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WPLYW GENOW RHT1, RHT2 I RHT3 NA NIEKTORE
WLEASCIWOSCI FIZJOLOGICZNE I MORFOLOGICZNE
PSZENICY

Influence of Rhtl, Rht2 and Rht3 genes on some physiological and morphological
properties of wheat
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Summary. The article gives a review of literature relating to influence of Rhtl, Rht2 and Rht3 genes on some physiological
and morphological properties of wheat, such reaction on exogenous gibberellic acid, level and content of different
gibberellins, efficiency of photosynthesis and activity of a-amylase, development of leaves and root system as well as

number and size of cells.
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W zaleznosci od reakcji na egzogenny kwas
giberelinowy, geny kartowatosci dzielimy na
wrazliwe oraz niewrazliwe na GA;. Gale i in.
[16], Gale i Youssefian [21], Worland i Law
[46], Worland [45] podaja, ze geny Rhtl, Rht2
oraz Rht3 sa niewrazliwe na stosowany egzo-
gennie kwas giberelinowy.

Allan i in. [2] badali reakcj¢ 6 odmian psze-
nicy na zastosowany w réznych stezeniach kwas
giberelinowy. Autorzy stwierdzili, ze siewki od-
mian posiadajacych geny karlowatosci (‘Tom
Thumb’, ‘Seu Seun 27°, ‘Norin 10’/‘Brevor 14’
i ‘Norin 10’/‘Brevor 2238’) pod wptywem dzia-
tania egzogennego kwasu giberelinowego wy-
diuzaty si¢ nieznacznie. Natomiast odmiany
‘Kharkof MC 22’ i ‘Burt’ byly pobudzane do
silnego wzrostu. Na podstawie tych badan opra-
cowano test giberelinowy [12], za pomoca kté-
rego mozna latwo identyfikowac geny kartowa-
tosci niewrazliwe na GA5 u pszenicy.

Hu i Konzak (cyt. za Gregory [24]) donosili,
ze geny kartowatosci Rhtl, Rht2 i Rht3 nie sa
sprzgzone z genami niewrazliwosci na kwas
giberelinowy Gai 1, Gai2 i Gai3, poniewaz
otrzymano rekombinanty (tzn. ro§liny wysokie,
niewrazliwe na kwas giberelinowy i krétkie
wrazliwe). Gale i Law [15] uwazaja, ze te dwa
fenotypy sa wynikiem plejotropowego dziatania
tych samych genéw. Rekombinacji pomigdzy
tymi genami nigdy nie obserwowano w materia-
le testowanym w Plant Breeding Institute w
Cambridge. Gale 1in. [20] oraz Blanco i Simeo-
ne [6] badali genetyczna kontrole niewrazliwo-
§ci na kwas giberelinowy u kilku odmian pszeni-
cy twardej. Autorzy stwierdzili, Ze cecha ta byta
determinowana przez pojedynczy, dominujacy
gen Gail zlokalizowany na chromosomie 4A.

Wielu badaczy prébowalo wyjasnié reakcje
potkartowych i kartowych pszenic na gibereli-
ny. Radley [39] podaje, ze GA; oraz inne gibe-
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reliny GA|, GA4, GAs, GA4, GAg, GAy, GA ;3
sa nieaktywne w kartowych odmianach. Zasto-
sowany egzogennie kwas giberelinowy powo-
dowat wzrost rozpuszczalnych weglowodanéw
w lisciach tylko u odmian wysokich, a kietkuja-
ce ziarniaki, siewki i rozwijajace si¢ ZdZbta kar-
towych odmian, zawieraly wigcej endogennych
giberelin o podobnej aktywnosci jak u form wy-
sokich. Wyniki uzyskane przez Radley [39] su-
geruja, ze odmiany kartowe maja zablokowana
utylizacj¢ giberelin w stozku wzrostu. Gierat
[23] podaje, ze blokada dzialania giberelin w
pézniejszych stadiach u pszenic moze nastapic
poprzez akumulacj¢ tych hormonéw. Ho i in.
[26] badali dwie odmiany pszenicy ‘Nainari 60
1 ‘D 6899°. Odmiana ‘D 6899 posiadata gen
Rht3. Autorzy stwierdzili, ze procesy fizjologi-
czne zalezne od giberelin s3 ograniczone u psze-
nicy kartowej ‘D 6899’, chociaz zawarto$¢ ATP
u tej odmiany jest nawet wyzsza. Gale i Law
[14] stwierdzili w drugiej grupie homeologicz-
nej monosomikéw ‘Bersee’ nizszy poziom cal-
kowitej wolnej gibereliny, co moze oznaczad, ze
geny na tych chromosomach kontrolujg czg¢$cio-
wo metabolizm kwasu giberelinowego, prawdo-
podobnie jego biosyntez¢. Podobnie jak Radley
[39], takze Gale i Marshall [18], Stoddart [43],
Jensen i Junttila [29] oraz Appleford i Lenton
[4] stwierdzili wyzszy poziom endogennych gi-
berelin u pszenic posiadajacych geny kartowato-
$ci niewrazliwe na kwas giberelinowy. Apple-
ford 1 Lenton [4] podaja, Ze w liniach rht3 po-
ziom endogennej gibereliny GA ¢ jest znacznie
wyzszy niz GA,g, a z kolei poziom GA, jest
zblizony do GA,. Natomiast w liniach Rht3 po-
ziom GA g1 GA,( jest zblizony, lecz znacznie
wyzszy niz poziom GA,. Stoddart [43] oraz Ap-
pleford i Lenton [4] sugeruja, Ze w liniach z ge-
nami Rht3(Gai3) nastgpuje hamowanie aktyw-
nosci oksydazy-GAg, przez co jest obnizona
zdolnosé 2B-hydroksylacji. Stad wynika, Ze 16z-
nice wystepuja w szlaku biosyntezy i przemian
giberelin.

Pinthus i in. [38] badali wptyw temperatury i
kwasu giberelinowego na wzrost siewek oraz
wrazliwos¢ 1 zawarto$¢ GA; w szeSciu prawie
izogenicznych liniach serii ‘Maris Huntsman’ i
‘April Bearded’. Stwierdzili, ze wyzsza tempe-

ratura wptywatla na zwigkszenie dtugosci lisci w
liniach rht, a mniej w Rhtl i Rht2. Autorzy nato-
miast nie obserwowali zadnych stalych zmian w
dtugosci lisci w liniach Rht1+2, Rht3 i Rht2+3.
We wszystkich liniach wyzszy poziom endo-
gennej gibereliny GA wystapil w temperaturze
25° C. Przy 10° C poziom GA; byl podobny w
siewkach wszystkich analizowanych linii, z wy-
jatkiem Rht2+3. Najwigkszy wzrost poziomu
GA, w wyzszej temperaturze nastapit w rosli-
nach, ktére charakteryzowaty si¢ najkrétszym
Zdzbtem. Rezultaty te sugeruja, ze wplyw tem-
peratury na wydtuzanie liSci jest wynikiem
zmian w poziomie endogennej gibereliny GA,.

Gale i Marshall [17] podaja, ze wysokos¢ ro-
§lin, liczba migdzyweZli, sucha masa i czas
kwitnienia byly znacznie modyfikowane przez
kwas giberelinowy, nie tylko w formach wyso-
kich, ale i w kartach. Ponadto pszenice wysokie
produkowaty mniej bocznych pedéw po zasto-
sowaniu kwasu giberelinowego. Reakcji tej nie
obserwowali u pszenic kartowych.

Rodaway 1 in. [40] badali wptyw zwiazku
AC 94,377 ([1 — (3 — chloroftalimido) cyklohe-
ksanokarboksyamid]), wyprodukowanego przez
firm¢ American Cyanamid, na wzrost siewek
pszenicy zwyczajnej i twardej oraz jgczmienia.
AC 94,377 dziatal podobnie jak kwas gibereli-
nowy, tzn. silnie wptywat na wydhuzenie siewek
rolin z genami rht(gai), natomiast u odmian z
genami Rht(Gai) pochwy lisciowe i koleoptyle
nie byly wydluzane pod jego wptywem. Autorzy
sugeruja, ze AC 94,377 moze byc dogodnie uzy-
ty do selekcji linii o wybranym genotypie
Rht(Gai).

Fisher [10] wykonal obserwacje mikrosko-
powe rozwijajacych si¢ paczkow potkartfowych i
wysokich odmian pszenicy. Stwierdzil, ze poje-
dyncze krawedzie w rozwijajacych si¢ paczkach
szczytowych byly znacznie wigksze u ‘Norin
10’ i jej potomkdéw. Inicjacja zawiazkéw klo-
skéw 1 wzrost byty znacznie opdZnione, dajac w
rezultacie dtugie paczki z wieloma pojedynczy-
mi krawedziami. W wiekszosci linie pochodza-
ce od ‘Norin 10’ inicjowaly i formowaty wig-
ksza liczbe ktoskéw. Ponadto szczytowa domi-
nacja wewnatrz kazdego kloska zapobiegata
przedwczesnemu rozwojowi kwiatéw podsta-
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wy, pozwalajac uksztaltowac wigcej ptodnych
kwiatéow w kazdym ktosku. Youssefian i in. [47]
analizowali liczbe i rozwdj lisci, wzrost
migdzyweZli 1 inicjacje zawiazkow kloskéw w
prawie izogenicznych liniach pszenicy ‘April
Bearded’, “‘Maris Huntsman’ i ‘Maris Widgeon’,
posiadajacych allele Rhtl, Rht2 i Rht3. Autorzy
stwierdzili, 7e geny karlowatosci nie miaty
wplywu na liczbe i czas rozwoju badanych orga-
now.

Allan i in. [1] analizowali pszenice wysokie
oraz pétkartowe i stwierdzili, ze ilo$¢ wykietko-
wanych siewek skorelowana jest pozytywnie z
dhugoscia koleoptyle i wysoko$cia dojrzatych
roélin. Allan i in. [3] badali dtugosc i liczbe ko-
mdrek parenchymy w koleoptyle odmian wyso-
kich ‘Pentad’ (CI 3322), ‘Spinkcota’ (CI 12696)
i ‘Burt’” (CI 12696) oraz pétkartowych CI
13431, CI 13253 i ‘Tom Thumb’ w temperatu-
rze 60° F i 90° F. Wykazali, ze liczba oraz dhu-
gos$¢ komoérek parenchymy koleoptyle u pétkar-
fowych linii byta mniejsza niz u wysokich od-
mian i byla modyfikowana przez temperature.

Niektére odmiany potkartowe, dobrze plo-
nujace w regionach o wysokich opadach, dawa-
ty niskie plony na terenach suchych bez nawad-
niania, co mogto by¢ spowodowane stabszym
rozwojem systemu korzeniowego [25]. Rueben-
bauer [41] podaje, ze skrocenie diugosci stomy
u pszenicy wiaze si¢ zazwyczaj z redukcja dtu-
gosci korzeni. Taki zredukowany system korze-
niowy nie spetnia nalezycie swojej roli przy bra-
ku wilgoci w gérnych warstwach gleby. RoSliny
silnie odczuwaja wéwczas ujemne skutki suszy,
co czyni je bardziej zawodnymi w plonowaniu.
O’Brien [37] badat system korzeniowy odmian:
‘Olympic’ — o standartowej wysokosci 1 pétkar-
fowej ‘Israel M68’, rosngcych w réznych wa-
runkach §rodowiska. Odmiana ‘Israel M68’ wy-
kazata wigksza liczbg i catkowita dlugos$é korze-
ni bocznych, ale istotnie nizsza maksymalna
glebokos¢ penetracji korzeni po 10 dniach wzro-
stu, niz odmiana ‘Olympic’. Lupton i in. [34] ba-
dali, za pomoca radioaktywnych pierwiastkéw
rubidu 80Rb i fosforu 32P, system korzeniowy
pszenic wysokich oraz potkartowych z genami
Rhtl i Rht2. Do§wiadczenie przeprowadzono w
Trumpington i Woburn. Autorzy obserwowali

mate réznice pomiedzy odmianami we wzroscie
korzeni. Pétkartowe linie miaty do gtebokosci
100 cm bardziej rozbudowany system korzenio-
wy i pobieraly wigcej fosforu z gleby niz odmia-
ny wysokie. Cholick i in. [8] takze nie stwierdzi-
li istotnych zalezno$ci pomigdzy wysokoscia ro-
§lin pszenicy i glgbokoscia systemu korzenio-
wego. W dwuletnich badaniach wykazali, ze ko-
rzenie wszystkich odmian siggaly co najmniej
do 3 m gigbokosci. Holbrook i Welsh [27] badali
pobieranie wody przez pszenice wysokie i pot-
kartowe posiadajace geny od ‘Norin 10, we
wschodnim Colorado. Autorzy nie wykazali
zadnych réznic pomiedzy pszenicami pétkarto-
wymi i wysokimi w catkowitym pobieraniu wo-
dy. Siddique 1 in. [42] takze nie stwierdzili istot-
nych réznic w glebokosci systemu korzeniowe-
go 1 pobieraniu wody z gleby pomigdzy stara od-
miang ‘Purple Straw’ i nowa poétkartowa ‘Ku-
lin’. Natomiast efektywnos¢ wykorzystania wo-
dy w ziarnie byta wyzsza u odmiany pétkarto-
wej. Stoddart [43] podaje rowniez, ze geny Rht3
w malym stopniu wplywaja na suchg masg ko-
rzeni i pedu.

Keyes i in. [30] analizowali wptyw genow
Rht na liczbe i dlugos¢ komérek epidermy lisci
flagowych i koleoptyle. W tym celu badali w
do$wiadczeniu polowym linie izogeniczne po-
siadajace geny rht, Rhtl, Rht2 oraz Rht1+2 od-
mian ‘Marfert’, ‘Omar’, ‘Itana’, ‘Nord De-
sprez’, ‘Brevor’ i ‘Golden’ oraz ‘Marfert’ i
‘Burt’” w warunkach laboratoryjnych. Stwierdzi-
li, ze geny Rhtl i Rht2 wptywaja bardziej na
zmiejszenie diugosci niz liczby komérek epider-
my. Najsilniejsza redukcj¢ diugosci komoérek
autorzy obserwowali u genotypéw Rht1+2. Na-
tomiast wraz ze wzrostem dawki alleli Rht wzra-
stala szeroko$¢ komoérek w pochwach liscio-
wych. Podobnie Stoddart [43] stwierdzit w 1i-
$ciach karlowych pszenic z genami Rht3 mniej-
sze komorki epidermy. Geny Rht3 powodowaty
réowniez redukcje liczby tych komérek. Le Cain
iin. [33] donosza, ze geny kartowatosci reduku-
ja powierzchnig liSci poprzez zmniejszenie roz-
miaréw komorek. Podobnie Gale i Hoogendo-
orn [13] podaja, ze redukcja wysokosci roslin
pszenicy w liniach izogenicznych ‘Maris Hunts-
man’ i ‘April Bearded’ z genami Rht jest skore-



30

K. Kowalczyk

lowana z redukcja dtugosci komérek. Cytowani
autorzy stwierdzili réwniez, ze linie izogeniczne
z genami Rht3 miaty nieznacznie mniej DNA w
lisciu, niz genotypy Rhtl i Rht2. Hoogendoorn i
in. [28] oraz Appleford i Lenton [4] zbadali, ze
geny Rhtl wplywaja na redukeje dlugoscei pier-
wszego i drugiego li§cia oraz doktosia o ok. 12%
~ 15%. Natomiast redukcja wzrostu powodowa-
na przez gen Rht3 jest wigksza i wynosi ok.
50%. Appleford i Lenton [4] wykazali, ze nizsza
temperatura (10° C) powoduje mniejsza redu-
kcje dhugoscei drugiego liscia w liniach Rht3, a
wigksza w genotypach rht3, w wyniku czego
rozmiary lisci tych dwéch réznych linii sa zbli-
zone. Hoogendoorn i in. [28] podaja, Ze zmniej-
szenie dlugosci komérek w liniach z genami
Rhtl i Rht3 jest zwigzane z redukcja potencjatu
osmotycznego komdrki.

Gent i Kiyomoto [22] oraz Borrell i in. [7]
podaja, Ze pétkarfowe pszenice rozdzielaja wie-
cej asymilatéw do klosa niz do rozwijajacego sie
ZdZbta. Gent i Kiyomoto [22] stwierdzili, Ze naj-
wigcej wegla zastosowanego do okreslenia wy-
dajnosci fotosyntezy 14C02 bylo w ziarnie pét-
karfowej odmiany ‘Purcell’. Wedtug Morgana i
in. [36] linie pszenicy posiadajace geny Rht1+2
mialy w lisciach wigksza koncentracje biatek
rozpuszczalnych, chlorofilu oraz rybulozo-1,5 —
dwufosforanu w poréwnaniu do odmian wyso-
kich, co §wiadczy o wigkszej wydajnosci foto-
syntezy pszenic pétkartowych z jednostki po-
wierzchni liscia. Kulshrestha i Tsunoda [32]
stwierdzili takze wyzsza wydajnos¢ fotosyntezy
z jednostki powierzchni liSci w formach z gena-
mi Rhtl i Rht2, w poréwnaniu do rht. Réwniez
Le Cain i in. [33} wykazali wyzsza wydajnosé
fotosyntezy w mezofilu lisci u pszenic posiada-
jacych geny kartowatosci. Te réznice sg jednak
w znacznym stopniu kompensowane przez redu-
kcje powierzchni blaszki lisciowej [31].

Youssefian i in. [48] badali wptyw genéw
Rhtl, Rht2 i Rht3 na wzrost ZdZbta, ktosa i lisci
w prawie izogenicznych liniach pszenicy ozime;j
1 jarej, rosnacych w réinych warunkach srodo-
wiska. Sugeruja oni, ze podstawowa przyczyna
ograniczenia wzrostu jest redukcja stopnia wy-
dtuzania Zdzbla i akumulacji asymilatéw w we-
getatywnych czesciach rogliny, juz od bardzo

wezesnych faz rozwoju. Konsekwencja tego jest
wigksza akumulacja suchej masy w klosach ge-
notyp6w z allelami Rht.

Gale i Marshall [18, 19] podaja, ze odmiany
‘Minister Dwarf” i “Tom Thumb’ maja niewra-
zliwy endosperm i znacznie nizsza aktywno$é
o-amylazy w poréwnaniu z odmianami wysoki-
mi. Niewrazliwo$¢ te kontrolowat gen Gaiy zlo-
kalizowany na chromosomie 4A (obecnie 4B).
Derera i in. [9] stwierdzili, ze poziom o-amyla-
zy wzrastal po potraktowaniu ziarniakéw kwa-
sem giberelinowym. Marchylo i in. [35] okre§li-
li aktywno$¢ a-amylazy w catych i pozbawio-
nych zarodkéw ziarniakach pszenicy traktowa-
nych i nietraktowanych kwasem giberelino-
wym. Autorzy stwierdzili wyzsza aktywnosé a-
amylazy w catych i pozbawionych zarodkéw
ziarniakach po zastosowaniu GA;. Aktywnos¢
o-amylazy w niedojrzatych ziarniakach, pozba-
wionych zarodkéw i traktowanych kwasem
giberelinowym byta najwyzsza po trzech
dniach, a nast¢pnie obnizala sie. Natomiast w
catych ziarniakach obserwowali najwyzsza
aktywnos¢ tego enzymu po pieciu dniach. Flint-
ham i Gale [11] podaja, Ze do zmniejszenia
aktywnodci o-amylazy i ograniczenia uszko-
dzefi powodowanych przez wysokie porastanie
ziarna mozna uzy¢ genu Rht3, kiéry redukuje
aktywnos¢ tego enzymu. Upadhyay i in. [44] po-
daja, ze obecno$¢ genéw Rhtl i Rht2 obniza
aktywno$¢ a-amylazy w ziarniakach pszenicy,
ale znacznie mniej niz gen Rht3. Bhagwat i Bha-
tia [5] stwierdzili istotnie mniejsza stymulacj¢
syntezy o-amylazy w warstwie aleuronowej z
dojrzatych ziarniakéw pszenicy u pétkartowych
odmian (‘Kalyansona’, ktéra posiada gen Rhtl i
‘Moti’ z allelem Rht2), w poréwnaniu do form
wysokich.

Na podstawie licznych badan wykonanych
w réznych krajach §wiata wynika, ze geny Rhtl,
Rht2 i Rht3 majg wplyw na wiele fizjologicz-
nych i morfologicznych whagciwosci pszenicy.
Modyfikujg reakcje na egzogenny kwas gibere-
linowy oraz poziom i zawarto$¢ réznych gibere-
lin. Ponadto maja korzystny wptyw na wzrost i
rozwdj kwiatéw i ktoskéw. Pszenice z genami
Rhtl, Rht2 i Rht3 charakteryzuja sic wyisza
wydajnoscia fotosyntezy z jednostki powierzch-
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ni liSci oraz nizsza aktywnoscia o-amylazy
(zwlaszcza linie z genami Rht3) w poréwnaniu
do genotypéw rht. Wprowadzenie tych genéw
do form wysokich powoduje skrécenie dtugosci
Zd7bta 1 redukcje akumulacji asymilatéow w we-
getatywnych czedciach rosliny oraz obniza po-
tencjal osmotyczny komorek.
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