящему времени в русскоязыч-
ной традиции перевода английских терминов, ка-
сающихся фенотипов [14], молекулярно-
генетическую основу (см. рис. 1). При этом пред-
почтение отдано первому автору (S. Boroevic [12]).
Мы приняли перевод “stunted” как “малорос-
лые”, “dwarf” – как “карлики”, “semidwarf” – как
“полукарлики”, “short straw” – короткостебель-
ные, “middle straw” – как среднерослые, “tall
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straw” – как длинностебельные (высокорослые).
В англоязычной литературе отсутствует термин
“extreme tall straw”, так как такие сорта встреча-
ются только в стародавнем сортименте России и
Польши [13] и не представлены в западных пуб-
ликациях. Несмотря на несовершенство и проти-
воречивость классификаций сортообразцов пше-
ницы S. Boroevic [12] и М.М. Якубцинера с сотр.
[13] по высоте растений, к настоящему времени
ничего лучше не предложено. В классификацию
нами внесено еще одно новшество: нами допол-
нительно разделены полукарлики и короткосте-
бельные растения на два класса – соответственно
полукарлики 1 и полукарлики 2, а также коротко-
стебельные 1 и короткостебельные 2, в соответ-
ствии с наличием у них генов Rht или их аллелей.
Мы учли ранее высказанную критику этих клас-
сификаций [9, 15]. Неоднократно отмечалась за-
висимость выраженности признака “высота рас-
тений” от условий внешней среды [9, 15, 16] и,
как следствие, условность деления сортообразцов
пшеницы на классы [9, 15]. В случае использова-
ния не маркерных сортов (стандартов), а инфор-
мации о конкретных аллелях мутантных генов Rht
(см. рис. 1), т.е. стабильных при любых внешних
условиях ДНК-маркеров, такая классификация
становится на надежную основу и перестает быть
подверженной модифицирующему действию
окружающей среды.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ МУТАНТНЫХ
АЛЛЕЛЕЙ ГЕНОВ Rht

Неудивительно, что после первых успешных
экспериментов по возделыванию короткосте-
бельных сортов пшениц исследователи со всего
мира занялись поиском генов, приводящих к
уменьшению высоты растений за счет уменьше-
ния длины их стебля, и изучением механизмов
действия таких генов. Всего на сегодняшний день
описано 19 генов Rht, в том числе семь мутантных
аллелей гена Rht-1, а также ряд аллелей гена Rht8
(табл. 1), всестороннее изучение которых позво-
лило в значительной степени расширить гено-
фонд короткостебельных пшениц для использо-
вания в селекционных программах как мягкой
[17], так и твердой пшениц [15]. Первыми из ге-
нов, влияющих на выраженность признака “дли-
на стебля” у пшеницы, были описаны гены Rht-1
(табл. 1), изначально обозначенные как Sd1 и Sd2
[18]. Символика Sd1 и Sd2 была признана неудач-
ной и R.A. McIntosh заменил ее на более удачную
с его точки зрения, Rht [19]. Показано, что му-
тантные аллели данных генов, обусловливающие
разную выраженность признаков “карликовость”
и “короткостебельность” у пшеницы, широко ис-
пользовались [17] и до сих пор используются в се-
лекционных программах по всему миру. Мутант-
ные аллели генов-гомологов Rht-1 выявлены

только в геномах B и D полиплоидных пшениц.
Эти аллели, приводящие к укорочению длины
стебля, были идентифицированы более чем у 70%
“карликовых” (в отечественной литературе “ко-
роткостебельных”) сортов пшеницы в мире [20].
При этом аллельные варианты Rht-B1b и Rht-D1b
были выявлены у изученных сортов в 90% случаев
[21]. Оба мутантных аллеля происходят от полу-
карликового японского сорта мягкой пшеницы
Norin 10. В Международном центре по улучше-
нию пшеницы и кукурузы (СИММИТ, Мексика)
при селекции на короткостебельность был ис-
пользован его низкорослый гибрид с высокорос-
лым сортом Brevor (линия Norin 10-Brevor 14,
=синоним Sel. 14 (CI 13253)) [22].

Интерпретация молекулярными биологами 
понятий “доминантности”/“рецессивности” 

генов Rht

“Доминантность” и “рецессивность” – очень
важные характеристики генов. Они важны как при
изучении характера наследования признаков, так и
в селекционных работах для планирования схем
скрещивания и выбора стратегии отбора. В миро-
вой литературе и в “Каталоге символов генов
пшеницы” [19] сложилась необъяснимая традиция
обозначать рецессивные гены rht1 и rht2 символами
доминантных генов Rht1 и Rht2. В последних изда-
ниях “Каталога…”, выпускаемых при активном уча-
стии молекулярных биологов, данные гены приво-
дятся как аллели генов-ортологов (гомологов)
Rht-1 [23]. Доминантные аллели получили, нако-
нец, адекватные символы Rht-В1а и Rht-D1а, но
при этом аллели Rht-В1b и Rht-D1b, несмотря на
то что они обозначены как доминантные (с за-
главной буквы), описаны авторами “Каталога…”
как рецессивные. Однако и в этом случае мутант-
ный полудоминантный ген Rht3 получил символ
Rht-В1c, т.е. рецессивного аллеля. Информация о
типе наследования признака “короткостебель-
ность” (доминантности/рецессивности генов)
дана в табл. 1. В “Каталоге…” также сложилась не-
определенная ситуация и с доминантностью–ре-
цессивностью аллелей гена Rht8. Если в молекуляр-
ной биологии понятие “аллели” – это варианты не-
ких последовательностей генов, то для генетики и
селекции необходима конкретная информация об
аллельных вариантах генов и, что не менее важно, о
межаллельном взаимодействии. Информация о
доминантности/рецессивности других генов, на-
пример Ppd [24] или ген Q [25], в “Каталоге…”
также представлена неудовлетворительно.

Источники мутантных генов Rht

Естественные (природные) мутации, обуслов-
ливающие укорочение длины стебля у пшеницы,
за исключением аллелей Rht-B1b, Rht-D1b, Rht4 и
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Rht8, описаны крайне редко. Например, доми-
нантный ген Rht24 был обнаружен среди реком-
бинантов в инбредных линиях, полученных от
скрещивания линий Jingdong 8 и Aikang 58 [26]. В

популяции рекомбинантных инбредных линий,
полученных от скрещивания двух короткосте-
бельных форм UC1110 (генотип Rht-D1b) и PI
610750 (генотип Rht-B1b), недавно был выявлен

Рис. 1. Схема влияния мутантных аллелей Rht-генов на выраженность признака “длина стебля” пшениц по сравнению
с обычной длиной (усредненные данные). Нормальная длина (standard) принята за 100%. Цифрами над генами обо-
значены источники литературы, в которых для представленных на рисунке мутантных аллелей генов Rht указана раз-
личная длина стебля. 1, 2, 5, 6, 8 – [78, 94, 96]; 3 – [97]; 4 – [52]; 7 – [77].
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доминантный ген Rht25 [27]. Мутантный аллель
Rht25b, вызывающий короткостебельность (semi-
dwarf), по-видимому, происходит от родителя-син-
тетика, у которого либо сорт твердой пшеницы (Trit-
icum durum Desf.) Croc 1, либо образец дикого вида
Aegilops tauschii Coss. (syn. Ae. squarrosa L.) был источ-
ником нового аллеля гена, детерминирующего ко-
роткостебельный фенотип [28]. Стоит отметить, что
образцы донора генома D полиплоидных пшениц
Aegilops tauschii могут оказаться перспективными
источниками новых генов Rht [29].

В 1970-е гг. посредством использования мето-
дов мутагенеза удалось получить значительное
число новых эффективных аллелей генов Rht. А
именно гены Rht12, Rht14 и Rht18 были выделены

из потомств гибридов Ningchun 45, Karcagi 12 и

селекционных линий Castelporziano (PI347731) и

Icaro (PI503555), происходящих из радиационных

мутантов сортов Karcagi, Capelli и Anhinga, получен-

ных в результате обработки их зерен гамма-лучами,

медленными или быстрыми нейтронами соответ-

ственно [30–32]. Химический мутагенез, а именно

использование этилметансульфоната (EMS) и ме-

тилнитромочевины (MNM), был применен для об-

работки зерен сортов Marfed, Chris и Edmor. В ре-

зультате были выделены мутантные короткосте-

бельные формы Marfed М, Mutant Chris (MN6616M)

и Edmore M1 (PI499362), у которых были обнару-

жены новые гены и аллели генов Rht, а именно

Rht5, Rht16, Rht-B1e и Rht-B1p, обусловливающие

Таблица 1. Список генов Rht и их доноров

* Ранее обозначенные Э.Б. Алиевым [47] теми же символами гены Rht8 и Rht 9 и локализованные автором в хромосомах 2В и
2D сортов Sharbati Sonora и Скороспелка 35 не идентифицированы. Возможно, снижение высоты у этих сортов – результат
плейотропного эффекта доминантных генов Ppd2 и Ppd1, контролирующих в них нечувствительность к длине дня [9]. Также
до сих пор не идентифицированы гены у мутантов сорта Мироновская 808, полученных Л.А. Писаревой [48], названных Кар-
лик, Полукарлик и Л-39.

Ген/аллель Тип наследования
Локализация 

в хромосоме
Донор

Источник 

литературы

rht-В1/Rht-B1b (Rht1) Рецессивный 4BS Norin 10  [40, 54, 92]

Rht-В1/Rht-B1c (Rht3) Полудоминантный 4BS Tom Thumb  [54, 76]

rht-В1/Rht-B1e (Rht11) Рецессивный 4BS Karlik 1  [54, 79]

rht-В1/Rht-B1p (Rht17) » 4BS Chris M1  [33, 54]

rht-В1/Rht-B1bE529K » 4BS Kronos  [27]

rht-D1/Rht-D1b (Rht2) » 4DS Norin 10  [54, 92]

Rht-D1/Rht-D1c (Rht10) Доминантный 4DS Ai-Bian  [54, 93]

Rht4 » 2BL Burt M937  [54, 94]

Rht5 » 3BS Marfed M1  [54, 94]

Rht6 » Нет данных Magnif 41  [54, 78]

Rht7 » 2AS BerséeMult  [54, 79]

Rht8/Rht8a (WMS261-165)* ? 2DS Mara, Sava  [54, 94]

Rht8/Rht8b (WMS261-174) ? 2DS Odom  [88]

Rht8/Rht8c (WMS261-192) Доминантный 2DS Краснодарский карлик  [87]

Rht9* » 7BL Mara  [54, 95]

Rht12 » 5AL Karcagi 522M7K  [54, 94]

Rht13 » 7BS Magnifi 41M1  [54, 64, 96]

Rht14 » Нет данных Castelporziano  [54, 78]

Rht15 » » Durox  [54, 77]

Rht16 » » Edmore M1  [54, 78]

Rht18 » 6A Icaro  [54, 90]

Rht19 » Нет данных Vic M1  [54, 78]

Rht20 » » Burt M860  [54, 78]

Rht22 » 7AS Aiganfanmai  [89]

Rht23 » 5DL Sumai 3  [91]

Rht24 » 6AL Aikang 58 × Jingdong 8  [26]

Rht25 » 6AS UC1110 × PI610750  [28]
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уменьшение длины стебля [30, 33, 34]. В еще од-
ном эксперименте мутантные растения пшеницы
с различной степенью выраженности признака
“длина стебля” (всего 366 мутантов) были полу-
чены как химическим (в результате обработки
EMS), так и радиационным (гамма-облучение)
мутагенезом при обработке зерен китайского
сорта мягкой пшеницы Jing 411. В поколении М6

этого мутанта были выделены перспективные
низкорослые (короткостебельные) линии [35], но
их генетический анализ для идентификации му-
тантных генов и их аллелей авторы не проводили.

В настоящее время различные мутантные гены
Rht активно изучаются с целью увеличения уро-
жайности сортов мягкой пшеницы [36–46]. Ряд та-
ких генов до сих пор не идентифицирован [47, 48].

ВАРИАНТЫ ГЕНОВ Rht
Все гены Rht можно условно разделить на две

группы: чувствительные к гиббереллиновой кис-
лоте (ГК3) и нечувствительные к ней. ГК3 являет-

ся гормоном растений, влияющим на многочис-
ленные процессы их вегетативного и генератив-
ного развития, в том числе на прорастание
зерновок и удлинение стебля [49].

Гены Rht, нечувствительные к гиббереллину
Все мутантные аллели гена Rht-1 являются не-

чувствительными к экзогенному гиббереллину, то-
гда как почти все остальные мутантные аллели дру-
гих генов Rht, описанные к данному моменту време-
ни, являются чувствительными к нему (рис. 1, 2).
Кроме того, разные аллели гена Rht-1 приводят к
неодинаковому уменьшению длины стебля. Так,
наиболее широко используемые в селекции алле-
ли гена Rht-1 (Rht-B1b и Rht-D1b) обусловливают
короткостебельный фенотип по нашей класси-
фикации (рис. 1). Тогда как аллель Rht-B1с обу-
словливает более выраженное снижение длины
стебля растения, давая карликовый фенотип
(рис. 1).

Объединение в одном растении аллелей Rht-B1b
и Rht-D1b является нежелательным, поскольку
приводит к образованию излишне выраженного
низкорослого фенотипа и вследствие этого обу-
словливает низкую зерновую продуктивность таких
растений [3]. Наличие же у растений пшеницы
только одного из двух аллелей Rht-B1b или Rht-D1b
в значительной степени увеличивало их продук-
тивность [50]. По этой же причине аллели, приво-
дящие к карликовому фенотипу, такие как Rht-B1c
и Rht-D1c, не используются в селекции культуры
[51, 52]. Более того, в условиях засухи для низко-
рослых (короткостебельных) растений пшеницы
с аллельными вариантами Rht-B1b или Rht-D1b
было установлено достоверное снижение как
числа зерен в колосе, так и массы 1000 зерен и,
следовательно, общее снижение урожая по срав-
нению с высокорослыми сортами с аллелями Rht-
B1a и Rht-D1a [53]. В ряде исследований было по-
казано, что аллели Rht-B1b или Rht-D1b вызывают
не только укорочение длины стебля, но и умень-
шение длины колеоптиля и корней, что в конеч-
ном счете приводит к снижению эффективности
использования воды из почвы и устойчивости к
засухе [53–57].

Молекулярные механизмы
гиббереллин-зависимого роста растения пшеницы

Влияние мутантных генов Rht-1 на высоту рас-
тения (длину стебля) пшеницы опосредуется тем,
что они кодируют DELLA-белки, которые явля-
ются основными регуляторами сигнального пути
ГК3 и супрессорами роста растений. Данные бел-

ки входят в состав семейства транскрипционных
регуляторов GRAS и содержат в своей последова-
тельности два отдельных домена: N-концевой ре-
гуляторный домен, который служит для распо-
знавания и связывания ГК3, и C-концевой функ-

циональный домен GRAS [58].

Различные участки домена GRAS DELLA-бел-
ков могут связываться с ДНК-связывающими до-

Рис. 2. Распределение генов Rht на чувствительные, нечувствительные к гиббереллину, а также с неопределенным ха-
рактером реакции (?).
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менами некоторых транскрипционных факторов,
блокируя их функцию. Более того, DELLA-белки
влияют на рост и развитие растений путем связы-
вания с другими белками, не являющимися тран-
скрипционными факторами, контролируя и из-
меняя их функции в клетке. Однако DELLA-бел-
ки не всегда действуют в качестве супрессоров
роста: было показано, что они оказывают пози-
тивное действие на высоту растения при неблаго-
приятных условиях, например таких как холод
[59], засоленность почвы [60, 61] и деэтиолирова-
ние [62–64]. Таким образом, DELLA-белки спо-
собствуют адаптации растений к неблагоприят-
ным условиям окружающей среды, осуществляя
баланс между ростом и ответом на стресс в небла-
гоприятных условиях.

Наличие большого количества DELLA-белков
в клетках растения уменьшает длину стебля за
счет замедления роста растений путем связыва-
ния с транскрипционными факторами и другими
компонентами сигнального пути ГК3 [58, 65–67].

Процесс деградации DELLA-белков с помощью
ГК3, в результате которого уменьшается их влия-

ние на увеличение длины стебля, подробно опи-
сан для резуховидки Таля (Arabidops isthaliana (L.)
Heynh.) [68, 69]. Однако было высказано предпо-
ложение, что аналогичный механизм присутству-
ет и у других видов цветковых растений [69]. У
Arabidopsis thaliana ГК3 узнается и связывается ре-

цепторным белком GID1, в результате чего его
N-концевой район изменяет конфигурацию и за-
крепляет ГК3 в молекуле белка GID1 [70]. Таким

образом, образуется комплекс GA–GID1, кото-
рый впоследствии связывается с DELLA-белком
с помощью мотива TVHYNP, образуя комплекс
GA–GID1–DELLA [70]. В свою очередь GA–
GID1–DELLA увеличивает способность DELLA
распознаваться белками F-box (SLY1 в случае с
Arabidopsis), которые отвечают за образование
SCF (SKP1, CULLIN, F-box) E3 убиквитин-ли-
газного комплекса, его убиквитинацию и далее
деградацию DELLA в протеасоме 26S [71] (рис. 3).
Таким образом, ГК3 способствует уменьшению

количества DELLA-белков в клетке и соответ-
ственно уменьшению их негативного влияния на
рост растения [68, 72].

Было показано, что мутантные аллели гена
Rht-1 снижают чувствительность растения к ГК3,

так как эти мутации уменьшают способность
DELLA-белков связываться с комплексом GA–
GID1 [28, 51, 73]. Таким образом, обработка расте-
ния экзогенной ГК3 не вызывает у них увеличения

длины стебля [22]. Наличие у растений данных ал-
лелей гена Rht-1 можно выявить по отсутствию их
ответа на обработку экзогенной ГК3 [53]. Однако

данный способ не позволяет выявить различия меж-
ду аллельными вариантами Rht-B1b и Rht-D1b, так
как они оба дают схожий фенотип при обработке

экзогенной ГК3. В этом случае для определения

конкретного аллельного варианта гена Rht-1 ис-
пользуются методы молекулярной биологии [74].

Аллели Rht-B1b и Rht-D1b. Мутации Rht-B1b и
Rht-D1b приводят к образованию преждевремен-
ных стоп-кодонов [51, 73] (рис. 4). Оба данных
мутантных варианта аллелей обусловливают со-
поставимый эффект уменьшения длины стебля:
примерно на 24% по сравнению с его нормальной
длиной (табл. 1, рис. 1), что хорошо объясняется
схожим механизмом действия мутации. Так как ал-
лели Rht-B1b и Rht-D1b образуют активные продук-
ты, то в обоих случаях мутантный фенотип может
образовываться двумя путями. Первый вариант: му-
тантный фенотип опосредован коротким N-конце-
вым пептидом, который образуется в результате аль-
тернативного стоп-кодона. DELLA-домен данного
укороченного N-концевого пептида гипотетически
может связываться с GID1 и таким образом подав-
лять сигнал ГК3 [73]. При втором варианте воз-

можна реинициация трансляции после стоп-ко-
дона, что приводит к образованию укороченного
с N-конца продукта (C-концевой пептид). Дан-
ный продукт не может связываться с рецептором
GID1, таким образом препятствуя деградации
DELLA-белков и подавляя ГК-зависимый рост и
развитие. Реинициация трансляции возможна в
случае, если рибосома продолжит сканирование
цепи после стоп-кодона и обнаружит метионин
[51]. У аллелей Rht-B1b и Rht-D1b после мутант-
ных стоп-кодонов следуют несколько метиони-
нов, что согласуется с гипотезой реинициации
трансляции. Второй вариант подтверждается
фактом, что аналогичный аллель гена коротко-
стебельности кукурузы D8-Mpl также кодирует
продукт, укороченный с N-конца [73]. В целом
вторая гипотеза имеет большее число подтвер-
ждений, чем первая [51, 73, 75]. Таким образом,
вероятнее всего аллели Rht-B1b и Rht-D1b гена
Rht-1 пшеницы, как и аллель гена D8-Mpl кукурузы,
кодируют белок, у которого отсутствует С-конце-
вая последовательность.

Аллель Rht-B1c. У аллеля Rht-B1c, обусловлива-
ющего сильное уменьшение длины стебля (рис. 1),
обнаружено нарушение на N-концевом кодирую-
щем участке [51]. Предполагается, что белковый
продукт данного мутантного аллеля, не связыва-
ется с ГК3. Мутацией является участок размером

2026 пн, встроившийся в GA–GID1 связываю-
щий домен, а не замена нуклеотида, приводящая
к образованию нового стоп-кодона. Большая
часть данной инсерции удаляется в результате
сплайсинга, что приводит к образованию допол-
нительной 30-аминокислотной последовательно-
сти (рис. 4) [51, 76]. Растения с аллелем Rht-B1b
или Rht-D1b имеют более длинный стебель, чем
растения с аллелем Rht-B1c, так как имеющаяся у
него инсерция в DELLA-домен нарушает его
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Рис. 3. Схема деградации DELLA-белков. Мутантные аллели гена Rht-1 кодируют дефектный белок DELLA, что при-
водит к нарушению его связывания с комплексом GA–GID1 [68, 69].
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Рис. 4. Выравнивание аминокислотных последовательностей различных аллельных вариантов генов Rht-B1 и Rht-D1.
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связь с GA–GID1 комплексом [52], что является
основой сигнального пути ГК3. Наличие аллеля

Rht-B1c вызывает уменьшение длины стебля, сопо-
ставимое с таковым у мутантного растения, имею-
щего два мутантных аллеля Rht-B1b и Rht-D1b одно-
временно (~60%), а растения с двумя аллелями
одновременно Rht-B1c и Rht-D1b формируют са-
мый короткий стебель – более 70% уменьшения его
длины по сравнению с нормальным фенотипом.

Аллели Rht-B1e и Rht-B1p. Изначально в работе
C.F. Konzak [77] были описаны два гена Rht11 и
Rht17. В работах M.H. Ellis с соавт. [74, 78] данные
гены были определены как ГК-нечувствитель-
ные, что показало их сходство с геном Rht-1. Од-
нако в работах М. Баженова и М.Г. Дивашука бы-
ла установлена идентичность аллелей Rht-B1e,
Rht-B1p гена Rht-1 и генов Rht11, Rht17 соответ-
ственно [33, 79]. Таким образом, было показано,
что Rht11 и Rht17 являются не самостоятельными
генами, а аллелями гена Rht-1. Мутации Rht-B1p и
Rht-B1e гена Rht-1 вызваны заменами в нуклео-
тидных позициях, находящимися по соседству с
нуклеотидной позицией мутации Rht-B1b (рис. 4).
Эти мутации приводят к образованию стоп-кодо-
нов. Данный факт позволяет предположить, что
изменение длины стебля при наличии мутаций
Rht-B1p и Rht-B1e происходит схожим образом с
мутацией Rht-B1b. В то же время растения как с
аллелем Rht-B1e, так и с аллелем Rht-B1p имеют
несколько меньшую длину стебля, чем растения с
аллелем Rht-B1b (табл. 1) [51, 79]. Такое отличие в
экспрессии аллелей может быть объяснено разным
уровнем эффективности реинициации трансля-
ции, в результате чего образуются разные концен-
трации белков, снижающих длину стебля [33, 79].

Стоит отметить, что Rht11 и Rht17 – не един-
ственные случаи неверного определения новых ге-
нов. Ранее описанный ген Rht21, согласно A. Börner
и A.J. Worland [80], также является аллелем гена
Rht-1.

Чувствительные к гиббереллину гены Rht
В настоящее время у пшеницы, кроме гена

Rht-1, описаны еще 18 генов Rht (табл. 1). Наибо-
лее хорошо изученными из них являются гены
Rht4 и Rht8, которые уменьшают высоту растений
в среднем на 12 и 16 см соответственно (рис. 1).
При этом длина колеоптилей и число зерен в ко-
лосе у них остаются неизменными [56, 81, 82].
Кроме того, для растений с мутантными аллеля-
ми гена Rht8 характерно наличие более крупных
зерен и достоверное увеличение массы 1000 зерен
[83, 84]. Растения пшеницы с геном Rht4 дают бо-
лее высокий урожай зерна только в сочетании с
аллелем Rht-B1b. При этом преимущества данно-
го аллеля отмечены в различных условиях – как
при достаточном, так и при недостаточном уров-
не увлажнения [85]. Среди российских и украин-

ских короткостебельных сортов наибольшее рас-
пространение получили аллели гена Rht8. На на-
стоящий момент описано 14 аллелей гена Rht8
[86]. Данный ген тесно связан с локусом WMS261,
что позволяет проводить его молекулярный ана-
лиз и различать аллели Rht8 по длине последова-
тельностей. Наиболее часто встречаются аллели
длиной 165, 174 и 192 пн, обозначаемые Rht8a
(WMS261-165), Rht8b (WMS261-174) и Rht8с
(WMS261-192) соответственно (табл. 1) [81, 86,
87]. Однако среди этих трех аллелей только аллель
Rht8с уменьшает длину стебля (в среднем на 14%).
Тогда как аллель Rht8b не вызывает изменения
длины стебля, а аллель Rht8a, наоборот, увеличи-
вает его длину на 5% [86, 87]. Аллели гена Rht8 ча-
сто используются вместе с аллелями гена Rht-1,
так как ген Rht8 сам по себе не вызывает умень-
шения длины стебля, достаточного для формиро-
вания устойчивости растений пшеницы к полега-
нию [81, 88].

Стоит отметить, что некоторые Rht-гены нега-
тивно влияют на урожайность [84]. Однако их нега-
тивное влияние можно нейтрализовать, используя
аллели других генов, отвечающих за признаки, на
которые отрицательно действовали Rht-гены. На-
пример, ген Rht12 приводит к более позднему
формированию колоса и цветению растений
пшеницы, в то время как колос растений пшени-
цы с аллелем Ppd-D1a, снижающим чувствитель-
ность к длине дня, начинает закладываться быст-
рее. Таким образом, растения пшеницы с геном
Rht12 будут развиваться без негативных эффек-
тов, если в их геноме будет присутствовать доми-
нантный аллель Ppd-D1a [30].

Доминантный ген Rht13 вызывает значительное
уменьшение длины стебля растений (до 30 см), но
при этом длина колеоптиля существенно не меня-
ется. В условиях недостатка влаги у таких растений
существенно (до 18%) снижается число зерен в ко-
лосе, хотя масса 1000 зерен остается неизменной
[83]. Несмотря на то что для большинства чув-
ствительных к гиббереллину генов Rht известна
хромосомная локализация (табл. 1), в настоящий
момент времени молекулярные механизмы дей-
ствия данных генов все еще изучены слабо [26, 28,
32, 39, 54, 74, 78, 89–91]. Их дальнейшее изучение
может помочь в создании новых эффективных
доноров короткостебельности (табл. 1).

ПРЕДПОЧТИТЕЛЬНЫЕ ВАРИАНТЫ ГЕНОВ 
Rht ДЛЯ ПОВЫШЕНИЯ УРОЖАЙНОСТИ

Многочисленные экспериментальные данные
показывают, что значительное увеличение уро-
жайности с использованием минеральных удоб-
рений достигается при высоте растения пшеницы
от 70 до 100 см [55], в то время как длина стебля
растений без нарушений в генах Rht составляет
около 100–140 см [11]. Показано, что для гаранти-
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рованного увеличения урожайности сортов мяг-
кой пшеницы целесообразно использовать расте-
ния со следующими аллелями: Rht-B1b, Rht-D1b,
Rht-B1e, Rht-B1p и Rht8, а для твердой – Rht-B1b,
Rht-B1e и Rht-B1p [51, 73]. В то же время наличие
в растениях пшеницы комбинации этих аллелей,
а также аллелей Rht-B1c и Rht-D1c, приводит к су-
щественному уменьшению длины стебля и зна-
чительному снижению урожайности. Гены Rht13,
Rht16, Rht19, Rht20, Rht22 и Rht23 являются потен-
циальными кандидатами для эффективного ис-
пользования в селекции сортов нового поколе-
ния с целью повышения урожайности пшениц,
так как они приводят к примерно такому же
уменьшению длины стебля, что и аллели Rht-B1b,
Rht-D1b, Rht-B1e, Rht-B1p и Rht8 (рис. 1). Станут
ли данные гены Rht основой для новой “зеленой
революции” – вопрос открытый [44]. Однако ис-
пользовать эти гены стоит с осторожностью, так
как некоторые из них могут приводить к нежела-
тельным эффектам (таким как более позднее цве-
тение растений пшеницы и более медленный
рост и развитие их стебля), приводящим в конеч-
ном итоге к снижению урожайности [30, 84]. Кро-
ме того, использование растений пшеницы с му-
тантными аллелями всех генов Rht ограничено
условиями внешней среды [53] и используемых
систем возделывания. Например, засуха в значи-
тельной степени влияет на развитие растений
пшеницы и может негативно влиять на действие
генов Rht на длину стебля и в конечном итоге на
урожай [57].
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Diversity and Phenotypical Effect of the Allele Variants of Dwarfing Rht Genes in Wheat
I. S. Sukhikha, *, V. J. Vavilovaa, A. G. Blinova, and N. P. Goncharova

aThe Federal Research Center Institute of Cytology and Genetics, Siberian Branch
of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630090 Russia

*email: igor3419@gmail.com

The review is dedicated to the description of the allelic variants of Rht genes and their influence on traits as-
sociated with the growth, development, and yield of wheat plants. We consider the effect of Rht genes on the
growth and development of wheat plants through DELLA proteins. We propose a new classification of wheat
plants by height (stem length), based on the presence in their genotypes of specific alleles of Rht genes deter-
mined by molecular-genetic methods.

Keywords: green revolution, dwarf wheat, genetic control, genes Rht, DELLA-proteins.
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