








УДК 631.52

Генетические основы селекции растений. В 4 т. Т. 1. Общая генетика расте-
ний / науч. ред. А. В. Кильчевский, Л. В. Хотылева. – Минск : Белорус. наука, 
2008. – 551 с. – ISBN 978-985-08-0989-6. 

Настоящий коллективный труд, подготовленный учеными Белорусского общества генетиков  
и селекционеров, посвящен разработке и применению генетических и биотехнологических ме-
тодов в селекции растений в соответствии с ее основными приоритетами: расширением спектра 
генетической изменчивости, повышением эффективности отбора и информативности селекцион- 
нoгo процесса, сокращением сроков создания сортов и гибридов. Особое внимание будет уделено 
биотехнологическим методам в селекции растений: клеточной, гаметной и зиготной селекции, 
гаплоидии, селекции на основе маркеров, созданию трансгенных организмов и биобезопасности.

В первом томе обобщены результаты многолетних экспериментальных и теоретических ис-
следований, направленных на совершенствование методологии и методики селекции растений, 
включая экологические аспекты селекции, проблемы гетерозиса и генетики количественных 
признаков, рекуррентного отбора, фитоиммунитета, нехромосомной наследственности, отдален-
ной гибридизации и др.

Книга рассчитана на научных работников в области генетики и селекции растений, препо-
давателей и студентов биологических и сельскохозяйственных вузов, специалистов сельского 
хозяйства.

Табл. 102. Ил. 81. Библиогр.: 1298 назв.

Н а у ч н ы е  р е д а к т о р ы:

член-корреспондент НАН Беларуси А. В. Кильчевский,
академик НАН Беларуси Л. В. Хотылева

Р е ц е н з е н т ы:

академик НАН Беларуси С. И. Гриб,
доктор биологических наук В. Е. Падутов

Издание подготовлено при участии  
Белорусского общества генетиков и селекционеров

ISBN 978-985-08-0989-6 (Т. 1)                           Институт генетики и цитологии, 2008 
ISBN 978-985-08-0990-2                            Оформление. РУП «Издательский дом  
             «Белорусская наука», 2008



Предисловие редакТоров

Уважаемый читатель! Этим предисловием мы открываем трехтомное издание 
«Генетические основы селекции растений». Идея такого рода обобщения принад-
лежит не нам. В 1930-е годы академик Н. И. Вавилов взял на себя труд по сбору 
и анализу всего арсенала теоретических основ селекции растений, объединив кол-
лектив авторов для подготовки материалов к изданию. В 1935 г. выходит первый 
том «Теоретические основы селекции растений». Такого рода обобщения сдела-
ны нашими итальянскими (в 1998 г.) и украинскими (в 2001 г.) коллегами. Попытка 
построить мост между генетической наукой и практической селекцией необхо-
дима, поскольку без глубокого теоретического и методического обоснования на 
основе современных биологических знаний селекционный процесс превращается 
в рутинную эмпирическую процедуру отбора, эффективность которой в значи-
тельной степени определяется опытом и интуицией селекционера.

В связи с этим мы поставили перед собой задачу обобщить накопленные бело-
русскими генетиками знания с целью последующего их применения для практиче-
ской селекции растений. Предлагаемое нами издание включает четыре тома:

Общая генетика растений.1. 
Частная генетика растений.2. 
Биотехнология в селекции растений. Клеточная инженерия.3. 
Биотехнология в селекции растений. Геномика и генетическая инженерия.4. 

В первом томе обобщены результаты исследований, направленные на совер-
шенствование методологии и методики селекции растений (экологические аспекты 
селекции, проблемы гетерозиса, генетики количественных признаков, фитоим-
мунитета, нехромосомной наследственности, отдаленной гибридизации и др.).

Во втором томе изложены результаты частной генетики растений, представляю-
щие интерес для селекции важнейших сельскохозяйственных культур Беларуси.

В третьем томе дана сводка работ по использованию методов клеточной ин-
женерии в селекции растений (генетические основы морфогенеза, использование 
гаплоидии, клеточной и гаметной селекции и др.).

В четвертом томе обобщены исследования по применению молекулярных мар-
керов в селекции, созданию трансгенных растений и биобезопасности.

Мы отдаем себе отчет в том, что представленный нами материал не охватывает 
всех проблем генетических основ селекции растений. Мы ставим перед собой иную 
задачу – обобщить результаты белорусских генетиков, полезные для повышения эф-
фективности селекции растений. Отсюда определенная неполнота и фрагментарность 
в представлении набора культур и методических подходов. Однако мы считаем, что 
пятидесятилетний труд белорусских ученых, направленный на разработку совре-
менных генетически обоснованных методов селекции, заслуживает обобщения.

А. В. Кильчевский, 
Л. В. Хотылева
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Глава 1

ГенеТико-эколоГические асПекТы  
селекции расТений

1.1. Устойчивое сельское хозяйство и задачи селекции

В 1992 г. в Рио-де-Жанейро на конференции ООН по окружающей среде и раз-
витию разработана и принята стратегия устойчивого развития (����������� �����o�-����������� �����o�- �����o�-�����o�-
m���), т. е. развития, которое удовлетворяет потребности настоящего времени, 
но не ставит под угрозу возможности будущих поколений удовлетворять свои 
потребности. Национальная стратегия устойчивого развития в Беларуси приня-
та в 1996 г. Она основана на экологизации промышленности и сельского хозяй-
ства, использовании возобновимых источников энергии, сохранении биоразно- 
образия, защите окружающей среды и т. д.

Новая стратегия развития сельского хозяйства, основанная на гармонизации 
взаимоотношений человека и природы, при достижении достаточного для удов- 
летворения потребностей и экологически безопасного уровня производства ста-
вит новые задачи при создании современных агроценозов, основой которых яв-
ляется сорт. Таким образом, селекция растений должна ориентироваться на ре-
шение основных проблем сельского хозяйства:

Уменьшение генетического разнообразия, как следствие, снижение приспо-1. 
собленности агроценозов, уязвимость их по отношению к абиотическим, биоти-
ческим и антропогенным стрессам. Важность сочетания продуктивности и эко-
логической стабильности на уровне генотипа, популяции и агроценоза.

Дефицит энергоресурсов и возрастание цены пищевой калории, необходи-2. 
мость создания энерго- и ресурсосберегающих технологий.

Загрязнение агроландшафта и сельскохозяйственной продукции поллютан-3. 
тами (радионуклиды, тяжелые металлы, нитраты, пестициды и др.). Необходи-
мость получения экологически безопасной продукции отмечена в ряде работ [1–4].

Формирование концепции устойчивого сельского хозяйства пришло на смену 
идее «зеленой революции». Этот термин впервые был применен в 1968 г. W. S. G���, 
директором USAID (US Ag��cy for I���r����o��� D����o�m���) (цит. по S��m����h��, 
[5]). Термин означал увеличение производства продукции растениеводства путем 
увеличения продуктивности на единицу площади почвы и воды [5].

В соответствии с концепцией «зеленой революции» в результате выполне-
ния селекционных программ были созданы сорта пшеницы и риса, отличающи-
еся короткостебельностью, устойчивостью к полеганию, что позволило приме-
нять более высокие дозы минеральных удобрений и более эффективно использо-
вать воду. В результате удалось повысить продуктивность зерновых культур в раз- 
вивающихся странах (Индия, Китай, Пакистан и др.). Однако «зеленая револю- 
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ция» имела и отрицательные последствия – снижение биоразнообразия и устойчи- 
вости агроценозов, использование больших доз удобрений, пестицидов, загрязне- 
ние окружающей среды, эрозия почв, истощение природных ресурсов и т. п. [5, 6].

Решение этих проблем может быть найдено на пути экологизации сельского 
хозяйства как нового этапа «зеленой революции». Идеи «устойчивого сельского 
хозяйства» (����������� �gr�c����r�), «вечнозеленой революции» (���rgr��� r��o��-����������� �gr�c����r�), «вечнозеленой революции» (���rgr��� r��o��- �gr�c����r�), «вечнозеленой революции» (���rgr��� r��o��-�gr�c����r�), «вечнозеленой революции» (���rgr��� r��o��-), «вечнозеленой революции» (���rgr��� r��o��-���rgr��� r��o��- r��o��-r��o��-
��o�) основаны на синтезе экологии, экономики, рационального использования 
энергии, социального равенства, занятости населения, этики. Главная роль в до-
стижении устойчивого развития сельского хозяйства отводится внедрению эко-
технологий, которые объединяют биотехнологии, информационные и региональ-
ные технологии, использование возобновимых источников энергии (энергия солнца, 
ветра, биогаза). При этом рост продуктивности сельского хозяйства должен со-
четаться с охраной и рациональным использованием почв, воды, лесных ресур-
сов, биоразнообразия и атмосферы.

Существует много определений понятия «�������������y». Наиболее кратким 
является определение, которое дает G. �. �o���y (цит. по �. A. A����r�) [7]: «Спо-G. �. �o���y (цит. по �. A. A����r�) [7]: «Спо-. �. �o���y (цит. по �. A. A����r�) [7]: «Спо-�. �o���y (цит. по �. A. A����r�) [7]: «Спо-. �o���y (цит. по �. A. A����r�) [7]: «Спо-�o���y (цит. по �. A. A����r�) [7]: «Спо- (цит. по �. A. A����r�) [7]: «Спо-�. A. A����r�) [7]: «Спо-. A. A����r�) [7]: «Спо-A. A����r�) [7]: «Спо-. A����r�) [7]: «Спо-A����r�) [7]: «Спо-) [7]: «Спо-
собность поддерживать продуктивность в условиях стресса или шока». Он же 
определяет устойчивость (�������������y) как постоянство или длительность суще-�������������y) как постоянство или длительность суще-) как постоянство или длительность суще-

Рис. 1.1. Индикаторы сельскохозяйственных характеристик (по G. �. �o���y, 1987,  
цит. по �. A. A����r�) [7]
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ствования продуктивности системы в известных или возможных условиях. Устой-
чивость системы является функцией ее внутренних характеристик, природы и силы 
стрессов и шоков и энергетическим вкладом человека, противодействующим 
стрессу или шоку. Стратегия повышения устойчивости агроэкосистемы должна 
быть направлена на создание и повышение эффективности внутренних механиз-
мов ее гомеостаза и уменьшение зависимости продуктивности от внешнего энер-
гетического вклада.

Понятие «устойчивость» взаимосвязано с продуктивностью, стабильностью 
и равномерностью (�q���������y) (рис. 1.1, цит. по �. A. A����r�) [7].

Под продуктивностью при этом понимается получение количества продукта на 
единицу ресурса (чаще всего урожай или доход с гектара). Стабильность понимается 
как постоянство продуктивности в различных условиях среды. Равномерность ха-
рактеризует распределение продуктивности агроэкосистем между пользователями.

Селекция растений, естественно, должна обеспечить создание сортов для устой-
чивого сельского хозяйства. При этом принципиально важно, что именно сорт 
как основа технологии обеспечивает устойчивость агробиоценоза в целом.

Сорт определяет продуктивность, устойчивость к биотическим и абиотиче-
ским стрессам, отзывчивость на дополнительную антропогенную энергию (удо-
брения, поливная вода и др.), степень загрязнения окружающей среды в резуль-
тате применения агрохимикатов, степень эрозионной опасности применяемых 
технологий и, наконец, качество сельскохозяйственной продукции.

Смена парадигм, экологизация сельскохозяйственного производства, приня-
тие концепции устойчивого сельского хозяйства как основополагающей предпо-
лагает и новые цели в селекции растений. На наш взгляд, наиболее четко эти цели 
отражены в новой европейской платформе «P����� for �h� f���r�» (Растения для 
будущего), на основе которой строятся научные исследования в 7-й Рамочной 
программе E� в 2005–2025 гг. [8].

1.2. амбициозная научная повестка дня на 2005–2025 гг.  
в области геномики и биотехнологии растений

Л1. учше понять метаболизм растений, фотосинтез, распределение и потре-
бление энергии и др.

Обеспечить здоровые высококачественные ресурсы. Создать растения с по-2. 
вышенным содержанием необходимых макро- и микрокомпонентов (углеводы, 
жиры, масла, витамины, аминокислоты, антиоксиданты, волокна и др.) и пони-
женным содержанием грибных микотоксинов, антипищевых соединений и сре-
довых поллютантов.

Улучшить потенциал и стабильность урожая. Повысить урожайность без 3. 
дополнительного внесения удобрений, сделать растения более устойчивыми к абио-
тическим стрессам, улучшить стабильность урожая, лежкость, технологичность, 
снизить потери.

Уве4. личить количество полезного вещества растений. Создать растения, 
которые после уборки урожая, транспортировки, хранения и переработки обеспечат 
максимальное количество желаемых конечных продуктов.
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Улучшить биоразнообразие сельской местности. Создать растения, кото-5. 
рые можно выращивать при уменьшении энерговклада в технологию и перера-
ботку конечного продукта, что позволит уменьшить эрозию почвы, использова-
ние сельскохозяйственных средств производства, энергии и воды.

Улучшить генетическое разнообразие сельскохозяйственных культур. 6. 
Расширить число культивируемых растений, создать новые типы пищи.

Уменьшить воздействие сельского хозяйства на окружающую среду. Соз-7. 
дать растения, которые нуждаются в меньшем количестве удобрений, воды и дру-
гих агрохимических вложений для получения высокого урожая.

Усилить мониторинг сельскохозяйственных культур. Создать агроклима-8. 
тические модели на основе знания молекулярных механизмов реакции растений 
для предсказания продуктивности.

Улучшить сосуществование культур. Для обеспечения выбора потреби-9. 
теля генетически модифицированным (ГМ), обычным и органическим культу-
рам необходимо существовать бок о бок. Это может быть достигнуто путем воз-
делывания ГМ растений, уменьшающих поток генов (клейстогамия, ЦМС).

Создать возобновимые материалы. Получить растения для получения возоб-10. 
новимых материалов, например биополимеров, способных к биодеградации.

Создать более эффективные топлива. Получить растения с улучшенным 11. 
процессом конверсии для получения биотоплива, а также растения для произ-
водства масла как источника энергии.

1.3. селекция растений и экология

Сорт растений как основа технологии возделывания любой культуры явля-
ется результатом сложного взаимодействия генотип–среда, поскольку может ре-
ализовать продукционный потенциал и технологические качества только в конкрет-
ных средовых условиях. В данном случае под средой понимаются как почвенно-
климатические, так и технологические условия возделывания. Фактически созда- 
ние сорта предполагает не только получение и отбор новых генотипов, но и поиск 
экологической ниши, где этот генотип (генотипы) обеспечит высокую продук-
тивность, экологическую стабильность и качество продукции как основные цели 
селекции растений. Таким образом, селекционер, по сути, изучает и отбирает не 
генотипы как таковые, а оценивает их норму реакции на абиотические, биотиче-
ские и антропические факторы среды (табл. 1.1).

Взаимодействие генотипа с отдельными группами факторов давно является 
предметом исследований генетиков, селекционеров, физиологов, экологов, фито-
патологов. Достаточно глубоко изучена природа взаимодействия генотипов рас-
тений с абиотическими факторами. Что касается взаимодействия с биотически-
ми факторами, ряд типов взаимодействия представляет интерес как объект изу-
чения селекционеров. Ю. Одум [9] классифицировал все типы взаимодействия 
живых организмов знаками +, 0, – (от конкуренции – – до симбиоза + +). Как из-
вестно, именно в этом направлении обычно движется в сукцессионном процессе 
любой природный биоценоз. Поэтому задачей селекционера, создающего сорт 
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как основу устойчивого агробиоценоза, является минимизация взаимодействий 
типа – – и максимизация взаимодействий типа + + . Особый интерес в этой связи 
представляют направления селекции на создание многолинейных сортов, устой-
чивых к различным расам патогенов, с компонентами – линиями, минимально 
конкурирующими за ресурсы среды. Новым направлением селекции является 
симбиотическая селекция, причем не только по отношению к бобовым, вступа-
ющим в облигатный симбиоз с бактериями, но и по отношению к ряду других 
растений, генотипы которых проявляют специфическое взаимодействие с ассо-
циативной микрофлорой почвы. Представляет интерес отбор генотипов, пода-
вляющих сорняки, привлекающих насекомых и др. Третья группа факторов – 
антропическая – предполагает создание генотипов, адекватных определенной 
технологии и вкладу в нее энергии в виде удобрений, пестицидов, регуляторов 
роста, топлива и т. д. (�o� ����� ��r���y, h�gh ����� ��r���y – сорта низкого и высо-�o� ����� ��r���y, h�gh ����� ��r���y – сорта низкого и высо- ����� ��r���y, h�gh ����� ��r���y – сорта низкого и высо-����� ��r���y, h�gh ����� ��r���y – сорта низкого и высо- ��r���y, h�gh ����� ��r���y – сорта низкого и высо-��r���y, h�gh ����� ��r���y – сорта низкого и высо-, h�gh ����� ��r���y – сорта низкого и высо-h�gh ����� ��r���y – сорта низкого и высо- ����� ��r���y – сорта низкого и высо-����� ��r���y – сорта низкого и высо- ��r���y – сорта низкого и высо-��r���y – сорта низкого и высо- – сорта низкого и высо-
кого энерговклада в технологию).

Таблица 1.1. связь средовых факторов, направлений и задач селекции

Факторы среды Направления и задачи селекции

абиотические: 
Температура 
Освещенность 
Осадки 
Почвенные условия  (гранулометрический 
состав, рН, засоленность и др.)

 
Селекция на устойчивость к лимитирующим зна- 
чениям и максимальное использование оптималь- 
ных значений факторов среды

Биотические: 
Популяционный уровень 
Биоценотический уровень: 
взаимодействие с организмами, подавляю- 
щими развитие культурного растения (сор- 
няки, вредители, микроорганизмы-патогены) 
Взаимодействие с организмами, способствую- 
щими развитию культурного растения

 
Селекция конкурентоспособных генотипов для од- 
новидовых посевов 
Селекция на устойчивость к вредителям и пато- 
генам, подавление сорной растительности 
 
Селекция генотипов, проявляющих повышенный 
урожай в смесях с другими видами растений; 
отбор генотипов, вступающих в симбиотические 
взаимоотношения с почвенной микрофлорой; от- 
бор генотипов, привлекающих насекомых-опыли- 
телей и др.

антропические: 
Внесение дополнительной энергии в агро- 
биоценоз (удобрения, пестициды, регулято- 
ры роста, орошение, обработка почвы, ре- 
гуляция микроклимата в теплицах и др.) 
Загрязнение агроландшафта поллютантами 
(радионуклиды, тяжелые металлы, пестициды, 
нитраты и др.) 
Усиление эрозионных процессов

 
Создание сортов для технологий с определенным 
уровнем энергозатрат (интенсивные технологии, 
традиционные технологии, биологическое земле- 
делие) 
Создание сортов с высоким качеством продукции 
и минимальным накоплением поллютантов 
 
Повышение  средообразующей  функции  сортов  
в процессе селекции

S. ��cc�r���y [10, 11] показал, что создание универсальных сортов для различ-. ��cc�r���y [10, 11] показал, что создание универсальных сортов для различ-��cc�r���y [10, 11] показал, что создание универсальных сортов для различ- [10, 11] показал, что создание универсальных сортов для различ-
ных уровней энерговклада в технологию – нерешаемая задача. Каждому уровню 
энерговклада должен соответствовать и свой идиотип (модель) сорта. Кроме 
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того, особый интерес в связи с загрязнением агроландшафта поллютантами (ра-
дионуклиды, тяжелые металлы, нитраты, пестициды и др.) представляет подбор 
или создание генотипов с минимальным их накоплением. Нами установлено, 
что внутривидовое разнообразие по накоплению поллютантов (нитраты, тяже-
лые металлы, радионуклиды) у овощных культур составляет 2–5 раз, что позво-
ляет вести эффективный отбор генотипов, обеспечивающих получение экологи-
чески безопасной продукции. А. В. Кильчевский, Л. В. Хотылева [3] предложили 
концептуальные модели сортов для различного уровня энерговклада в техноло-
гию (табл. 1.2).

А. А. Жученко [12] разработал концепцию адаптивной системы селекции 
растений, к числу важнейших приоритетов и критериев которой отнес:

1. Возрастающую роль сортов и гибридов в биологизации и экологизации 
интенсификационных процессов в растениеводстве. 

2. Сочетание высокой продуктивности и качества урожая с устойчивостью  
к действию абиотических и биотических стрессоров на уровне сорта, агроценоза 
и агроландшафта.

3. Развитие адаптивных направлений в селекции растений, включая биоэнер-
гетическое, экологическое, эдафическое, симбиотическое, биоценотическое, эко-
типическое, преадаптивное и др.

4. Необходимость «осеверения» растениеводства в России – расширения аре-
ала возделываемых культур и перемещения их в более северные широты.

5. Необходимость создания большего числа агроэкологически адресных сортов 
с учетом разнообразия условий в России, важность организации широкой эколого-
географической селекционной и сортоиспытательной сети.

6. Повышение роли региональных агроэкологических моделей сортов и ги-
бридов как основы в работе эколого-географической селекционной и сортоиспы-
тательной сети.

7. Создание сортов и гибридов, позволяющих конструировать адаптивные 
агроэкосистемы и агроландшафты.

8. Повышение преадаптивного потенциала видового и сортового набора куль-
тивируемых растений с учетом опасности локальных и глобальных изменений 
климата.

9. Первостепенное внимание устойчивости новых сортов и гибридов к болез-
ням, вредителям и сорнякам.

10. Разработку сортовой агротехники и агроэкологического паспорта с ука-
занием модификационной изменчивости и генетической защищенности наибо-
лее важных для рентабельного возделывания сорта признаков.

11. Повышение пространственной, временной, технологической, фитосани-
тарной и экономической достоверности оценок государственного сортоиспытания.

12. Развитие адаптивных подходов в селекции и семеноводстве, взаимо- 
связь всех стадий селекционного, сортоиспытательного и семеноводческого 
процессов.
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Таблица 1.2. концептуальные модели сортов растений

Тип сорта

Уровень  
энергети- 

ческих  
затрат

Цель 
производства

Отзывчи- 
вость на регу- 

лируемые 
факторы среды

Устойчи- 
вость к не- 
регулируе- 
мым факто- 
рам среды

Использова- 
ние средств 
интенсифи- 

кации

Способ- 
ность к на- 
коплению  

поллю- 
тантов

Степень  
загрязнения 
окружающей  

среды при  
возделыва- 

нии

Сорт для  
биологиче- 
ского зем- 
леделия

Низкий Урожай сред- 
ний, экологи- 
чески чистая 
продукция

Низкая Высокая Минимальное 
применение 
удобрений и 
природных 
средств 
защиты

Низкая Низкая

Полуин- 
тенсивный 
стабильный  
сорт, сорт  
широкого  
ареала

Средний Урожай сред- 
ний или выше 
среднего, 
экологически 
безопасная 
продукция

Средняя Высокая Умеренное 
применение 
удобрений, 
пестицидов, 
регуляторов 
роста

Низкая Средняя

Интенсив- 
ный сорт

Высокий Урожай высо- 
кий, экологи- 
чески безопа- 
сная продук- 
ция

Высокая Высокая 
или сред- 
няя

Интенсивное 
применение 
удобрений, 
пестицидов, 
орошения,  
регуляторов 
роста

Низкая Средняя

1.4. селекция растений и информация
Проблема взаимодействия генотип–среда проявляется на двух уровнях: в онто-

генезе, что приводит к канализации развития генотипа в определенном направ-
лении, и в селекционном процессе в целом. Селекция представляет собой про-
цесс микроэволюции, сжатый во времени и пространстве [13]. Эволюция может 
рассматриваться как автоматически регулируемый процесс и является предме-
том изучения биологической кибернетики, изучающей самоорганизацию биоло-
гических систем, информационные процессы в них и управление этими процес-
сами. И. И. Шмальгаузеном [14, 15] предложена общая схема регуляции меха-
низма эволюции. Он выделяет два канала связи для передачи информации. 
Первый канал – реализация генетической информации в процессе онтогенеза 
(носитель прямой информации – ген). Второй канал – естественный отбор при-
способленных генотипов в результате действия биоценозов на популяцию осо-
бей (носитель обратной информации – фенотип).

На наш взгляд, весьма продуктивным может быть использование кибернети-
ческих подходов к эволюции, разработанных И. И. Шмальгаузеном, примени-
тельно к информационному обеспечению селекционного процесса. Поскольку 
действие естественного отбора имеет место и при селекции, сохраняют свое зна-
чение первый канал связи (в онтогенезе) и второй канал связи (на уровне популя-
ции). Однако передача информации по первому и второму каналам связи имеет 
свою специфику.
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Специфика реализации генетической информации по первому каналу связи 
выражается в первую очередь в комфортных условиях культивирования и управ-
ляемости онтогенезом по воле человека. В результате в культуре обычно сильно 
проявляются признаки, связанные с условиями культивирования и представля-
ющие интерес для человека. Среда «подставляет» под действие отбора одни при-
знаки и может не выявлять другие. При этом приспособительное значение при-
знаков отходит на второй план. Для селекционера важны здесь два момента: со-
ответствие условий культивирования генотипа будущей эконише сорта (отсут- 
ствие адекватности условий приводит к резкому изменению фенотипов и может 
рассматриваться как информационная помеха) и стадия онтогенеза, на которой 
возможен отбор, в том числе косвенный. Отбор на уровне клетки или группы 
клеток (клеточная селекция), а также на ранних стадиях онтогенеза (гаметофит, 
зиготы, семена, проростки) возможен только при наличии связи между проявле-
ниями признака на этих стадиях и на уровне взрослого растения. 

Второй канал связи имеет место и в селекции. Специфика его проявляется  
в ослаблении действия биоценоза на селектируемую популяцию, организован-
ности всех этапов селекционной работы, качественном отличии методов и направ-
ления отбора в питомниках и др. В связи с этим в селекции правильнее рассма-
тривать не отдельные звенья селекционной цепи в качестве элементарных ин-
формационных каналов, а всю их совокупность, начиная от выбора исходного 
материала до использования сорта в конкретном регионе возделывания. Такой 
канал связи мы назвали большим информационным каналом (рис. 1.2), а реали-
зацию генетической информации в онтогенезе – малым информационным кана-
лом [17, 18].

Введение этих терминов позволяет более четко подойти к проблеме исполь-
зования информации в селекции. Понятие «большой информационный канал» 
позволяет более конкретно поставить вопрос об адекватности эколого-генети- 
ческой информации идиотипу, условиям культивирования в производстве, типи-
зации условий отбора на всех этапах селекции и их привязке к будущим услови-
ям возделывания, правильной экологической целенаправленности на конкрет-
ную эконишу сорта, отбору как по среднему значению признака, так и по норме 
реакции. Потеря или искажение информации в большом информационном кана-
ле равноценна потере селекционного материала и снижению эффективности се-
лекции.

Большой интерес представляет вопрос о помехах в большом и малом инфор-
мационных каналах и их устранении. Главной помехой получения объективной 
информации является взаимодействие генотип–среда (ВГС).

Взаимодействие генотипа и среды связано с различной нормой реакции ге-
нотипов и изменением их рангов в различных средах. Конкретными причинами 
проявления ВГС могут быть резкие отклонения условий культивирования от 
нормальных (лимиты абиотических факторов, эпифитотии и др.). ВГС на орга-
низменном уровне изменяет «траекторию онтогенеза», что выражается в изме-
нении фенотипов; ВГС на популяционном уровне выражается в изменении груп-
пы генотипов, «подставляемых» средой под действием отбора в качестве луч-
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ших. Целесообразно использовать единые биологические индикаторы – сорта- 
тестеры, которые, сохраняя или изменяя ранги в различных условиях среды в боль- 
шом информационном канале, могут служить свидетельством наличия или от- 
сутствия помех в информационном канале. В этом случае следует снижать интен- 
сивность отбора.

Отбор генотипов в любой среде обеспечивает относительный успех. Это свя-
зано с тем фактом, что фенотипическое проявление признака генотипа в различ-
ных средах может контролироваться различными генетическими системами.  
А. В. Кильчевским [16] предложено представление об узкой специфике отбора, 
проявляющейся в трех аспектах:

Отбор ведется по ограниченному количеству хозяйственно ценных и легко 1. 
наблюдаемых признаков, при этом в селектируемой популяции может сохраняться 
изменчивость по признакам, не подвергавшимся действию отбора;

Отбор действует только на определенные генетические факторы, прояв-
ляющиеся фенотипически при определенной схеме селекционного процесса (ги-
бридизация, инцухт) и в зависимости от типа размножения (самоопылитель, пе-
рекрестник). Как известно, фенотипическая варианса 2

Pσ  расчленяется на гено-
типическую 2

Gσ , средовую 2
Eσ  и вариансу ВГС 2

GEσ :
2 2 2 2
P G E GE.σ = σ + σ + σ

Генотипическая варианса, в свою очередь, включает аддитивную 2
Aσ , доми-

нирования 2
Dσ  и три формы эпистаза (аддитивно-аддитивную 2

AAσ , аддитивно-
доминантную 2

ADσ  и доминантно-доминантную 2
DDσ ).

У самоопылителей отбор действует на аддитивные эффекты и аддитивно-
аддитивную часть эпистаза, у перекрестников – на аддитивные, доминантные 
эффекты и часть эпистаза (аддитивно-доминантные и доминантно-доминантные 
эффекты). Остальная часть генетической изменчивости не реализуется и нахо-
дится в скрытом состоянии. Для реализации этой потенциальной изменчивости 
нужны соответствующие условия (у самоопылителей – гибридизация с тесте-
ром, у перекрестников – инцухт).

3. Выравненность сорта и его преимущество перед другими сортами сохра-
няется только в тех условиях среды, где проводился отбор. G. E. D�ck�r�o� [цит. 
по 16] пришел к выводу, что невозможно основывать селекцию на изменчивости 
в данных условиях среды таким образом, чтобы эта среда была полностью ти-
пична для популяции в будущем. Взаимодействие среды с генетической вариан-
сой и ее компонентами приведет к временному приросту в адаптивности полу-
ченного материала в данной выборке сред, который может теряться при измене-
нии среды.

Таким образом, представление об узкой специфике отбора позволяет объяс-
нить относительность селекционного результата, получение материала с локаль-
ной приспособленностью в связи с частичной фенотипической реализацией ге-
нетической основы признака в конкретных условиях среды, сохранение скрытой 
генетической изменчивости в сортах самоопылителей и перекрестников, изме-
нение генетической структуры сортов при их репродуцировании в нетипичных 
условиях среды.
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1.5. адаптивная селекция растений

1.5.1. адаптивная селекция – определение и особенности

Под адаптивной селекцией понимается совокупность методов, обеспечиваю-
щих получение сортов и гибридов с максимальной и устойчивой продуктивно-
стью в экологических условиях региона, для которого ведется отбор [19]. Таким 
образом, основной целью адаптивной селекции является сочетание продуктив-
ности и устойчивости к абиотическим, биотическим и антропическим стрессам 
в одном сорте (генотип, популяция).

Основными особенностями адаптивной селекции растений в отличие от тра-
диционных подходов и методов являются:

1. Региональный характер и экологическая целенаправленность на конечную 
совокупность сред (почвенно-климатические и агротехнические условия регио-
на, для которого создается сорт).

2. Ориентация не на потенциальную, а на реальную продуктивность.
3. Единая стратегия сред на всех этапах селекционного процесса, включающая:
а) комплексную оценку параметров фона (типичности, продуктивности, диф-

ференцирующей и предсказующей способности);
б) оптимизацию размещения селекционных учреждений, пунктов экологи-

ческого и государственного испытания, обоснованный выбор агрофонов на основе 
оценки параметров фона;

в) контроль за фоном для отбора с использованием сортов-тестеров, коррек-
цию интенсивности отбора в зависимости от типичности условий среды по от-
ношению к целевой совокупности сред.

4. Отбор на продуктивность и стабильность на различных этапах селекцион-
ного процесса, основанный на оценке общей и специфической адаптивной спо-
собности генотипов, их экологической стабильности. Модификация селекцион-
ного процесса, обеспечивающая возможность оценки параметров приспособлен-
ности генотипов на каждом этапе селекции.

5. Кооперация селекционных учреждений в регионе при выполнении постав-
ленной задачи.

6. Выбор методов селекции, обеспечивающих создание, реализацию, оценку и 
отбор генотипов с повышенным адаптивным потенциалом (гетерозис, отдаленная 
гибридизация, полиплоидия, периодический отбор, многолинейные смеси и др.).

Основой создания сортов, сочетающих высокую продуктивность с экологи-
ческой стабильностью, являются следующие генетические механизмы [3, 17]:

внутригеномный и межгеномный генетический баланс;•	
баланс между ядром и цитоплазмой;•	
оптимальный уровень плоидности, гетерозиготности и гетерогенности;•	
наличие в генотипе генов, обеспечивающих устойчивость к биотическим, •	

абиотическим и антропическим стрессам.
Для выявления и фенотипической реализации генетических механизмов 

адаптивности особей и популяций необходима оптимизация селекционного про-
цесса в следующих направлениях:

а) создание потенциала адаптивной изменчивости;
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б) фенотипическая реализация изменчивости в результате выбора селекци-
онной схемы и средовых условий;

в) получение и интерпретация информации об адаптивных возможностях 
особей селектируемой популяции;

г) отбор особей, сочетающих продуктивность и устойчивость;
д) поддержание адаптивности созданной популяции в процессе семеноводства.
В целом адаптивная селекция должна обеспечить:
1. Представление о селекционном процессе как едином целом и ориентацию 

на конечный результат (продуктивность и стабильность сорта в производствен-
ных условиях региона).

2. Большую информативность каждого звена селекционной цепи и возмож-
ность использования этой информации для оперативного принятия решений.

3. Экологизацию селекции, т. е. равнозначность оценки не только генотипов, 
но и сред, ориентацию на сочетание продуктивности и стабильности в одном со-
рте (генотип, популяция).

4. Отбор генотипов на всех этапах жизненного цикла (пыльца, клетка, семе-
на, проростки и т. д.), использование механизмов индивидуальной, популяцион-
ной и биоценозной буферности.

1.5.2. изучение взаимодействия генотипа и среды  
на различных этапах селекционного процесса

Нами был применен разработанный ранее [20–24] метод оценки адаптивной 
способности и стабильности генотипов, среды как фона для отбора в селекции 
овощных культур и картофеля. Изучались проблемы ВГС на основных этапах 
селекционного процесса: выбор и оценка исходного материала, ранние поколе-
ния, экологическое и государственное испытание, селекция на гетерозис, куль-
тура in vitro. Использовалось также моделирование селекционного процесса  
в различных условиях среды. Результаты этих исследований обобщены в ряде 
работ [3, 20–24].

Установлен ряд закономерностей ВГС для генотипов и сред, имеющих мето-
дологическое значение для оптимизации селекционного процесса. Основными 
закономерностями ВГС для генотипов являются следующие положения.

1. Среднее значение признака и его средовая чувствительность относительно 
независимы и могут сочетаться в различных комбинациях. На относительную 
независимость значения признака и его стабильности указывали ранее [25, 26]. 
В группу высокопродуктивных генотипов могут входить как стабильные, так  
и нестабильные, что говорит о возможности выделения сортов, сочетающих про-
дуктивность и устойчивость.

С другой стороны, отсутствие тесной связи между продуктивностью и эко-
логической стабильностью и односторонний отбор по продуктивности создают 
условия, в которых возможна потеря стабильных форм. В связи с этим контроль 
стабильности должен стать обязательным элементом селекционного процесса на 
различных его этапах. Особенно велика опасность потери стабильности форм  
в ранних поколениях (F2 – F5), где оценка материала ведется на одном фоне. Це-
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лесообразно использовать два фона (благоприятный и лимитирующий) уже на 
ранних этапах селекционного процесса, в особенности у культур с высоким ко-
эффициентом размножения, проводить углубленное изучение сортообразцов на 
одном из пунктов экологического и государственного испытания с последующей 
оценкой экологической стабильности и отзывчивости на повышенный агрофон.

2. Генотип может быть стабильным по одному признаку и нестабильным по 
другому. Анализ коллекции томата из 8 генотипов по 23 количественным при-
знакам и 7 генотипов огурца по 12 признакам в экологическом сортоиспытании 
показал, что экологическая стабильность по каждому признаку изучаемых со-
ртов индивидуальна (табл. 1.3, 1.4) [3].

Таблица 1.3. относительная стабильность количественных признаков сортов томата  
в экологическом сортоиспытании

№ 
п/п Признак

Сорта
rДоход- 

ный П-7 Р-5 А-39 N�� 
York�r Рге��o Ве�� ���o���

1 Общий урожай 9,0 6,9 14,8 26,7 0 3,7 23,0 9,7 –
2 Товарный урожай 0 6,5 3,4 23,3 10,1 12,4 26,5 11,4 0,651*
3 Ранний урожай 0 0 77,3 21,9 0 0 22,1 16,0 0,458
4 Высота растения 21,0 23,3 18,4 27,4 15,1 21,9 8,1 22,4 –0,023
5 Число кистей на главном стебле 10,5 0 31,6 14,2 17,7 22,8 8,8 10,4 –0,050
6 Число листьев между кистями 7,8 6,6 26,8 13,5 23,7 26,5 8,1 16,9 –0,366*
7 Число плодов на первой кисти 53,6 0 54,0 19,4 43,3 58,4 16,1 36,0 –0,407*
8 Осыпаемость на первой кисти 31,8 85,4 86,2 98,7 112,7 60,9 52,1 67,2 –0,066
9 Число плодов на второй кисти 0 0 14,5 21,1 9,1 27,7 30,8 12,7 0,474
10 Осыпаемость на второй кисти 71,7 119,5 99,7 81,0 119,2 125,6 66,6 75,2 –0,676*
11 Число плодов на третьей кисти 9,6 29,6 24,6 29,4 14,0 22,9 35,3 0 0,520*
12 Осыпаемость на третьей кисти 106,8 113,9 146,1 105,1 149,7 127,8 76,9 75,5 –0,493*
13 Число плодов в среднем по трем 

кистям
21,4 7,4 20,8 5,1 13,4 29,1 13,4 18,1 –0,451*

14 Осыпаемость в среднем по трем 
кистям

68,9 105,4 113,0 94,9 128,9 107,4 65.3 72,4 –0,470*

15 Масса плода 18,2 5,2 10,7 2,1 12,0 14,2 4,4 13,8 –0,673*
16 Длина периода от всходов до 

цветения
13,3 17,4 14,9 11,4 18,1 21,0 12,9 18,7 –0,817*

17 Длина вегетационного периода 6,6 8,9 8,7 8,1 9,8 9,1 12,1 9,8 0,143
18 Всхожесть 57,3 68,1 65,1 24,3 90,8 66,1 61,3 55,2 –0,772*
19 Масса проростка 6,4 10,4 10,7 5,4 19,4 4,9 13,7 13,6 –0,289
20 Масса листьев проростка 12,5 11,8 19,8 11,2 24,9 15,9 24,4 13,2 –0,096
21 Длина гипокотиля 6,7 10,3 5,8 11,9 17,0 20,9 8,5 11,5 –0,499*
22 Относительная скорость роста 

листьев проростка
34,2 33,2 75,2 65,6 54,3 16,4 67,9 31,3 0,649*

23 Относительная скорость роста 
гипокотиля

42,6 35,8 22,4 140,5 98,7 0 45,8 40,7 0,400*

* Достоверно при Р = 0,05.
П р и м е ч а н и е.  r – коэффициент корреляции между стабильностью сортов по общему 

урожаю и изучаемому признаку.
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Таблица 1.4. относительная стабильность количественных признаков сортов огурца  
в экологическом сортоиспытании

№ 
п/п Признак

Сорта
rИзящ- 

ный
Водо- 

лей
Нежин- 

ский
F11-7-
9×4–3 F18-3-1×П1 F18-3-1×	

Должик F17-5-1×П1

1 Общий урожай 7,7 49,6 0 43,1 48,9 17,4 41,6
2 Товарный урожай 4,3 62,2 0 49,4 54,1 23,0 42,8 0,988*
3 Число женских цветков 54,6 33,2 65,7 94,6 39,8 93,4 59,8 0,033
4 Число мужских цветков 20,7 6,4 27,1 31,4 39,8 27,2 28,2 –0,308
5 Число завязей 103,2 79,2 78,4 78,9 89,5 96,0 76,0 –0,406*
6 Число боковых плетей 41,4 16,5 18,7 19,8 38,4 34,8 34,5 –0,126
7 Длина главного стебля 11,8 6,3 19,1 0 10,5 11,7 13,7 –0,648*
8 Масса проростка 5,2 8,9 22,0 8,3 0 29,7 0 –0,605
9 Масса листьев 

проростка
0 2,9 22,6 6,6 3,9 17,4 0 –0,601*

10 Площадь семядолей 0 0 31,9 22,2 0,9 27,6 0 –0,531
11 Длина гипокотиля 8,4 10,9 19,9 6,3 1,3 17,6 5,6 –0,722*
12 Относительная скорость 

роста листьев проростка
0 4,5 0,6 3,5 0,7 1,3 0 0,519*

* Достоверно при Р = 0,05.
П р и м е ч а н и е.  r – коэффициент корреляции между стабильностью сортов по общему 

урожаю и изучаемому признаку.

Таким образом, при создании широкоприспособленных сортов стабильность 
морфобиологических признаков не является самоцелью.

3. Стабильность по продуктивности может быть связана с нестабильностью 
по другим признакам. Анализ корреляционных связей между параметрами эко-
логической стабильности при экологическом сортоиспытании томата и огурца 
выявил преобладание отрицательных корреляционных связей между стабиль- 
ностью общего урожая и стабильностью других признаков. Таким образом, стабиль-
ность урожайности как интегрального признака может обеспечиваться нестабиль-
ностью связанных с ним морфобиологических признаков. Организм как сложная 
биологическая система сохраняет свою гомеостатичность в результате действия 
компенсаторных связей между многими морфобиологическими признаками, и их 
изменчивость сохраняет устойчивость системы в целом. Однако есть признаки, 
стабильность которых имеет положительную связь со стабильностью урожай-
ности. Эти признаки могут быть использованы для косвенного отбора стабиль-
ных форм [3].

4. В ранних поколениях происходит расщепление не только по среднему зна-
чению признака, но и по экологической стабильности. Анализ двух расщепляю-
щихся гибридных комбинаций томата в F3 на различных агрофонах позволил 
выявить изменчивость между линиями по их реакции на среду [17]. Расщепле-
ние по средовой чувствительности каждого признака создает основу для эффек-
тивного отбора линий по экологической стабильности. В число высокопродук-
тивных попали как стабильные, так и нестабильные формы, что подтверждает 
относительную независимость среднего значения и экологической стабильности.
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5. Гетерозисное состояние организма не всегда обеспечивает стабильность,  
а стабильность не всегда связана с гетерозисом. Нами [27, 28] изучена взаимо- 
связь между степенью проявления гетерозиса и экологической стабильностью,  
а также характером реакции гибридов томата на среду. С этой целью все гибрид-
ные комбинации группировались по степени доминирования на три группы: HP > 1 – 
положительное сверхдоминирование; –1 ≤ HP ≤ 1 – промежуточное наследова-
ние; HP < –1 – отрицательное сверхдоминирование. Кроме того, гибриды были 
сгруппированы по коэффициенту регрессии как мере стабильности: bi > 1 – не- 1 – не-1 – не-
стабильные с положительной реакцией на улучшение условий среды; – 1 ≤ bi ≤ 1 – 
стабильные; bi < –1 – нестабильные с отрицательной реакцией на улучшение 
условий среды (табл. 1.5–1.7).

Таблица 1.5. связь между степенью доминирования и экологической стабильностью  
гибридов томата по общей урожайности

Степень  
доминирования

Коэффициент регрессии на среду
Сумма гибридов Доля, %

bi < –1 –1 ≤  bi  ≤ 1 bi > 1

H� > 1 6 8 11 25 55,5
–1 ≤  H� ≤ 1 2 5 11 18 40,0

H� < –1 0 1 1 2 4,5
Сумма гибридов 8 14 23 45 100,0

Доля, % 17,8 31,1 51,1 100,0

Таблица 1.6. связь между степенью доминирования и экологической стабильностью  
гибридов томата по товарной урожайности

Степень доминирования
Коэффициент регрессии на среду

Сумма гибридов Доля, %
bi < –1 –1 ≤ bi ≤ 1 bi > 1

H� > 1 9 5 12 26 57,8
–1 ≤  H� ≤ 1 3 4 10 17 37,8

Н < –1 1 0 1 2 4,4
Сумма гибридов 13 9 23 45

Доля, % 28,9 20,0 51,1 100,0

Таблица 1.7. связь между степенью доминирования и экологической  
стабильностью гибридо

Степень доминирования
Коэффициент регрессии на среду

Сумма гибридов Доля, %
bi < –1 –1 ≤ bi ≤ 1 bi > 1

H� > 1 3 5 5 13 28,9
–1 ≤ H� ≤ 1 7 1 15 23 51,1

Н� < –1 3 1 5 9 20,0
Сумма гибридов 13 7 25 45 100,0

Доля, % 28,9 15,6 55,5 100,0

Анализ табл. 1.5–1.7 показывает, что эффект гетерозиса не всегда связан со 
стабильностью. Большая часть гетерозисных гибридов положительно реагирует 
на улучшение условий среды и только 19,2–38,5% проявляют экологическую 
стабильность. Стабильность не обязательно связана с эффектом гетерозиса. Она 
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может проявляться и при промежуточном наследовании признака и при отрица-
тельном сверхдоминировании.

6. Отсутствует тесная связь между репродуктивным и адаптивным гетерози-
сом. Нами изучено проявление гетерозиса в диаллельных скрещиваниях у тома-
та по репродуктивным признакам (общая, товарная, ранняя урожайность, про-
явление партенокарпии), а также гетерозис по относительной стабильности Sgi 
этих признаков. Коэффициент корреляции между степенями доминирования xi  
и Sgi изменяется от – 0,301 до – 0,013. В отдельных гибридных комбинациях ре-
продуктивный гетерозис сочетался с адаптивным [3].

Нами выявлены также основные закономерности ВГС для среды.
1. Среда канализирует изменчивость по продуктивности и стабильности. В сред-

них по продуктивности средах сохраняется изменчивость генотипов по норме 
реакции и максимальна эффективность отбора на общую адаптивную способ-
ность. Отбор в богатых или бедных средах может привести к потере экологиче-
ской стабильности и выделению узкоприспособленных генотипов.

При отборе в расщепляющихся популяциях томата установлено направлен-
ное векторное воздействие фона на селектируемую популяцию, выражающееся 
в смене рангов линий на различных фонах (табл. 1.8).

Таблица 1.8. номера лучших линий F3 гибрида Accord, отобранных на различных фонах  
по сас, оас и сцГ (1985 г.)

№ линии

Принцип отбора

САС ОАС СЦГ

ранняя высадка орошение контроль все фоны все фоны

1
2
3
4
5

29
39
46
56
41

17
18
23
46
39

15
18
33
39
42

29
39
46
56
23

18
38
29
39
46

П р и м е ч а н и е.  САС – специфическая адаптивная способность; ОАС – общая адаптивная 
способность; СЦГ – селекционная ценность генотипа [3].

Линии, отобранные по общей адаптивной способности и селекционной цен-
ности генотипа на трех фонах, не всегда имели преимущество на конкретном фоне, 
что свидетельствует о возможности потери форм с широкими приспособитель-
ными возможностями при отборе только на одном фоне. Использование несколь-
ких фонов в ранних поколениях позволяет дать оценку стабильности генотипов 
и снять информационные помехи, связанные с ВГС.

Преимущество средних по продуктивности фонов было также доказано при 
анализе результатов госсортоиспытания картофеля и овощных культур [3, 17].

Нами [17] на числовых моделях изучена эффективность отбора по фенотипу 
на генетическое значение полученных форм и их экологическую стабильность  
в зависимости от различных средовых условий. Наиболее интересным было вы-
явление векторного действия фона на экологическую стабильность генотипов 
(рис. 1.3). 
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Варианты 1 (отбор в богатых средах) и 3 (отбор в бедных средах) сильно влияют 
на средовую реакцию (коэффициент регрессии генотипа на среду bi), выделяя 
специфически приспособленные (нестабильные) генотипы с узкой эконишей в бога-
той или бедной среде. Наиболее благоприятные условия для сохранения геноти-
пов с различной нормой реакции и поддержания среднего уровня стабильности 
сохраняются в средней среде (вариант 2). Модельный эксперимент показывает, 
что первые этапы селекционного процесса (F1, F2, F3) целесообразно проводить 
на средних фонах, а затем переходить от последовательной оценки генотипов к па-
раллельной, изучая линии одновременно в контрастных условиях (богатая, бед-
ная среда). Такая схема позволит перейти к отбору по генотипу и выделить ста-
бильные формы в ранних поколениях.

2. Среда in vitro может канализировать генетическую изменчивость в неже-
лательном направлении. В специальном эксперименте нами [3, 29, 30] изучена 
взаимосвязь между проявлением признака и массой каллуса 8 генотипов томата 
на 12 средах в культуре in vitro, а также общей, товарной и ранней урожайностью  
в полевых условиях в среднем за два года (табл. 1.9).

Таблица 1.9. оценка типичности среды in vitro по отношению к условиям in vivo

№  
п/п

Концентрация гормонов, мг/л
Средняя масса 

каллуса, мг

Коэффициент корреляции, r

6 БАП НУК с общей 
урожайностью

с товарной 
урожайностью

с ранней 
урожайностью

1 0,1 0,1 385,4 0,288 0,273 –0,173
2 0,1 1,0 544,0 0,106 0,095 –0,426
3 0,1 3,0 663,5 –0,148 –0,155 –0,415
4 0,1 5,0 638,7 –0,238 –0,253 –0,259
5 0,5 0,1 677,1 0,406 0,405 0,188
6 0,5 1,0 776,8 0,148 0,158 –0,227
7 0,5 3,0 852,2 0,745 0,760 0,130
8 0,5 5,0 935,5 0,131 0,087 –0,221
9 1,0 0,1 907,3 0,419 0,432 0,466
10 1,0 1,0 956,1 0,785 0,764 –0,043
11 1,0 3,0 865,9 0,288 0,325 0,264
12 1,0 5,0 872,7 0,176 0,150 0,029

Рис. 1.3. Влияние условий среды на экологическую стабильность полученного в результате селек-
ции материала ( 1 – отбор в богатой среде; 2 – в средней; 3 – в бедной; 4 – в богатой-бедной;  

5 – в бедной-богатой; 6–7 – дизруптивный отбор)
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Выявлены среды (10 и 7), на которых корреляции массы каллуса с общей и то-
варной урожайностью достаточно велики. Однако есть среды, на которых масса 
каллуса слабо связана с этими признаками или такая связь отсутствует. В связи 
с этим целесообразно оценивать типичность условий отбора in vitro по отноше-
нию к условиям in vivo с помощью сортов-тестеров, что позволит в некоторой 
степени решить проблему экологической направленности клеточной селекции.

3. Отсутствует универсальная среда для испытания генотипов разных видов 
по комплексу признаков. Нами [3, 17] изучены результаты сортоиспытания овощ- 
ных культур на 6 сортоучастках республики (табл. 1.10). 

Таблица 1.10. коэффициент предсказуемости среды рк для отбора сортов овощных культур 
(1982–1984 гг.)

Сортоучасток
Капуста Томат Огурец Свекла Морковь Лук Средний 

рангPК ранг PК ранг PК ранг PК ранг PК ранг PК ранг

Столинский 
Витебский 
Гомельский 
Гродненский 
Минский 
Могилевский 
Среднее по 
республике

0,077 
0,134 
0,033 
0,078 
0,144 
0,017 
0,080

4 
2 
5 
3 
1 
6 
–

0,018 
0,013 
0,203 
0,055 
0,097 
0,054 
0,053

4 
5 
1 
3 
2 
6 
–

0,030 
0,269 
0,012 
0,167 
0,034 
0,246 
0,134

5 
1 
6 
3 
4 
2 
–

0,049 
–0,004 
0,012 
0,029 
0,004 
0,055 
0,022

2 
5 
6 
3 
4 
1 
–

0,149 
– 

0,076 
0127 
0,051 
0,018 
0,073

1 
– 
3 
2 
4 
5 
–

– 
–0,001 

– 
0,008 
0,231 
0,102 
0,08 5

– 
4 
– 
3 
1 
2 
–

3,2 
3,4 
4,2 
2,8 
2,7 
3,7 
–

Усреднение коэффициентов предсказуемости сред по годам позволило выде-
лить лучшие пункты испытания для каждой культуры. Проявлялась видовая 
специфика, о чем можно судить по рангам сортоучастков. Наиболее приемлемы 
для оценки всех культур сортоучастки, имеющие наименьший средний ранг.

4. Для контроля основных параметров сред (типичность, дифференцирую-
щая и предсказующая способность), а также реализации принципа экологиче-
ской целенаправленности селекции на конечную совокупность сред целесо- 
образно использовать сорта-тестеры, ранее испытанные в Госсортосети [3, 17].  
В специальных экспериментах установлено, что таких сортов должно быть не 
менее 3–4. Сорта-тестеры должны отличаться по продуктивности, реагировать 
на изменения условий среды (быть нестабильными), обладать различной реак-
цией на среду.

1.5.3. экологическая организация селекционного процесса

Выявленные закономерности являются методической основой экологической 
организации селекционного процесса как средства повышения эффективности 
селекции. Экологическая организация селекционного процесса, по нашему мне-
нию, должна быть основана на следующих принципах.

1. Создание идиотипа – модели сорта на основе анализа средовых и агротех-
нических условий будущей экониши (регион с конкретными почвенными и кли-
матическими условиями; преобладающие вредители, патогены и сорняки; полез-
ная биота, тип агротехники, уровень энерговклада). Определение генетической 
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структуры сорта (уровень гетерозиготности и гетерогенности), типов его взаи-
модействия с другими видами агробиоценоза (как полезными, так и вредными).

2. Выбор в генколлекции исходного материала, соответствующего поставлен-
ным задачам. Создание генетической изменчивости (гибридизация, мутагенез, 
трансгеноз).

3. Оценка продуктивности и экологической стабильности генотипов в селек-
тируемой популяции на различных этапах селекционного процесса, анализ вза-
имодействия генотипов с абиотическими, биотическими и антропическими фак-
торами.

4. Создание единой стратегии сред на всех этапах селекции с ориентацией на 
конечные условия (эконишу сорта); оценка параметров фона (типичность, диф-
ференцирующая и предсказующая способность) на каждом этапе; реализация 
принципа экологической целенаправленности.

5. Оптимизация малого и большого информационных каналов, устранение 
помех, связанных с взаимодействием «генотип × среда», использование единых 
сортов-индикаторов среды во всех совокупностях сред для оценки их типично-
сти, коррекция интенсивности отбора в зависимости от типичности среды.

6. Использование механизмов естественного отбора в прямой (элиминация 
неприспособленных генотипов) и косвенной (смена рангов генотипов в популя-
ции) форме, совпадение действия естественного и искусственного отбора.

7. Поддержание адаптивного потенциала сорта в процессе семеноводства в ре-
зультате правильного выбора условий репродуцирования и сохранения оптималь-
ной структуры сортовой популяции.

Таким образом, создание сорта как основы высокопродуктивного и устойчи-
вого агробиоценоза предполагает обязательную оценку реакции генотипов сорта 
на абиотические, биотические и антропические факторы и отбор высокопродук-
тивных и экологически стабильных сортов, обеспечивающих получение экологи-
чески безопасной продукции при использовании природоохранных технологий.

1.6. селекция энергетически эффективных сортов

Сельское хозяйство является важным потребителем невосполнимой энергии, 
поэтому энергетический анализ эффективности агроэкосистем получает все боль-
шее распространение. Его достоинство в универсальности, что позволяет сопоста-
вить эффективность любых элементов технологии. В процессе эволюции в соот-
ветствии с законом максимизации энергии [31] выживали те биологические си-
стемы, которые наилучшим образом способствовали поступлению и использова- 
нию энергии. В литературе мало сведений об изменениях энергетической эффек- 
тивности растительных организмов в процессе селекции. Если учесть, что селек- 
ция от эволюции отличается прежде всего преобладанием движущей формы над 
стабилизирующей, можно предположить, что в процессе селекции повышается 
способность усваивать энергию, вносимую в агроценоз человеком, и увеличива-
ются затраты энергии, связанной с реакцией растений на абиотические и биоти-
ческие стрессы.
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С каждым годом энергетические затраты в сельскохозяйственном производ-
стве имеют тенденцию к возрастанию. Общеизвестен закон снижения энергети-
ческой эффективности природопользования: с ходом исторического времени при 
получении из природных систем полезной продукции на ее единицу в среднем 
затрачивается все больше энергии [32]. По мнению автора, с начала ХХ в. коли-
чество энергии, затрачиваемое на 1 единицу сельскохозяйственной продукции, 
в развитых странах возросло в 8–10 раз.

Повышение энергетических затрат сопровождается загрязнением окружаю-
щей среды пестицидами, нефтепродуктами и другими поллютантами. В связи  
с этим весьма важно выявить роль сорта как биологической системы по перера-
ботке энергии и возможности экономии энергозатрат в процессе совершенство-
вания этой системы селекционным путем.

В энергетическом анализе сельского хозяйства различают приход энергии 
(�����) – солнечную радиацию, топливо, удобрения, гербициды и др. – и расход 
энергии (o�����), аккумулированный в полученных продуктах растениеводства. 
Проведен энергетический анализ различных агроэкосистем [7]. Установлено, что 
эффективность использования энергии, выраженная как отношение расход/при-
ход, падает при увеличении энергозатрат (�����).

В отличие от естественных экосистем, где единственным источником энергии 
является энергия солнца, агроценозы используют техногенную энергию, доля 
которой от всей энергии, аккумулированной в урожае, составляет 5–10% [33]. 
Наибольший удельный вес антропической энергии (17–19%) – в защищенном грун-
те как объекте наиболее интенсивного растениеводства [34].

Для повышения энергетической эффективности возделывания культуры не-
обходимо максимизировать выход энергии с продукцией и минимизировать энерге-
тические затраты на ее производство. При этом важно учитывать межвидовые 
(межсортовые) различия растений по накоплению энергии в урожае. В. И. Крив-
ченко и др. [35] классифицировали растительный генофонд по содержанию энер-
гии в единице хозяйственно ценной части продукции. Наименьшей энергетиче-
ской эффективностью обладают овощные культуры, наибольшей – зерновые и зерно-
бобовые. В. В. Коринец, Л. Н. Попова, В. И. Попов [36] считают, что такой си- 
стемно-энергетический подход можно применить в селекции растений. При этом 
следует учитывать разницу между сортами в энергонакоплении. Сорт является 
преобразователем солнечной и антропической энергии, от него зависят дозы 
удобрений и пестицидов, затраты топлива при обработке почвы, уборке, пере-
работке и хранении продуктов питания. Одними из первых задачу создания 
энергоэффективных сортов поставили �. D�m�ro�h, N. E. B����m [37].

Важным является четкое определение понятия «энергетически эффективный 
сорт». На наш взгляд, это понятие достаточно широкое и отражает эффектив-
ность использования энергии на любом уровне энергозатрат, а не только отзыв-
чивость на дополнительную антропическую энергию при интенсивной техноло-
гии. Учитывая, что уровни энерговклада в технологию (�����) могут сильно от-�����) могут сильно от-) могут сильно от-
личаться, таким сортом можно считать сорт, обеспечивающий наибольший уро- 
жай экологически безопасной продукции при приемлемых экономических 
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показателях на определенном уровне энерговклада в конкретных почвенно-клима- 
тических условиях. Принципиальным является вопрос, можно ли создать уни- 
версальный сорт для различных уровней энерговклада в технологию. В ряде ра-
бот [11, 38] показана принципиальная невозможность такого подхода к селекции 
в результате «кроссоверного взаимодействия генотипа и среды» – лучшие сорта 
в худших условиях могут оказаться худшими в лучших условиях. Именно по- 
этому в селекционной литературе возникли термины «сорт низкого вклада – �o� 
����� ��r���y» и «сорт высокого вклада – h�gh ����� ��r���y».

Понятие «�o� ����� ��r���y» впервые ввели в научную литературу М. D�m�ro�h, 
N. E. B����m [37]. Они пришли к выводу, что целью селекции должны быть эф-. E. B����m [37]. Они пришли к выводу, что целью селекции должны быть эф-E. B����m [37]. Они пришли к выводу, что целью селекции должны быть эф-. B����m [37]. Они пришли к выводу, что целью селекции должны быть эф-B����m [37]. Они пришли к выводу, что целью селекции должны быть эф- [37]. Они пришли к выводу, что целью селекции должны быть эф-
фективные сорта, подходящие для данных экологических условий с повышен-
ной стабильностью урожая, а не сорта, обеспечивающие высокий урожай неза-
висимо от уровня энерговклада. При этом важными являются три аспекта: по-
лучение сортов с высокой эффективностью использования локальных условий 
роста (свет, питательные вещества, вода), устойчивых к биотическим и абиоти-
ческим стрессам; сохранение почвы от эрозии и засоления; низкий вклад антро-
погенной энергии.

Концепция «�o�/h�gh ����� ��r���y» прочно вошла в научную литературу и об- 
суждалась на Генеральном конгрессе Европейской ассоциации исследователей  
в области селекции растений EU�A�PIA в Финляндии в 1995 г.

Каковы пути развития энергоэффективности современных сортов? Ответ на 
этот вопрос вытекает из реальной структуры энергозатрат на возделывание 
сельскохозяйственных культур. Основным энергетическим источником в агро-
ценозах является световая энергия. Более 90% органического вещества растения 
создается в процессе фотосинтеза [39]. На практике растения усваивают не бо-
лее 1% фотосинтетически активной радиации [40]. Установлено, что селекция 
растений в большинстве случаев не затронула самого фотосинтетического аппа-
рата, но шла по пути увеличения до определенных пределов ассимиляционного 
аппарата, повышения коэффициентов индекса урожайности, короткостебельно-
сти, более рационального распределения ассимилятов в запасающие органы 
(взаимосвязь �o�r�� – ���k) [41].

Важными признаками, обеспечивающими повышение фотосинтетической 
продуктивности, являются: оптимизация архитектоники растения (эректоидный 
тип листа имеет преимущества), продолжительность сохранения листовой по-
верхности растения, удлинение периода налива зерна, биологический урожай  
в расчете на один день вегетации и др. [37, 39, 42].

Эффективность аттракции накопленных ассимилятов может быть отражена 
индексом урожайности (h�r���� �����). По мнению А. А. Жученко [12], этот показа-h�r���� �����). По мнению А. А. Жученко [12], этот показа- �����). По мнению А. А. Жученко [12], этот показа-�����). По мнению А. А. Жученко [12], этот показа-). По мнению А. А. Жученко [12], этот показа-
тель у многих культур достиг своего предела (50–80%). Одним из способов повы-
шения индекса урожайности является использование короткостебельных форм.

В условиях защищенного грунта недостаток света может быть лимитирую-
щим фактором в зимний период. Голландские селекционеры более 20 лет прово-
дят направленную селекцию томата, огурца, редиса, салата, цветочных культур 
на устойчивость к пониженной освещенности, используя классические методы 
гетерозисной селекции [43].
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Важнейшим энергетическим вкладом в технологию является внесение удо-
брений. Эффективность их использования зависит от видовых и сортовых осо-
бенностей растений и находится под генетическим контролем. По мнению  
�. D�m�ro�h, N. E. B����m [37], около 30% генома растения вовлечено в рост и раз-. D�m�ro�h, N. E. B����m [37], около 30% генома растения вовлечено в рост и раз-D�m�ro�h, N. E. B����m [37], около 30% генома растения вовлечено в рост и раз-, N. E. B����m [37], около 30% генома растения вовлечено в рост и раз-N. E. B����m [37], около 30% генома растения вовлечено в рост и раз-. E. B����m [37], около 30% генома растения вовлечено в рост и раз-E. B����m [37], около 30% генома растения вовлечено в рост и раз-. B����m [37], около 30% генома растения вовлечено в рост и раз-B����m [37], около 30% генома растения вовлечено в рост и раз- [37], около 30% генома растения вовлечено в рост и раз-
витие корней. Основой селекции агрохимически эффективных сортов является 
генетика минерального питания [44–46]. Э. Л. Климашевским [45] сформулиро-
ваны основные задачи генетики минерального питания: изучение генофонда 
растений с целью поиска доноров эффективного использования элементов пита-
ния; познание наследования и изменчивости признаков минерального питания, 
их корреляционных связей с другими признаками; генетический анализ призна-
ков корневых систем, их способности к эффективному поглощению элементов 
питания, поиск косвенных признаков и экспресс-методов для отбора; создание 
моделей агрохимически эффективных сортов для конкретных регионов. Авто-
ром установлено, что коэффициент использования удобрений для различных сортов 
сельскохозяйственных растений изменяется в 2,5–3 раза и более, что создает 
предпосылки для эффективного отбора в этом направлении.

О. И. Гамзикова [46] считает возможным выделить как минимум два типа 
агрохимически эффективных сортов: I – для низких уровней доступных элемен-I – для низких уровней доступных элемен- – для низких уровней доступных элемен-
тов питания в почве; II – для оптимальных и (или) высоких фонов питания.

Одним из направлений создания агрохимически эффективных сортов явля-
ется эдафическая селекция, задача которой – получение генотипов, специфиче-
ски приспособленных к неблагоприятным почвенным условиям (устойчивых  
к повышенной кислотности и засолению, ионам железа, алюминия, марганца, 
свинца, кадмия, ртути и др.). А. А. Жученко [12] приводит ряд примеров успеш-
ной селекции зерновых культур на устойчивость к кислым почвам.

Важным энергетическим фактором жизнедеятельности растений является 
тепло. Проблема создания сортов, эффективно использующих тепловую энергию, 
актуальна как в защищенном, так и в открытом грунте. В первом случае получе-
ние энергоэффективных сортов позволит уменьшить расход топлива, а также при- 
менять более дешевые сооружения с нестабильными температурными условиями. 
Такого рода селекция успешно ведется голландскими селекционерами более 30 лет 
по огурцу, томату, розам, салату и другим культурам. Во втором случае (откры-
тый грунт) применение сортов, эффективно использующих тепло, позволит зна-
чительно расширить ареал возделывания культуры (сорта) путем продвижения 
в районы с неоптимальным температурным режимом («осеверение» по Жученко) 
[12, 47]. 

Генетическая природа изменчивости по морозо- и холодостойкости доста-
точно хорошо изучена [1, 2, 12, 47, 48]. Показано, что эти признаки наследуются, 
как правило, как количественные. Устойчивость к отрицательным и положитель-
ным температурам может находиться под собственным генетическим контро-
лем. Рядом авторов выявлена возможность отбора генотипов по признакам холо-
достойкости на ранних этапах онтогенеза, в культуре in vitro, методами гамет-
ной и зиготной селекции, а также генетической инженерии.

Важным направлением создания энергетически эффективных сортов явля-
ется эффективность использования воды, что особенно актуально в связи с по-
теплением климата и участившимися засухами, в том числе в Беларуси. Для се-
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лекционера важны два основных направления улучшения сортов: создание ге-
нотипов, эффективно использующих влагу при орошении, и генотипов, устой- 
чивых к избытку и/или недостатку влаги в богарных условиях. Орошение как 
фактор интенсификации требует определенного морфотипа растений: карлико-
вые и полукарликовые формы с крупным хорошо озерненным колосом и высо-
кой устойчивостью к болезням, отзывчивые на удобрения, устойчивые к полега-
нию и приспособленные к механизированной уборке. Имеются положительные 
результаты селекции растений на отзывчивость к орошению [49–50], а также 
устойчивость к засухе [2, 12, 51].

За последние годы в странах Западной Европы и США сформировалось но-
вое направление ведения сельского хозяйства – биологическое, или альтернатив-
ное, земледелие. Основные цели биологического земледелия сформулированы  
Г. Кантом [52]: экономия энергии, активизация круговоротов веществ, улучшение 
качества продукции, защита окружающей среды и повышение плодородия почв. 
Биологическое земледелие основано на следующих принципах [53]: преимуще-
ственное использование органических удобрений и биологического азота в резуль- 
тате азотфиксации бобовыми растениями; использование севооборота и поверх-
ностной обработки почв; отказ от применения синтетических пестицидов, исполь-
зование интегрированной защиты растений; снижение энергозатрат в 2–3 раза; 
оптимальный баланс питательных веществ; контроль за качеством продукции. 
Как правило, продукция биологического земледелия используется для детского 
и диетического питания и реализуется по цене выше на 40–100% и более. Урожай 
на таких фермах снижается в 1,4–1,8 раза в зависимости от культуры, такую про-
дукцию обычно называют экологически чистой.

Возникает вопрос, могут ли интенсивные или полуинтенсивные сорта расте-
ний с успехом выращиваться по технологии биологического земледелия или не-
обходимо специальное направление селекционной работы с целью получения сор- 
тов, пригодных для таких технологий. На наш взгляд, такое направление селек-
ции вполне оправдано в связи со спецификой агротехники и требований к возде- 
лываемым сортам. Существуют признаки растений у обычных сортов, нежела- 
тельные для системы биологического земледелия, и признаки сортов для био- 
логического земледелия, нежелательные для обычных (интенсивных) технологий. 
Сорта для биологического земледелия должны отличаться способностью эффек-
тивно использовать естественные ресурсы среды (�o� ����� ��r���y), обеспечи-�o� ����� ��r���y), обеспечи- ����� ��r���y), обеспечи-����� ��r���y), обеспечи- ��r���y), обеспечи-��r���y), обеспечи-), обеспечи-
вать экологически стабильный урожай за счет комплексной устойчивости к био-
тическим и абиотическим стрессам, отличаться высоким содержанием питатель-
ных веществ. Особый интерес будут представлять признаки, позволяющие преодо- 
леть «узкие места» биологического земледелия: возможный отрицательный ба- 
ланс накопления в почве фосфора, калия, микроэлементов, а также трудности борь- 
бы с сорняками. В связи с этим преимущество будут иметь длинностебельные 
генотипы, способные угнетать сорняки и эффективно использовать дефицитные 
питательные вещества.

В течение последних лет ведется активная дискуссия о специальных селек-
ционных программах для биологического земледелия [54]. Европейская ассоци-
ация исследователей в области селекции растений EU�A�PIA создала в 2004 г. 
рабочую группу по селекции для органического земледелия.
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Наиболее четко сформулировала эти новые подходы Международная феде-
рация движения за органическое сельское хозяйство I��A�. Предлагается соз-I��A�. Предлагается соз-. Предлагается соз-
давать и сертифицировать специальные селекционные программы для создания 
сортов для биологического земледелия на основе следующих критериев: методы 
селекции должны быть нацелены на получение фертильных сортов, адаптиро-
ванных к органическому земледелию, генетически разнообразных; должна быть 
обеспечена возможность контроля методов селекции и образцов. Предлагается 
ограничить применение методов селекции, исключив создание генетически мо-
дифицированных организмов, применение радиационного мутагенеза, культуры 
пыльников и микроспор, гибридов на основе ЦМС без генов – восстановителей фер-
тильности, слияния протопластов. Могут использоваться гибриды и ДНК-маркеры.

Предлагается использовать селекционные программы с участием фермеров 
для улучшения адаптации к местным условиям, сохранения генетического раз-
нообразия и децентрилизации селекции. Очевидна целесообразность испытания 
перспективных образцов в условиях биологического земледелия.

А. В. Кильчевским, О. Г. Бабак [55, 56], A. K��ch���ky, �. B���k [57], О. Г. Бабак 
[58] проведен генетический анализ признаков энергоэффективности томата в диал-
лельных скрещиваниях, включающих 7 образцов и 21 гибрид между ними. Роди-
тели и гибриды томата испытывались на двух фонах минерального питания: кон-
трольном (без внесения удобрений) и удобренном: N60 (P2�5)120(K2�)120.

Изучались следующие параметры эффективности энергоресурсов (табл. 1.11).
Параметры стабильности генотипов bі, Sgi, СЦГ рассчитывали по методике 

А. В. Кильчевского, Л. В. Хотылевой (см. главу 2).
Установлен характер наследования признаков эффективности использования 

удобрений (IЭ, KЭ, AЭ) (табл. 1.12).

Таблица 1.11. Параметры оценки эффективности использования энергоресурсов

Параметр Символ 
параметра Формула расчета параметра

Индекс эффективности 
использования удобрений

IЭ IЭ = У'/У0 
У' – урожай образца на удобренном фоне; 
У0 – урожай образца на контрольном фоне 

Агрономическая 
эффективность

АЭ АЭ = (У'С – У0С)/NУ  
У'С – У0С – разности урожая на удобренном и контрольном 
агрофонах; 
NУ – количество используемых удобрений

Коэффициент 
эффективности урожая

КЭ КЭ = (У0 /ŷ0) × (У′/ŷ′) 
ŷ0 – экспериментальный средний урожай на контрольном фоне; 
ŷ′ – экспериментальный средний урожай на удобренном фоне 

Биоэнергетический коэф- 
фициент энергоотдачи

КБЭ КБЭ = ЕУ /ЕNPK 
ЕУ – энергосодержание полученного урожая; 
ЕNPK – энергоемкость удобрений 

Энергетическая эффек- 
тивность фактора среды

ЭЭФ ЭЭФ = ∆ЕУ /ЕNPK
∆ЕУ – энергосодержание прибавки урожая; 
Е NPK – энергоемкость удобрений 
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Продолжение табл. 1.11 

Параметр Символ 
параметра Формула расчета параметра

Чистая продуктивность 
фотосинтеза

ЧПФ ЧПФ = (М2 – М1)/1/2n(L2 + L1) 
М1 и М2 – сухая биомасса растений в начале и конце учет- 
ного периода; 
L1 и L2 – ПЛП* растений в начале и конце учетного периода; 
n – число дней учетного периода

Удельная листовая 
поверхность растения

УЛПР УЛПР = 0,5 (L2 + L1)/0,5(М2 + М1) 
М1 и М2 – сухая биомасса растения в начале и конце учетно- 
го периода; 
L1 и L2 – ПЛП* растений в начале и конце учетного периода

Относительная скорость 
роста

ОСР ОСР = ( М2 – М1 )/0,5n (М2 + М1) 
М1 и М2 – сухая биомасса растений в начале и конце учет- 
ного периода; 
n – число дней учетного периода

Хозяйственный 
коэффициент

КХОЗ КХОЗ = УТ / УО + ((ВМИ + ВМА)/2) 
УТ – товарный урожай плодов; 
УО – общий урожай плодов; 
ВМИ + ВМА – сумма значений вегетативной массы в июле 
и августе 

* Площадь листовой поверхности.

Таблица 1.12. особенности проявления степени доминирования нр у томата по признакам  
эффективности использования удобрений

Признак Год

Количество гибридов, %

общая урожайность товарная урожайность

НР < –1 –1 ≤ НР ≤ 1 НР > 1 НР < –1 –1 ≤ НР ≤ 1 НР > 1

Индекс 
эффективности 
использования 
удобрений, IЭ

1994 19 52 29 38 33 28
1995 43 24 33 52 28 19
1996 62 14 24 52 28 19

в среднем 33 52 14 48 19 33
Коэффициент 
эффективности 
урожая, КЭ

1994 14 43 43 19 48 33
1995 0 33 67 14 48 38
1996 10 33 57 14 43 43

в среднем 5 43 52 5 57 38
Агрономическая 
эффективность 
использования 
удобрений, АЭ

1994 33 24 43 38 19 43
1995 38 43 19 38 33 29
1996 43 10 48 33 24 43

в среднем 24 43 33 33 38 29

Основной тип наследования IЭ у гибридов томата – отрицательное сверхдо-
минирование и неполное доминирование, что говорит о разнонаправленности 
эффекта гетерозиса по отзывчивости на дополнительное внесение элементов пита-
ния и эффекта гетерозиса по товарной и общей урожайности. Вероятно, причиной 
этого является более сильное проявление эффекта гетерозиса на неудобренном фоне  
в сравнении с проявлением этого эффекта на фоне с внесением удобрений.
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Основной этап наследования коэффициента эффективности урожая у гибри-
дов томата – неполное доминирование и положительный гетерозис, что совпадает 
с проявлением доминирования по товарной и общей урожайности.

Среди изученных показателей, характеризующих эффективность усвоения эле-
ментов минерального питания, особое место занимает коэффициент эффектив-
ности урожая. Отбор по данному признаку позволяет сочетать селекцию на уро-
жайность и эффективность использования удобрений на различных агрофонах 
(табл. 1.13, 1.14).

Образцы, имеющие высокое значение коэффициента эффективности, можно 
отнести к универсальным, возделывание которых эффективно при различных 
уровнях антропических затрат. Так как в наследовании данного показателя пре-
обладает сверхдоминирование в сторону увеличения признака и неполное до-
минирование, гибридизация является эффективным методом создания агрохи-
мически универсальных форм [58].

Для анализа динамики признаков энергоэффективности нами был проведен 
анализ средних значений изучаемых признаков по двум фонам у пяти лучших 
форм томата по товарной и общей урожайности на двух агрофонах. Выявленные 
особенности отбора лучших форм в различных агрохимических условиях на-
глядно представлены на рис. 1.4.

Ось абсцисс отражает возрастание плодородия фона для отбора, ось ординат – 
величину изучаемых признаков. Линия А показывает характер изменения при-
знаков использования удобрений (IЭ, AЭ, KБЭ, ЭЭФ), линия Б – признаков, характе-
ризующих эффективность накопления и распределения ассимилятов (ИПФ, УЛПР, 
ОСР, КХОЗ), линия В – реакцию генотипов на различные агрохимические усло-
вия (КЭ), селекционную ценность генотипа (СЦГ), стабильность урожая (Sgi, bi).

Отбор урожайных форм на различных агрофонах дифференцирует изучае-
мый материал по эффективности использования удобрений и стабильности уро-
жая. Образцы с максимальной урожайностью на высокоплодородном фоне одно-
временно имеют высокие отзывчивость на дополнительное внесение элементов 
минерального питания, агрономическую эффективность и окупаемость энерге-
тических вложений. При этом существует риск потери стабильности урожая  
у таких форм. Отбор лучших по урожайности форм в условиях низкой обеспе-
ченности элементами минерального питания одновременно ведет к выделению 

Рис. 1.4. Особенности проявления параметров эффективности использования энергоресурсов  
и экологической стабильности при отборе высокоурожайных форм на различных агрофонах  

(Х – доза минеральных удобрений, У – величина изучаемых признаков)
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более стабильных по продуктивности форм, к повышению их универсальности 
по отношению к различным уровням минерального питания. Подтверждены 
правила J. L. J��k� и H. S. Poo�� [59] о влиянии условий отбора и его направления 
на экологическую стабильность генотипа [58].

1.7. селекция на минимальное накопление поллютантов

1.7.1. Химический состав растений как объект селекции

Н. И. Вавилов в классической работе «Селекция как наука» указывал на воз-
можность селекции растений по признакам химического состава [60]. Его колле-
ги сотрудники ВИР Н. Н. Иванов [61], Н. А. Базилевская [62] обосновали задачи 
селекции на химический состав растений, придя к выводам, что 

1) каждое химическое соединение наследуется независимо от других;
2) при скрещивании химические признаки обнаруживают в F1 доминант-

ность или промежуточное наследование;
3) в F1 нередко выявляется гетерозис по содержанию химического вещества.
При этом речь шла главным образом о повышении содержания полезных 

компонентов растениеводческой продукции (жиры, белки, углеводы, витамины 
и др.) и в отдельных случаях – снижении нежелательных веществ (алкалоиды  
у люпина, горечь огурцов и др.).

Однако в последние десятилетия в связи с загрязнением агроландшафта раз-
личными поллютантами (радионуклиды, пестициды, нитраты, тяжелые метал-
лы и др.) проблема качества продукции предстала в ином ракурсе. Вся высокая 
пищевая ценность любого сельскохозяйственного продукта может быть сведена 
к нулю наличием в нем концентрации токсичных веществ, превышающей гигиени-
ческие нормы. Процесс накопления поллютантов в сельскохозяйственной про-
дукции зависит от трех основных факторов: генетического (особенности культу-
ры и сорта, определяющие поступление, транспорт, накопление и детоксикацию 
поллютантов); средового (близость расположения источника поллютанта и ин-
тенсивность загрязнения, абиотические и биотические факторы среды, влияние 
рельефа местности на распространение загрязнения и др.); агротехнического 
(дозы и сроки вносимых удобрений и пестицидов, регулирование поступления 
поллютантов в растения из почвы агротехническими приемами и др.) [3].

Наиболее радикальным и дешевым путем снижения накопления поллютан-
тов в продукции является селекционный [3]. Этот путь возможен при выявлении 
внутривидовой изменчивости генотипов по накоплению поллютантов, опреде-
лении их генетической детерминации, выделении доноров с минимальным на-
коплением поллютантов, разработке стратегии селекции по этим признакам, по-
иске простых и эффективных методов экспресс-оценки содержания поллютан-
тов, в том числе и по косвенным признакам. Создание сортов растений с мини- 
мальным накоплением поллютантов позволит решить одну из важнейших задач 
современного растениеводства – проблему получения продукции, обладающей 
высоким и экологически безопасным качеством.
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1.7.2. внутривидовая изменчивость растений  
по накоплению поллютантов

Изменчивость между видами по накоплению поллютантов общепризнана и счи-
тается одним из важных резервов уменьшения их аккумуляции в сельскохозяй-
ственной продукции. Между тем потенциал внутривидовой изменчивости обыч-
но недооценивается, хотя в литературе накопилось достаточно много информа-
ции о различиях между сортами растений по накоплению нитратов [3, 63–73], 
тяжелых металлов [3, 71, 74–82], радионуклидов [3, 71, 83–91].

Размах внутривидовой изменчивости достаточно велик и оценивается по раз-
личным данным в 2–5 и более раз. Следует отметить, что дифференциация гено-
типов во многом зависит от характера загрязнения агроландшафта (почвенный, 
воздушный, комбинированный) и продуктивного органа, употребляемого в пищу. 
При почвенном характере загрязнения в соответствии с общебиологической за-
кономерностью происходит изменение накопления поллютантов в цепи почва→
корень→стебель→лист→плод→семя. При воздушном загрязнении эта цепь ста-
новится более короткой, что способствует сильной дифференциации генотипов, 
особенно у культур, продуктивным органом которых является надземная часть 
растения. А. В. Кильчевским, Л. В. Хотылевой [3] установлены большие разли-
чия в накоплении кадмия и свинца сортами томата при почвенном и воздушном 
загрязнении. Показана более высокая дифференциация генотипов при воздуш-
ном характере загрязнения. Этому фону следует отдать предпочтение при выбо-
ре исходного материала в селекции на минимальное накопление тяжелых метал-
лов. Л. Г. Коготько [73] установила большую дифференцирующую способность 
повышенного агрофона минимального питания для отбора генотипов томата по 
содержанию нитратов. В. А. Ушаков [82] выявил, что дифференцирующая спо-
собность среды по накоплению кадмия и свинца в сортах шпината при повыше-
нии концентрации поллютантов в почве возрастает в 1,5–2 раза. Автором пока-
зана высокая информативность фона «воздушное загрязнение» в селекции на 
минимальное накопление кадмия и свинца сортами салата. А. В. Крук [91] вы- 
явил влияние года на дифференциацию генотипов овощных культур по нако-
плению цезия и стронция.

Накопление поллютантов связано с рядом морфологических и физиологиче-
ских особенностей растений: специфика минерального питания, длительность 
вегетационного периода, распределение корневой системы в почве, различия  
в габитусе и продуктивности и др. Накопление нитратов может быть связано  
с генетически детерминированным уровнем активности нитратредуктазы. Толе-
рантность к тяжелым металлам обусловлена рядом физиологических механиз-
мов, среди которых наиболее важными являются образование сложных соеди-
нений с органическими веществами (органические и аминокислоты, гликозиды), 
накопление в вакуолях, удаление через клеточную стенку. 

A. I. B�k�r [цит. по 3] выделил три типа реакции растений на увеличение кон-. I. B�k�r [цит. по 3] выделил три типа реакции растений на увеличение кон-I. B�k�r [цит. по 3] выделил три типа реакции растений на увеличение кон-. B�k�r [цит. по 3] выделил три типа реакции растений на увеличение кон-B�k�r [цит. по 3] выделил три типа реакции растений на увеличение кон- [цит. по 3] выделил три типа реакции растений на увеличение кон-
центрации металлов в почве (рис. 1.5): А. аккумуляторы – аккумулируют метал-
лы в надземной части растений при высоком или низком содержании их в почве; 
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В. индикаторы – растения, у которых концентрация веществ в надземной части 
прямо связана с их концентрацией в почве; С. эксклюдеры – растения, у которых 
концентрация металлов в побегах поддерживается постоянной и низкой в широ-
ком ранге почвенных концентраций до критического значения их в почве.

Нами изучена внутривидовая изменчивость по накоплению поллютантов  
у овощных культур. Для исследования накопления нитратов использовалась ди-
аллельная схема между 8 генотипами томата в течение двух лет на двух фонах 
минерального питания (контрольном и повышенном). На контрольном фоне удо-
брения вносились на планируемую урожайность 400 ц/га, на фоне повышенного 
плодородия – на планируемую урожайность 600 ц/га. Изучались следующие ге-
нотипы: Талалихин 186 (1), Доходный (2), П-7 (3), B��� (4), S��-�rc��c m��� (5), Ли-B��� (4), S��-�rc��c m��� (5), Ли- (4), S��-�rc��c m��� (5), Ли-S��-�rc��c m��� (5), Ли--�rc��c m��� (5), Ли-�rc��c m��� (5), Ли- m��� (5), Ли-m��� (5), Ли- (5), Ли-
ния 7 (6), L. ��m�������fo���m (7), Toro�� (8), а также диаллельные гибриды между 
ними (табл. 1.15, 1.16).

Таблица 1.15. общая и специфическая комбинационная способность по содержанию  
нитратов в плодах томата на контрольном фоне минерального питания, мг/кг

№  
генотипа

Номер генотипа Эффект  
ОКС

Варианса  
СКС1 2 3 4 5 6 7 8

1991 г.
1 
2 
3 
4 
5 
6

15,7 20,4 
21,1

22,3 
24,1 
19,2

14,2 
26,1 
21,9 
34,6

28,0 
19,1 
27,9 
25,1 
22,3

28,0 
22,2 
55,0 
16,0 
22,1 
37,5

19,2 
21,8 
18,5 
15,7 
15,4 
18,9

12,8 
16,0 
15,8 
27,0 
19,8 
20,4

–2,4 
–0,7 
2,4 
1,5 
1,0 
5,8

0 
0 

75,9 
33,2 

0 
105,1

7
8

18,6 16,4 
16,1

–3,7 
–3,9

0 
0

1992 г.
1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8

18,5 16,2 
23,2

14,5 
15,0 
17,7

15,7 
12,3 
15,2 
17,2

13,5 
15,8 
21,5 
13,8 
14,7

37,5 
33,5 
14,2 
13,5 
15,7 
24,8

18,5 
16,3 
18,5 
13,8 
11,8 
16,2 
12,7

27,2 
18,3 
17,3 
19,3 
12,7 
14,2 
10,0 
13,7

2,4 
1,8 

–0,5 
–1,8 
–2,2 
3,8 

–2,6 
–1,0

42,0 
17,9 
12,5 
5,8 
3,1 

53,9 
0 

13,2

Рис. 1.5. Типы реакции на увеличение концентрации металлов в почве; Кр – концентрация метал-
лов в надземной части растения; Кп – концентрация металлов в почве
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Таблица 1.16. общая и специфическая комбинационная способность по содержанию  
нитратов в плодах томата на повышенном фоне минерального питания, мг/кг

№  
генотипа

Номер генотипа Эффект  
ОКС

Варианса  
СКС1 2 3 4 5 6 7 8

1991 г.
1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8

22,9 27,4 
24,6

35,6 
19,3 
24,9

17,4 
16,4 
29,5 
113,3

19,7 
31,1 
25,5 
22,0 
27,4

23,3 
39,0 
69,4 
31,8 
25,5 
40,6

15,5 
19,5 
19,5 
16,1 
18,5 
17,0 
24,2

17,7 
14,7 
33,9 
16,3 
23,3 
23,3 
18,6 
13,5

–4,2 
–2,8 
3,8 
13,2 
–2,4 
6,6 
–7,1 
–7,0

21,2 
50,4 
173,4 
751,9 
6,6 

155,7 
25,0 
11,8

1992 г.
1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8

32,7 30,3 
25,3

35,7 
18,5 
29,2

20,3 
21,0 
27,8 
49,2

32,3 
18,5 
25,8 
27,7 
31,0

26,8 
55,3 
50,7 
25,0 
34,7 
37,8

15,3 
14,5 
17,7 
18,8 
16,7 
19,8 
14,8

10,0 
24,3 
22,8 
20,0 
26,8 
29,5 
13,7 
11,3

0,3 
0 

2,4 
2,6 
1,1 
8,4 
–8,7 
–6,3

39,9 
89,7 
40,5 
75,9 
11,2 
116,1 
2,3 
13,0

Различия в накоплении нитратов между родительскими и гибридными фор-
мами составили на контрольном фоне 3,8–4,3 раза, на повышенном – 5,5–8,3 раза. 
Важно отметить, что генотипы различались не только по уровню накопления, 
но и по норме реакции на изменения условий среды от абсолютно стабильных 
до отзывчивых на агрофон. Среднее значение признака и параметры стабиль- 
ности были относительно независимы [3, 70, 71, 73].

Внутривидовую изменчивость по накоплению тяжелых металлов (кадмий, 
свинец) исследовали в коллекции из 19 генотипов томата, а также используя диал-
лельную схему между 7 генотипами без реципрокных скрещиваний. Исследова-
лись следующие генотипы: Талалихин 186 (1), Доходный (2), Линия 7 (3), Спринт (4), 
Опус (5), Поварек (6), Радек (7). Были созданы фоны воздушного загрязнения расте-
ний при дозе внесения 0,25 ПДК от массы почвы под растением.

Различия по генотипам в коллекционном питомнике составили по накопле-
нию свинца 5,7–11,5 раза, кадмия 8,7–50,3 раза (табл. 1.17).

В диаллельных скрещиваниях изменчивость по накоплению свинца колеба-
лась от 7,0 до 14,1 раза, по накоплению кадмия – от 12,8 до 15,5 раза (табл. 1.18). 
Также отмечена генотипическая специфика в норме реакции по изучаемым при-
знакам [3, 71, 77–81].

Внутривидовую изменчивость по накоплению радионуклидов исследовали 
на 4 овощных культурах (томат, капуста, морковь, лук) в Брагинском районе Гомель-
ской области при плотности загрязнения 137С� 10 К�/км2, 90Sr – 1 К�/км2. Объектами 
служили 5 сортов каждой культуры. Межсортовые различия по накоплению 137С� 
составили у томата – 3,1; капусты – 3,3; моркови – 3; лука – 0,8 раза; по накоплению 
90Sr – у томата – 1,8; капусты – 2,6; моркови – 1,5; лука – 2,3 раза (табл. 1.19, 1.20).
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Таблица 1.17. содержание тяжелых металлов в плодах томата (мг/кг продукции)  
в коллекционном питомнике, 1995–1996 гг.

Форма

1995 г. 1996 г.

контрольный фон загрязнение 
кадмием

загрязнение 
свинцом

контрольный фон загрязнение 
кадмием

загрязнение 
свинцомкадмий свинец кадмий свинец

B��� 0,0173 0,3241 0,4314 0,8480 0,0051 0,3422 0,1039 0,8339
Y��or 0,0121 0,3784 0,0358 1,0021 0,0107 0,3865 0,1509 1,0134
Спринт 0,0017 0,2365 0,5484 0,4281 0,0098 0,2819 0,0707 0,6382
Линия 7 0,0083 0,3268 0,3984 3,4120 0,0064 0,4113 0,3128 0,7223
WP�-188 0,0123 0,3218 0,8981 1,8280 0,0079 0,3526 0,1699 1,1744
Irk� 0,0265 0,1915 0,0302 2,1721 0,0211 0,4284 0,1801 2,0189
���o��� 0,0058 0,3624 0,2601 2,0920 0,0076 0,3277 0,1185 1,6708
���� 0,0231 0,4568 0,8050 1,9201 0,0184 0,4316 0,4865 1,2604
Po��r�k 0,0095 0,4561 0,3767 1,7713 0,0035 0,4114 0,2333 1,0614
Талалихин 186 0,0098 0,4030 0,0444 1,0561 0,0071 0,3632 0,0787 1,0108
L. ��m�������fo���m 0,0235 0,2312 0,2701 1,1123 0,0086 0,3899 0,1376 0,9885
S���� 0,0067 0,2567 0,3812 0,5083 0,0131 0,2983 0,2377 0,6217
����k 0,0131 0,2489 1,5191 0,4441 0,0142 0,2711 0,5646 0,9152
Грот 0,0226 0,4813 0,3331 0,6937 0,0183 0,4317 0,1939 0,8467
Калинка 0,0065 0,2458 0,3840 0,2001 0,0117 0,2988 0,0758 0,3567
N�� York�r 0,0296 0,4816 0,2223 0,5520 0,0068 0,4551 0,2496 0,9245
P�r���o 0,0082 0,4919 0,0594 0,7114 0,0205 0,4789 0,1521 1,0431
S. �. m��� 0,0172 0,3986 0,7720 0,7620 0,0087 0,3292 0,3482 0,9273
Доходный 0,0193 0,2265 0,0311 0,7001 0,0017 0,3126 0,0646 1,5475
Ружа 0,0085 0,2519 0,0840 0,2963 0,0098 0,2867 0,0755 0,3931
Среднее 0,0141 0,3386 0,3942 1,1255 0,0106 0,3645 0,2002 1,0001
H�P05 0,0091 0,1567 0,1135 0,2354 0,003 0,1132 0,0214 0,2241

Таблица 1.18. общая и специфическая комбинационная способность по содержанию кадмия 
и свинца в плодах томата (мг/кг)

№ генотипа 1 2 3 4 5 6 7 Эффект ОКС Варианса СКС

Содержание кадмия, 1995 (HCP05 = 0,22)
1 0,41 0,65 0,24 0,42 0,64 0,89 0,45 0,05 0,04
2 0,13 0,36 0,13 0,52 0,60 0,32 –0,09 0,04
3 0,53 0,23 0,21 0,22 0,19 –0,12 0,04
4 0,51 1,67 0,28 0,61 0,09 0,21
5 0,69 0,26 0,13 0,14 0,22
6 0,57 0,33 0,01 0,06
7 0,42 –0,08 0,03

Содержание кадмия, 1996 (HCP05 = 0,12)
1 0,36 0,22 0,30 0,29 0,20 0,30 0,30 0,02 0,00
2 0,15 0,17 0,14 0,38 0,25 0,20 –0,05 0,01
3 0,54 0,43 0,22 0,06 0,04 0,02 0,03
4 0,46 0,25 0,24 0,20 0,04 0,01
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Продолжение табл. 1.18
№ генотипа 1 2 3 4 5 6 7 Эффект ОКС Варианса СКС

5 0,55 0,09 0,09 0,02 0,03
6 0,62 0,05 0,01 0,04
7 0,37 –0,06 0,02

Содержание свинца, 1995 (HCP05 = 0,41)
1 2,03 0,37 0,39 1,14 0,48 1,13 1,08 0,09 0,28
2 1,25 0,43 1,24 0,88 0,53 0,63 –0,14 0,19
3 2,58 0,43 0,53 0,31 1,16 0,06 0,72
4 2,97 0,21 0,41 0,93 0,27 0,71
5 0,89 0,34 0,46 –0,35 0,20
6 1,74 1,88 0,02 0,45
7 1,08 0,05 0,15

Содержание свинца, 1996 (HCP05 = 0,26)
1 2,16 0,44 0,93 0,37 0,59 0,55 1,11 0,12 0,37
2 2,05 0,45 1,31 1,88 0,51 0,49 0,22 0,56
3 0,79 0,31 0,75 0,75 0,92 –0,17 0,05
4 0,68 0,39 0,40 0,57 –0,28 0,10
5 0,94 0,37 0,52 –0,10 0,22
6 1,77 1,80 0,08 0,35
7 1,48 0,13 0,22

Таблица 1.19. коэффициент накопления Cs137 в сортах овощей

Культура Сорт
Годы

Среднее
1996 1997 1998

Томат 
 
 
 
 
 
Капуста 
 
 
 
 
 
Морковь 
 
 
 
 
 
Лук

Спринт 
Перамога 165 
Калинка 
Доходный 
Ружа 
Н�P05 
№ 1 Грибовский 147 
Белорусская 85 
Русиновка 
Амагер 611 
Туркиз 
H�P05 
Нантская 
Лосиноостровская 
Витаминная 
НИИ ОХ 336 
Шантене 
H�P05 
Ветразь 
Штутгартен ризен 
Янтарный 
Крыв�цк� ружовы 
Сквирский 
H�P05

0,0047 
0,0093 
0,0129 
0,0158 
0,0089 
0,0037 
0,0222 
0,0073 
0,0207 
0,0127 
0,0192 
0,0047 
0,0067 
0,0084 
0,0162 
0,0192 
0,0222 
0,0035 
0,0246 
0,0257 
0,0258 
0,0263 
0,0231 
0,0075

0,0045 
0,0067 
0,0108 
0,0153 
0,0078 
0,0025 
0,0263 
0,0045 
0,0149 
0,0123 
0,0235 
0,0068 
0,0047 
0,0134 
0,0101 
0,0190 
0,0179 
0,0029 
0,0214 
0,0194 
0,0235 
0,0201 
0,0170 
0,0039

0,0054 
0,0071 
0,0078 
0,0142 
0,0095 
0,0030 
0,0106 
0,0060 
0,0127 
0,0078 
0,0151 
0,0049 
0,0065 
0,0117 
0,0114 
0,0151 
0,0142 
0,0072 
0,0170 
0,0173 
0,0218 
0,0158 
0,0192 
0,0056

0,0049 
0,0077 
0,0105 
0,0151 
0,0087 
0,0025 
0,0197 
0,0060 
0,0161 
0,0109 
0,0193 
0,0068 
0,0060 
0,0112 
0,0126 
0,0178 
0,0181 
0,0051 
0,0210 
0,0208 
0,0237 
0,0207 
0,0198 
0,0034
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Таблица 1.20. коэффициент накопления Sr90 в сортах овощей

Культура Сорт
Годы

Среднее
1996 1997 1998

Томат 
 
 
 
 
 
Капуста 
 
 
 
 
 
Морковь 
 
 
 
 
 
Лук

Спринт 
Перамога 165 
Калинка 
Доходный 
Ружа 
Н�P05 
№ 1 Грибовский 147 
Белорусская 85 
Русиновка 
Амагер 611 
Туркиз 
H�P05 
Нантская 
Лосиноостровская 
Витаминная 
НИИ ОХ 336 
Шантене 
H�P05 
Ветразь 
Штутгартен ризен 
Янтарный 
Крыв�цк� ружовы 
Сквирский 
H�P05

0,0302 
0,0596 
0,0498 
0,0445 
0,0325 
0,0179 
0,0901 
0,1942 
0,1971 
0,1621 
0,2469 
0,0283 
0,1959 
0,2171 
0,2093 
0,2779 
0,2903 
0,0477 
0,4786 
0,7925 
0,6359 
0,5525 
0,6529 
0,0953

0,0191 
0,0369 
0,0229 
0,0160 
0,0195 
0,0062 
0,0934 
0,2017 
0,1896 
0,1776 
0,0220 
0,0231 
0,1612 
0,1990 
0,1759 
0,2305 
0,2580 
0,0276 
0,4098 
1,1206 
0,5345 
0,5506 
0,5510 
0,0759

0,0204 
0,0304 
0,0227 
0,0199 
0,0176 
0,0068 
0,0756 
0,1931 
0,1805 
0,1700 
0,2120 
0,0284 
0,1616 
0,2036 
0,1721 
0,2267 
0,2435 
0,0234 
0,4062 
1,0633 
0,5210 
0,5456 
0,5420 
0,0931

0,0232 
0,0423 
0,0318 
0,0268 
0,0232 
0,0094 
0,0863 
0,1963 
0,1891 
0,1699 
0,2263 
0,0181 
0,1729 
0,2066 
0,1858 
0,2450 
0,2640 
0,0148 
0,4315 
0,9921 
0,5638 
0,5496 
0,5820 
0,1876

Также установлена относительная независимость уровня накопления радио-
нуклидов и нормы реакции по этим признакам. Последнее свидетельствует о воз-
можности отбора генотипов с низким накоплением поллютантов и стабильным 
проявлением этого признака [3, 71, 90, 91]. В целом следует отметить, что анализ 
литературных сведений и полученные нами данные говорят о достаточно боль-
шом потенциале внутривидовой изменчивости по накоплению поллютантов и воз-
можности успешной селекции в направлении снижения их аккумуляции в про-
дуктивных органах.

1.7.3. Характер наследования накопления поллютантов

Поступление, распределение, аккумуляция и детоксикация поллютантов – 
сложный генетически детерминированный процесс, в котором участвуют раз-
личные физиолого-биохимические системы растений. Однако характер наследо-
вания накопления поллютантов изучен недостаточно. Между тем для обоснова-
ния стратегии селекции на минимальное накопление поллютантов в продукции 
необходимо изучить тип наследования признаков, выявить доноров минималь-
ного накопления, оптимальные фоны для скрининга изменчивости в популяциях, 
установить возможность использования косвенного отбора по сопряженным 
признакам, в том числе на ранних этапах онтогенеза, разработать общую схему 
селекционного процесса в зависимости от конечной цели (сорт или гибрид F1).
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Нами изучен характер наследования нитратов и тяжелых металлов методом 
диаллельного анализа [3, 70, 71, 73, 77, 78, 81]. Для характеристики типа наследо-
вания использовалась степень доминирования Н� (табл. 1.21).

Таблица 1.21. степень доминирования по содержанию нитратов в плодах томата

Фон Гибриды HP < –1 –1 ≤ HP ≤ 1 HP > 1

1991 г.
Контрольный 

 
Повышенный

Количество 
% 

Количество 
%

11 
39,3 
13 

46,4

10 
35,7 
12 

42,9

7 
25,0 

3 
10,7

1992 г.
Контрольный 

 
Повышенный

Количество 
% 

Количество 
%

13 
46,4 
12 

42,9

9 
32,1 
13 

46,4

6 
21,4 

3 
10,7

В большинстве случаев (39,3–46,4%) проявляется эффект отрицательного 
сверхдоминирования, т. е. гетерозис в сторону уменьшения содержания нитра-
тов в плодах. Часты случаи промежуточного наследования (32,1–46,4%). Допол-
нительную информацию о наследовании содержания нитратов могут дать пара-
метры Хеймана (табл. 1.22).

Таблица 1.22. Параметры Хеймана по содержанию нитратов в плодах томата

Фон Год 1H /D H2/4H1
1

1

4DH �
4DH �

+
−

r Dm�� �m�� h2/H2

Контрольный 
 

Повышенный

1991 
1992 
1991 
1992

0,95 
2,74 
1,10 
1,08

0,27 
0,22 
0,12 
0,19

1,30 
1,45 
5,24 
2,17

0,65 
–0,37 
0,98 
0,89

14,96 
18,53 
16,87 
12,96

34,31 
13,60 
123,13 
61,02

0,21 
0,06 
0,69 
0,90

Средняя степень доминирования H/D  колебалась по средам испытания от 
0,95 до 2,74, что свидетельствует о проявлении доминирования и сверхдомини-
рования. Произведение частот доминантных и рецессивных генов H2/4H1 на кон-
трольном фоне близко к максимальному (0,25), что говорит о равной частоте до-
минантных и рецессивных генов. На повышенном агрофоне частота доминант-
ных генов увеличивается, так как параметр

1

1

4DH � 1.
4DH �

+
>

−

На контрольном фоне корреляция r между значением признака и суммой ва-
рианс и коварианс может быть как отрицательной, так и положительной, что го-
ворит о смене направления доминирования под действием условий года. На по-
вышенном агрофоне доминирует минимальное содержание нитратов вне зави-
симости от погодных условий. Прогноз полностью доминантного (Dm��) и полностью 
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рецессивного (�m��) родителей показывает как направление доминирования 
(главным образом в сторону уменьшения значения признака), так и степень про-
явления признака в зависимости от условий среды. Изучаемые сорта различа-
лись по одной группе генов (h2/H2 < 1).

Выявлены сильные и средние корреляционные связи между признаками ско-
роспелости (ранняя урожайность, высота заложения первой кисти) и содержани-
ем нитратов у родительских форм. У гибридов F1 эти связи проявляются слабее, 
что дает возможность получить скороспелые гибридные комбинации с низким 
содержанием нитратов в плодах.

Проведен анализ характера расщепления по признаку «содержание нитра-
тов» в популяциях F2 и F3. Установлено, что кривая распределения признака в F2 
носит асимметричный характер (преобладают формы с низким содержанием). 
Однако среди генотипов встречаются и трансгрессивные формы с высоким со-
держанием нитратов, что говорит о необходимости контроля признака в ранних 
поколениях. Большинство гибридов поколения F3 (89,3%) имели содержание ни-
тратов в плодах ниже, чем у родительских форм, причем варьирование значений 
признака было более существенным на повышенном фоне минерального питания.

Анализ степени доминирования по накоплению свинца и кадмия в плодах тома-
та позволяет сделать вывод, что основной тип наследования тяжелых металлов – 
сверхдоминирование в сторону уменьшения содержания поллютантов (табл. 1.23).

Параметры Хеймана подтверждают это заключение (табл. 1.24).

Таблица 1.23. степень доминирования Hp по содержанию тяжелых металлов  
в плодах томата

Среда Параметры HP < -1 –1 ≤ HP ≤ 1 HP > 1

1995 г.

Загрязнение кадмием
Количество генотипов 10 6 5

% 47,6 28,6 23,8

Загрязнение свинцом
Количество генотипов 18 2 1

% 85,6 9,6 4,8
1996 г.

Загрязнение кадмием
Количество генотипов 16 5 0

% 76,2 23,8 0

Загрязнение свинцом
Количество генотипов 16 4 1

% 76,2 19 4,8

Таблица 1.24. Параметры Хеймана по содержанию кадмия и свинца в плодах томата

Признак Год 1H /D 1H /D 1

1

4DH �
4DH �

+
−

r Dm�� �m�� h2/H2

Содержание кадмия 
 

Содержание свинца

1995 
1996 
1995 
1996

1,82 
1,84 
1,34 
1,15

0,21 
0,21 
0,22 
0,21

1,72 
1,97 
1,96 
1,85

0,82 
0,66 
0,98 
0,96

0,24 
0,25 
0,90 
0,72

0,98 
0,72 
3,09 
2,12

0,08 
1,49 
1,85 
1,96
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Средняя степень доминирования 1H /D  больше единицы, что показывает 
проявление сверхдоминирования. Отношение доминантных и рецессивных генов 
изменялось от 1,72 до 1,97, что свидетельствует о преобладании доминантных 
аллелей. Коэффициент корреляции r между значением признака и суммой варианс  
и коварианс близок к 1. Это показывает, что максимальное накопление тяжелых 
металлов будет проявляться у генотипов с полностью рецессивными аллелями. 
Полученная информация подтверждается значениями полностью доминантных 
Dm�� и полностью рецессивных �m�� родителей. Изменчивость в накоплении кад-
мия и свинца у томата контролируется одним-двумя локусами, поскольку пара-
метр h2/H2 изменяется от 0,08 до 1,96. Установлено, что гибриды томата в среднем 
аккумулируют меньше кадмия и свинца в плодах в сравнении с родителями и раз-
личаются большей стабильностью признака «накопление тяжелых металлов».

Различные ранги генотипов по накоплению свинца и кадмия свидетельству-
ют о том, что механизмы наследования свинца и кадмия имеют независимую 
природу. Выявлена тенденция к сопряженному формированию осыпаемости 
цветков у томата и накоплению свинца и кадмия в плодах. Не установлено тес-
ных связей между урожайностью и накоплением поллютантов. Существует тес-
ная связь между накоплением свинца на ранних этапах онтогенеза и его аккуму-
ляцией в плодах томата, что позволяет вести косвенный отбор на минимальное 
накопление свинца на ранних этапах онтогенеза (по проросткам).

1.7.4. стратегия селекции растений  
на минимальное накопление поллютантов

Анализ литературных сведений и результаты проведенных нами исследова-
ний показывают, что селекция на уменьшение накопления поллютантов в про-
дукции сельского хозяйства является наиболее радикальным и экологически 
оправданным средством снижения по ступления поллютантов с пищей. Внутри-
видовая изменчивость по накоплению поллютантов вполне достаточна для вы-
деления геноти пов, снижающих их поступление с пищей в 2–5 раз. Особый ин-
терес такое направление селекции представляет для овощных культур и карто-
феля, часто возделываемых в индивидуальных хозяйствах и на приусадебных 
участках, в пригородных зонах, наиболее подвер женных антропогенному загряз-
нению. Неконтролируемое примене ние удобрений и пестицидов на приусадеб-
ных участках также может привести к накоплению поллютантов в продукции. 
Большое значение имеет создание сортов сельскохозяйственных растений с ми- 
нималь ным накоплением радионуклидов для возделывания их на территори ях, 
подвергшихся радиоактивному загрязнению в результате аварии на ЧАЭС.

Анализ наследования накопления нитратов и тяжелых металлов в плодах то-
мата показывает, что основным типом наследования явля ется сверхдоминирова-
ние в сторону снижения содержания поллю тантов. Это позволяет считать гете-
розисную селекцию методом сни жения накопления поллютантов в сельскохо-
зяйственной продукции. Вероятные физиолого-биохимические механизмы такого 
феномена – повышение общей устойчивости к стрессам, в том числе и агрохими-
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ческим в результате проявления адаптивного гетерозиса, а также «биологиче-
ское разбавление» поллютантов у гибридов как следствие гетерозиса по урожай-
ности. Необходимо продолжить исследования по генетике накопления поллю-
тантов в сельскохозяйственной про дукции с целью разработки эффективных 
методов селекции сортов для получения экологически безопасной продукции.

Для обоснованной и направленной селекционной работы необхо димо прове-
дение генетического анализа наследования накопления поллютантов в продук-
ции в различных условиях среды. Важное значение при этом имеет фон отбора. 
Выбор фона зависит от харак тера загрязнения (почвенное, воздушное). Воздуш-
ное загрязнение по своей вредоносности может представлять большую угрозу  
в сравне нии с почвенным, особенно если продуктивный орган расположен над 
землей (стебель, лист, плод), поскольку в этом случае исключа ются механизмы 
детоксикации на пути поллютанта из почвы в про дуктивный орган. Если воз-
душное загрязнение преобладает, целесо образно создавать соответствующий ему 
фон отбора генотипов при обработке поллютантом их надземной части.

Общая стратегия селекции на снижение накопления поллютан тов в продук-
ции сельского хозяйства, по нашему мнению, должна включать три основных этапа:

1) оценка исходного материала по комплексу хозяйственно цен ных призна-
ков и накоплению поллютантов на загрязненном участке, выбор исходных форм 
для гибридизации, соответствующих задаче селекции; 

2) проведение отбора в ранних поколениях (�2–�5) по хозяй ственно ценным 
признакам, а также по признакам, корреляционно связанным с накоплением пол- 
лютантов на незагрязненном участке;

3) проведение конкурсного или экологического испытания на загрязненной 
территории для оценки результативности селекции.

Дороговизна анализов содержания поллютантов вряд ли позво лит вести кон-
троль их накопления в большом числе образцов в �2–�5, поэтому очень важно 
изучение корреляционных связей этих признаков с другими морфобиологиче-
скими и физиологическими при знаками для косвенного отбора. Такой отбор  
у томата по накоплению нитратов можно вести, отбирая генотипы по высоте за-
ложения пер вой кисти. По накоплению 90Sr и 137�� возможен отбор на основе 
анализа содержания элементов-аналогов Са и К, по глубине проник новения кор-
невой системы и другим признакам. Следует отметить, что параллельная оценка 
материала на загрязненной и чистой от поллютантов территории на начальном  
и заключительном этапах селекции позволила бы вести контроль экологической 
стабильности признаков, т. е. решать задачи адаптивной селекции.

Вероятно, число признаков по накоплению поллютантов в про дукции может 
быть расширено. Например, важным вопросом являет ся реакция сортов сель-
скохозяйственных растений на внесение пес тицидов. Наличие межвидовой из-
менчивости по устойчивости расте ний к пестицидам, а также накоплению пе-
стицидов в продукции позволяет предполагать возможность внутривидовых 
различий по накоплению пестицидов.

Важным нерешенным вопросом является изучение связи между устойчиво-
стью генотипов к поллютанту и его накоплением в продук тивных органах. Не-
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обходимо также изучение на генетическом и физиологическом уровнях механиз-
мов поступления, транспорта и накоп ления поллютантов в растениях, а также 
механизмов их детоксикации на этом пути.

*  *  *
Экологизация селекции растений является объективной необходимостью, вы-

текающей из современных тенденций развития устойчивого сельского хозяйства, 
основанного на повышении стабильности, энергоэффективности агроэкосистем 
и экологической безопасности продукции. Наиболее актуальными аспектами эко-
логизации селекции являются:

1. Повышение экологической устойчивости сортов к абиотическим, биотиче-
ским и антропическим стрессам. Решение этой проблемы возможно в результате 
экологической организации селекционного процесса, предполагающей анализ сре-
довых и агротехнических условий возделывания сорта, разработку модели со-
рта для конкретной экониши, выбор или создание исходного материала с учетом 
параметров модели, выбор схемы селекции, средовых и агротехнических условий 
в питомниках, контроль признаков продуктивности, устойчивости и качества на 
всех этапах селекционного процесса, поддержание адаптивного потенциала сорта 
в процессе семеноводства.

2. Создание системы энергоэффективных сортов для технологий различного 
энерговклада. Почвенно-климатическое и агротехническое разнообразие условий, 
дифференциация хозяйств по уровню энерговклада в технологию предполагают 
необходимость создания сортов, максимально компенсирующих затраченные 
энергоресурсы. Невозможность создания универсальных сортов для технологий 
низкого, среднего и высокого энерговклада предполагает создание различных 
моделей сортов для каждой технологии, дифференциацию условий отбора и испы-
тания генотипов. Такой подход может обеспечить разумное и целесообразное 
многосортие для различных технологий (от биологического земледелия до ин-
тенсивных технологий).

3. Создание сортов с высоким и экологически безопасным качеством продук-
ции. Для ряда стран Западной Европы при высоких урожаях сельскохозяйствен-
ной продукции и возникающих проблемах ее сбыта, а также повышающихся 
требованиях к качеству пищи качественные параметры продукции выходят на 
первое место. Не менее важна проблема качества и для нашей страны, в особен-
ности после Чернобыльской катастрофы. В проблеме качества наряду с наличи-
ем хозяйственно ценных веществ особую значимость имеет экологическая безо-
пасность. Накопление поллютантов в продукции находится под генетическим 
контролем и может управляться методами селекции. Такой подход является наи-
более дешевым и рациональным способом получения экологически безопасной 
продукции растениеводства.
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Глава 2

оценка взаимодейсТвия ГеноТиПа и среды  
в адаПТивной селекции расТений

2.1. экологическая стабильность и пластичность:  
определение и методы оценки

Экологическая стабильность сортов, их устойчивость к лимити рующим фак-
торам среды и способность давать высокий и стабильный урожай привлекают 
все большее внимание селекционеров. Понятия «стабильность» и «пластич-
ность» в отечественной и зарубежной литературе трактуются по-разному, что 
затрудняет оценку этих параметров и их использование при отборе. A. D. Br��-A. D. Br��-. D. Br��-D. Br��-. Br��-Br��-
�h�� [1] определил пластичность как свойство генотипа изменять значения при- [1] определил пластичность как свойство генотипа изменять значения при-
знаков в различных условиях среды, а стабильность − как отсутствие пластич-
ности. Им выделена морфологическая и физиологическая пластичность, показа-
но, что морфологическая стабильность может быть результатом физиологической 
пластичности. Автор пришел к выводу, что пластичность признака является не-
зависимым его свойством и находится под собственным специфическим генети-
ческим контролем. �. W. A���r�, P. E. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-�. W. A���r�, P. E. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-. W. A���r�, P. E. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-W. A���r�, P. E. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-. A���r�, P. E. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-A���r�, P. E. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-, P. E. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-P. E. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-. E. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-E. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-. H���ch� [2] считают, что стабильность в агро-H���ch� [2] считают, что стабильность в агро- [2] считают, что стабильность в агро-
номическом понимании не означает общего фенотипического постоянства в раз-
личных условиях среды, а касается в первую очередь хозяйственно ценных призна- 
ков, в особенности урожая, его качества, вегетационного периода. Такая стабиль- 
ность в действительности может быть связана с широкой изменчивостью неко-
торых морфологических и физиологических признаков. Сорта, которые приспо-
сабливаются к среде, обеспечивая максимальную экономическую отдачу в раз-
личных местностях и в разные годы, авторы назвали высокобуферными.

Селекционеры, как правило, понимают под пластичностью способность сорта 
давать высокий и устойчивый урожай в различных условиях произрастания [3, 4].

Одна из причин расхождения в трактовке этих понятий заключается в нали-
чии ряда методов оценки связанных с ними параметров и различных их селек-
ционных интерпретаций. Методы оценки экологической стабильности отлича-
ются как по степени сложности вычислений, так и по применяемым подходам 
(регрессионный, дисперсионный, кластерный и др.).

Метод D. L���� [5] основан на использовании для оценки стабильности (S�) 
отношения значения признака в высокопродуктив ной среде (ХНЕ) и низкопро-
дуктивной среде (ХLЕ).

I. L. L��g�r �� ��. [6] предложили для оценки стабильности два индекса: R1 − 
разница между минимальным и максимальным урожаями сорта в серии сред; R2 − 
разница между урожаями сорта в лучшей и худшей средах. Авторы указывают, 
что R1 обеспечивает более точную оценку отзывчивости, чем R2. Недостатком 
этого метода можно считать отсутствие относительных оценок стабильности, по- 
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скольку высокопродуктивные генотипы могут иметь и большую прибавку уро-
жая при улучшении среды.

Н. А. Соболев [7] оценивает экологическую стабильность по показателю от-
носительной стабильности признака St2:

St2 = 
2 2

2 ,X S
X
−

где X  − средний урожай сорта; S2 − общая дисперсия урожаев данного сорта. 
Значение St2 изменяется от 0 до 1. Достоверность различий между показателями 
St2 находят по критерию t:

t = 
2 2

1 2

2

2 2 ,
St St

St
m m

∆
+

где 2
2

2
St

m  – ошибка репрезентативности;

2

2
2 1 ,

2St

Stm
n

−
=

где n – число наблюдений.
Л. В. Сазонова, Э. А. Власова [8] предложили оценить стабильность проявле-

ния признака по показателю, дополняющему коэффициент вариации до 100%, 
назвав его коэффициентом агрономической стабильности As:

As = 100–Ve ;  Ve = S/X ⋅ 100,

где Ve – экологический коэффициент вариации; S – стандартное отклонение; X – 
среднее значение сортового признака.

Авторы предложили группировать селекционный материал по степени агро-
номической стабильности (величине As): стабильность очень низкая (<20%), низ-
кая (20–40%), средняя (41–60%), высокая (61–80%), очень высокая (>80%).

В. В. Хангильдин и др. [9] определяют общую гомеостатичность сорта Hom 
по урожаю зерна:

2

om ,
( )opt lim

XН
X X

=
σ −

где X , optX , ��mX  – соответственно обобщенная по сорту, оптимальная и лими-
тированная средние арифметические. Аналогично можно установить гомеоста-
тичность других признаков.

�. S. L��, �. �. B���� [10, 11] предложили интегральную оценку для отбора 
сортов, приспособленных к ряду местностей,  – меру превосходства сорта Pi:

2

1
( ) / 2 ,

n
i ij j

i
P X M n

=
= −∑



52

где Xij − урожай i-того сорта, выращенного в j-той местности; Mj  – максималь-
ный урожай любого сорта в j-той местности; n – число местностей. Чем меньше 
Рi , тем выше превосходство сорта над другими образцами. Достоинство метода 
в использовании одного критерия для отбора сортов.

Э. М. Григорян [12] считает, что экологическая стабильность может быть вы-
ражена дисперсией отклонений значения признака генотипа от межсортовых сред-
них значений во всех пунктах испытания

2 2

1
( ) ,

n
i

i
d d n

=
σ = −∑

где ;i i id Y= − ξ  
1

m
i ij

i
Y m

=
ξ = ∑  − индекс среды; m − набор генотипов; n − число испы-

таний в различных средах.
�. L. P�������, L. �. P���r�o� [13] применили метод оценки стабильности на основе 

анализа вариансы взаимодействия для каждой комбинации из двух генотипов. 
Среднее значение вариансы взаимодействия для каждого генотипа было исполь-
зовано как показатель вклада генотипа в общее взаимодействие генотип × среда. 
Недостатком метода является большой объем вычислений. 

Близкий подход к оценке стабильности использован G. Wr�ck� [14, 15] путем 
расчленения общей вариансы взаимодействия на вклады каждого сорта:

.
2

. .. ,ji
i ij

XX XW X
g p pg

 
= − − + 

 
∑

где p – число сортов; g – число сред.
Чем меньше экологическая валентность (�co�����c�), тем более стабилен, по 

мнению автора, генотип. Недостаток этого метода, на наш взгляд, состоит в от-
сутствии связи между «экологической валентностью» и «экологической стабиль-
ностью» в понимании A. D. Br���h�� [1]. На относительность оценок расчлене-
ния вариансы взаимодействия на доли сортов обращает внимание D. E. By�h [16]. 
Метод G. Wr�ck� не получил широкого распространения в практической селекции.

Ряд методов оценки экологической стабильности основан на регрессионном 
анализе. Первыми предложили использовать регрессию сортов на индексы среды 
(среднее значение всех сортов в данной среде) �. Y����, W. G. �ochr�� [17] по дан-�. Y����, W. G. �ochr�� [17] по дан-. Y����, W. G. �ochr�� [17] по дан-
ным испытания 5 сортов ячменя на 6 станциях штата Миннесота.

K. W. �����y, G. N. W��k���o� [18]  применили метод регрессии на средовые сред-
ние при изучении 277 сортов мировой коллекции ячменя, выращенной в трех 
местностях Южной Австралии. Авторы использовали два параметра для оценки 
приспособленности сортов: среднее значение сорта во всех средах и линейную 
регрессию урожая на средний урожай всех сортов для каждого места выращива-
ния и сезона. Коэффициент регрессии при этом служил мерой фенотипической 
стабильности. Если коэффициент регрессии больше 1, сорт обладает повышенной 
чувствительностью к изменениям среды (стабильность ниже средней); если бли-
зок к 1 − сорт среднестабилен; если коэффициент регрессии ниже 1 − стабильность 
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выше средней; при абсолютной фенотипической стабильности коэффициент ре-
грессии равен 0. Идеальным считался сорт, имеющий высокую общую адаптив-
ную способность (средний урожай в средах), максимальный потенциал урожая  
в наиболее благоприятных условиях и максимальную фенотипическую стабиль-
ность.

S. A. E��rh�r�, W. A. ������� [19]  усовершенствовали регрессионный анализ  
и несколько изменили трактовку параметров стабильности. Использовалась сле-
дующая модель:

,ij i i j ijY b I= µ + + δ

где Yij − значение i-того сорта в j-той среде (i = 1, 2, … , v; j = 1, 2, … ,  n); μ� − сред-
нее значение i-того сорта во всех средах; bi − коэффициент регрессии сорта на 
среду; δij − отклонение от линии регрессии i-того сорта в j-той среде; Ij − средо-
вый индекс, полученный как среднее значение всех сортов в j-той среде минус 
общее среднее:

/ ,j ij ij
i i j

I Y v Y vn
  

= −        
∑ ∑∑
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j
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Коэффициент регрессии bi является первым параметром стабильности:
2

i ij j j
j j

b Y I I= ∑ ∑ .

Второй  параметр стабильности − варианса отклонений от линий регрессии 2
ids :
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где 2
es  − ошибка; r − число повторностей;
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Примеры вычисления этих параметров стабильности подробно изложены  
в работах В. З. Пакудина [20], В. З. Пакудина, Л. М. Лопатиной [21], Л. В. Хоты-
левой, Л. А. Тарутиной [22].

Взаимодействие генотип × среда при этом методе расчленяется на две части: 
линейную реакцию сорта на среду и нелинейные отклонения от линии регрессии. 
К стабильным относят сорт, у которого bi = 1,0 и 2

jds = 0.
Наиболее широкое распространение среди других методов оценки получил 

метод S. A. E��rh�r�, W. A. ������� [19]. На регрессионном подходе основаны близкие 
к нему методы оценки стабильности J. �. P�rk���, J. L. J��k� [23], G. H. �r��m��, 
J. �. P�rk��� [24], П. П. Литуна [25], Лыу Нгок Чинь [26] и др. В то же время выска-
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зываются замечания относительно разрешающей способности этих методов и осо-
бенно их селекционной интерпретации.

Используя метод G. H. �r��m��, J. �. P�rk��� [24], D. S. V�rk �� ��. [27], сравни- метод G. H. �r��m��, J. �. P�rk��� [24], D. S. V�rk �� ��. [27], сравни-метод G. H. �r��m��, J. �. P�rk��� [24], D. S. V�rk �� ��. [27], сравни- G. H. �r��m��, J. �. P�rk��� [24], D. S. V�rk �� ��. [27], сравни-[27], сравни-
вали эффективность применения трех средовых индексов при изучении 20 гибри-
дов и 13 сложных сортов проса в 19 пунктах Индии. Установлено слабое влияние 
различных средовых индексов на общую интерпретацию регрессионного анализа.

L. G��m�o [28] предлагает использовать для регрессионного анализа полно-
стью рендомизированную схему оценки генотипов и заменить регрессию сред-
ней сорта на общую среднюю регрессией урожая на делянке на среднюю блока. 
Автор считает, что за счет увеличения числа степеней свободы F-критерия и умень-
шения стандартной ошибки достигается повышение точности оценки коэффи-
циента регрессии.

K. ���z�� �� ��. [29] отмечали, что одним из важнейших допущений эффек-
тивного использования регрессионного анализа для оценки стабильности служит 
случайная выборка генотипов. Невыполнение этого условия ведет к ошибочной 
интерпретации полученных данных. Изучаемые селекционером сорта, как пра-
вило, не являются случайной выборкой и не удовлетворяют этому требованию.

Коэффициент регрессии, как справедливо отмечали �. �. H�r���ck [30], В. А. Дра-
гавцев и др. [31], зависит от среднего значения признака. Сорта с высоким значе-
нием признака будут иметь и больший коэффициент регрессии (эффект шкалы). 
Для устранения этого недостатка предложен коэффициент мультипликативно-
сти (КМ), который является безразмерной величиной:

,i i
i

i

y b xa
y
+

=

где ai − КМ i-того сорта; iy  − среднее значение исследуемого признака у i-того 
сорта по пунктам испытания; bi − коэффициент регрессии i-того сорта; x – сред-
нее значение для всех хj  − средних по всем родителям и гибридам признака для 
каждого j-того пункта [31].

Как известно, коэффициент регрессии отражает отзывчивость на среду кон-
кретного набора генотипов. Замена части испытуемых сортов приводит к изме-
нению эффектов сред, а следовательно, и к смещению коэффициентов регрессии. 
Влияет на коэффициенты регрессии также выборка сред испытания. B. W���co�� 
[32] использовал результаты опыта �. Y����, W. G. �ochr�� [17], исключив из об-
работки данные по двум пунктам с наиболее высокой и низкой урожайностью. 
Сопоставление коэффициентов регрессии, определенных на основе испытания 
сортов в исходном и усеченных наборах cред, показало существенные отклонения.

D. S. V�rk �� ��. [33] оценили повторяемость параметров экологической стабиль-[33] оценили повторяемость параметров экологической стабиль-
ности у 25 генотипов жемчужного проса в 20 средах по признаку устойчивости 
к Sc��ro��or� gr�m���co��. Определялись c�едние значения, коэффициент регрессии 
и среднее квадратическое отклонение по методу J. �. P�rk���, J. L. J��k� [23]. 
Среды ранжировались на две группы по 10 сред в каждой по четырем принципам: 
1) по годам испытания; 2) случайная выборка; 3) стратифицированная выборка 
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(среды располагались парами по мере увеличения значения признака, после чего 
одна среда была отнесена случайно к одной выборке, а вторая среда – к другой); 
4) выборка сред с наибольшими и наименьшими значениями признака. Мерой 
повторяемости служил коэффициент корреляции между параметрами 25 гено-
типов для двух наборов сред. Наименьшая повторяемость среднего значения 
признака (r = 0,57) и среднего квадратического отклонения (r = 0,58) наблюда-
лась при первом методе ранжировки сред, а остальные методы обеспечивали 
высокую повторяемость этих параметров (r = 0,90). Наиболее зависим от выбор-
ки сред коэффициент регрессии на среду (r составил у четырех наборов сред со-
ответственно –0,17; 0,12; 0,14 и –0,58). Таким образом, оценка основного показа-
теля экологической стабильности существенно изменяется в средах с крайними 
значениями признака. Авторы пришли к выводу, что для обеспечения высокой 
повторяемости параметров стабильности наиболее приемлемы случайная или 
стратифицированная выборка сред, а для идентификации широко адаптирован-
ных генотипов испытание должно проводиться в широком ранге сред. W. I. �. Boy�, 
�. �. Ko�z�k [34] также отмечали, что коэффициенты регрессии сортов на раз-
личных уровнях плодородия менялись для одних сортов в сторону увеличения, 
для других – в сторону уменьшения.

В еще большей степени подвержены колебаниям в зависимости от изучаемого 
материала и сред испытания параметры  2

ids . H. S. E���o�, �. J. ���m���� [35] ис-
следовали отзывчивость генотипов пшеницы на азотные удобрения. Авторами 
установлено, что в зависимости от того, в какой выборке оценивается материал, 
одни и те же сорта могут быть стабильными и нестабильными. На основании 
этого сделан вывод о неприменимости 2

ids  как параметра стабильности, так как 
он зависит не столько от присущего сорту характера ответа на среду, сколько от 
отклонения этого ответа от усредненной реакции большинства изучаемых сортов.

Главный недостаток регрессионного метода оценки стабильности заключа-
ется в том, что взаимодействие генотип × среда рассматривается как линейная 
функция индекса среды [16]. Поскольку реакция организма на изменение какого-
либо фактора среды подчиняется общебиологическому закону оптимума, выра-
женному колоколообразной кривой, линейность – есть результат сложения точек 
на кривой оптимума в одну кривую, на которой расположены значения призна-
ков при изменении сред от оптимальных к неоптимальным [36].

V. E. ���gom�ry �� ��. [37], D. E. By�h [16], D. S. V�rk �� ��. [27], W. Po���� �� ��. 
[38] установили, что в ряде случаев изменчивость генотипов нельзя описать на 
основе линейной модели, которая является сверхупрощением. Недостаток мето-
да заключается также в невозможности установить индивидуальную реакцию 
генотипа на отдельные среды.

При нелинейной реакции сорта на среду параметр 2
ids  отличается от нуля.  

В этой ситуации неясно, какому из параметров следует отдать предпочтение при 
отборе стабильных генотипов (bi или 2

ids ), тем более что они взаимосвязаны [39]. 
Наиболее важно, что S. A. E��rh�r�, W. A. ������� [19] изменили трактовку стабиль-
ности и требований к идеальному генотипу. Если K. W. �����y, G. N. W��k���o� 
[18] понимали под стабильностью реакцию генотипа на изменяющиеся условия 
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среды, выраженную коэффициентом регрессии bi, то S. A. E��rh�r�, W. A. ������� 
[19]  – средний квадрат отклонений от регрессии 2

ids . Наиболее точно это выска-
зано в работе I. L. L��g�r �� ��. [6]: стабильность есть мера того, как действитель-
ные урожаи предсказываются с помощью линейной регрессии. Такая трактовка 
стабильности лишена всякого биологического содержания. Параметр 2

ids , по на-
шему мнению, не является мерой экологической стабильности, но позволяет оце-
нить степень предсказуемости ответа генотипа на среду, а коэффициент регрес-
сии при всех указанных недостатках характеризует отзывчивость генотипа на 
среду и может использоваться для грубой оценки экологической стабильности.

D. E. By�h [16], B. W���co�� [32]  считают метод оценки стабильности с помощью 
регрессионного анализа недостаточно надежным и отдают предпочтение другим 
методическим подходам, в первую очередь кластерному анализу. W. I. �. Boy�, 
�. �. Ko�z�k [34]  подвергли критике методы G. Wr�ck� [14] и S. A. E��rh�r�,  
W. A. ������� [19], считая, что оценка стабильности на основе вклада генотипа во 
взаимодействие приводит к ошибкам. Агрономически выдающиеся генотипы 
вносят большие вклады во взаимодействие генотип × среда, что может привести 
к ложным выводам относительно них. В то же время эти генотипы могут иметь 
низкий коэффициент вариации. Ф. И. Моргунов [4]  пришел к выводу, что при 
оценке пластичности сортообразцов по методике S. A. E��rh�r�, W. A. ������� [19]  
необходимо учитывать величину коэффициента вариации урожайности, кото-
рый независим от среднего значения признака.

W. Po���� �� ��. [38]  считают, что линейная функция не всегда адекватно опи-
сывает взаимодействие генотип × среда и предлагают использовать для оценки 
стабильности фенотипическую вариансу генотипа в средах.

Наличие двух параметров, характеризующих реакцию сорта на среду (bi и 2
ids ), 

привело к тому, что в отечественной литературе пластичность, оцениваемая по bi, 
и стабильность, определяемая по 2

ids , оказались независимыми параметрами 
(сорт может быть пластичным, но стабильным и т. д.) [20, 25]. Такая трактовка, 
на наш взгляд, не имеет биологического основания и усложняет использование 
параметров стабильности в селекционном процессе.

Мы понимаем под экологической стабильностью способность генотипа в ре-
зультате действия регуляторных механизмов поддерживать определенный фе-
нотип в различных условиях среды. Пластичность – реакция генотипа на изме-
нение условий среды, проявляющаяся в фенотипической изменчивости. Стабиль-
ность и пластичность признака являются двумя противоположными сторонами 
модификационной изменчивости генотипа, т. е. генотип не может быть одновре-
менно стабильным и пластичным по изучаемому признаку. Теоретической осно-
вой такого определения стабильности являются разработанная Уоддингтоном (цит. 
по L�r��r [40]) концепция «канализации развития», представления �. W. A���r�, 
P. E. H���ch� [2]  об «индивидуальной буферности», а также идеи И. И. Шмаль-
гаузена [41] об автономизации развития особей в результате действия стабилизи-
рующей формы естественного отбора. Стабилизирующий отбор является эволю-
ционной основой создания регуляторных механизмов, обеспечивающих феноти-
пическую стабильность генотипа. При этом стабильность в проявлении одного 
признака может сочетаться с пластичностью в проявлении другого [1, 42, 43].



57

Наряду с регрессионным анализом для оценки экологической стабильности 
используется дисперсионный анализ.

G. �. �. T�� [44]  предложил разделить эффект взаимодействия генотип × среда 
для i-того генотипа на два компонента генотипической стабильности: αi − линей-
ный ответ на средовые эффекты и λi − отклонение от линейного ответа. Они связа-
ны с параметрами S. A. E��rh�r�, W. A. ������� следующим образом:

( )1 ,i
MSL b
MSL MSE

−
α =

−   

22 1 ,
1 1 1

d
i i

m n s B MSB
m n MSE p m MSE

− −    λ = −α    − − −    

где MSL, MSB, MSE − средние квадраты, обусловленные средами, повторностя-
ми в средах и ошибкой соответственно. Генотип с α = 0 и λ = 1 определяется как 
имеющий среднюю стабильность. Метод G. �. �. T�� [44]  обеспечивает инфор-
мацию о генетической стабильности, близкую к методу S. A. E��rh�r�, W. A. �������.

Q. Zh��g, S. G��g [45] предложили метод анализа стабильности сортов в дол-
говременных опытах, где имеется единый стандартный сорт и меняются наборы 
испытуемых форм. Метод включает следующие ступени: регрессию стандарт-
ного сорта на средовые средние, регрессию испытуемых сортов на стандартный 
сорт, трансформацию регрессии, подсчитанной для каждого испытуемого сорта 
на стандартный сорт, в регрессию сорта на средовой индекс. Ранее модель эколо-
гической пластичности, основанная на сравнении реакции на среду изучаемого 
сорта и стандарта, разработана В. О. Островерховым [46].

Дальнейшим развитием методов, позволяющих оценивать реакцию генотипа 
на средовые переменные, являются различные модификации кластерного анализа 
[37, 47–58].

Кластерный анализ позволяет сгруппировать генотипы по их реакции на среду 
или среды по однотипности реакции генотипов на них, уменьшить данные для 
упрощения сравнений, идентифицировать общие или специфические различия 
между генотипами или средами [16]. Одними из первых применили этот подход 
в экологии и ботанике для классификации объектов исследований D. W. Goo���� 
[59], W. T. W�����m�, J. �. L�m��r� [60], �. �. Sok��, P. H. A. S����h [61]. Кластерный 
анализ в последнее время находит широкое применение на различных расти-
тельных объектах [62–64].

Недостаток метода заключается в наличии большого количества подходов  
к установлению меры несходства между генотипами (средами), а также страте-
гии их группировки [32, 65]. Применение тех или иных методов может изменять 
группы кластеров, предпочтение же того или иного метода трудно обосновать.

В ряде работ проведено сравнительное изучение методов оценки экологиче-
ской стабильности. �. �. Q������ [66], �. P. L��hr� �� ��. [67], T. N. H��g �� ��. [68] 
не выявили существенных корреляций между значениями эковаленсы (Wr�ck�, [14]) 
и параметрами стабильности bj и 2

jds  (E��rh�r�, �������, [19]). I. L. L��g�r �� ��. [6], 
Лыу Нгок Чинь [26] не обнаружили тесной связи между коэффициентом регрес-
сии bi и эковаленсой Wi, но установили существенную корреляцию между 2

jds
 и Wi. �. P. L��hr� �� ��. [67] выявили корреляцию между 2

jds , определенной по ме-
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тоду G. H. �r��m��, J. �. P�rk��� [24], и эковаленсой Wi.  H. �. B�ck�r [69] считает, 
что коэффициент регрессии эквивалентен вариансе в различных средовых усло-
виях как мере экологической стабильности согласно биологической концепции 
стабильного генотипа (постоянство урожая в различных условиях среды), а сред-
ний квадрат отклонений от линии регрессии эквивалентен эковаленсе как мере 
агрономической стабильности генотипа (предсказуемость урожая в зависимости 
от уровня продуктивности среды). По мнению автора, ранжирование генотипов 
на основе различных концепций стабильности приведет к различным выводам 
относительно генотипов.

�. P. L��hr�, �. K. S��gh [70] установили, что методы S. A. E��rh�r�, W. A. ���-A. E��rh�r�, W. A. ���-. E��rh�r�, W. A. ���-E��rh�r�, W. A. ���-, W. A. ���-W. A. ���-. A. ���-A. ���-. ���-���-
���� [19], J. �. P�rk���, J. L. J��k� [23] обеспечивают близкую информацию об основ- [19], J. �. P�rk���, J. L. J��k� [23] обеспечивают близкую информацию об основ-J. �. P�rk���, J. L. J��k� [23] обеспечивают близкую информацию об основ-. �. P�rk���, J. L. J��k� [23] обеспечивают близкую информацию об основ-
ных параметрах стабильности bi и 2 .

jds . Метод G. H. �r��m��, J. �. P�rk��� [24]  
и метод G. Wr�ck� [14] близки в оценке стабильности генотипов.

�. L. E���m��� �� ��. [52] сопоставили разработанный ими метод кластерного 
анализа с регрессионным анализом J. �. P�rk���, J. L. J��k� [23] и показали, что 
линейная регрессия менее эффективна в описании характера ответа генотипов 
на среду по сравнению с кластерным анализом. Для всех генотипов, за исключе-
нием пяти, отклонение квадратов взаимодействия генотип × среда от группово-
го взаимодействия было меньше, чем сумма квадратов отклонения от регрессии, 
что свидетельствует о более информативной характеристике ответа на среду пу-
тем группировки по методу кластерного анализа, чем через коэффициент регрес-
сии. На преимущества кластерного анализа по сравнению с регрессионными под-
ходами оценки стабильности указано в работах D. E. By�h [16], B. W���co�� [32].

Сопоставление девяти методов оценки экологической стабильности и девяти 
методов кластерного анализа проведено в обзорах �. S. L��, �. �. B���� �� ��. [71, 72]. 
Авторы подразделили все параметры стабильности на четыре группы. В группу 
А вошли межсредовая дисперсия генотипа и коэффициент вариации генотипа  
в средах [73]; в группу В – параметры, основанные на выявлении и расчленении 
эффекта взаимодействия генотип × среда [13, 14, 74]; в группу С – коэффициент 
регрессии генотипа на среду [18, 23]; к группе D отнесены параметры, характе-
ризующие отклонение от линии регрессии генотипа на среду [19, 23].

Авторы выделяют три основные концепции экологической стабильности:  
1) генотип считается стабильным, если его межcредовая варианса мала (тип 1); 
2) генотип рассматривается как стабильный, если его ответ на среду параллелен 
среднему ответу всех генотипов в опыте (тип 2); 3) генотип считается стабиль-
ным, если остаточная ошибка от регрессии на средовой индекс мала (тип 3). Па-
раметры группы A соответствуют первой концепции стабильности, параметры 
группы B – второй концепции, параметры группы D – третьей. Группа параме-
тров С может быть интерпретирована на основе концепции 1 или 2 в зависимости 
от определения стандартного стабильного генотипа. Если стабильным считается 
генотип, имеющий коэффициент регрессии на среду b = 1 [18] или βi = 0 [23], 
можно использовать концепцию 2, а при b = 0 (βi  = –1) – концепцию 1.

В целом, по мнению авторов, среди всех концепций стабильности третья наи-
менее справедлива. Вторая концепция полезна для сравнения специфического 
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набора генотипов, но, будучи относительной мерой, не может служить достаточ-
но широкой основой для общей оценки стабильности. Первая концепция стабиль-
ности имеет такую основу, поскольку в этом случае стабильность одного гено-
типа не зависит от стабильности другого и является недвусмысленной. Однако 
она не обеспечивает информации о характере ответа генотипа на изменение 
условий среды. Концепции стабильности носят несколько противоречивый ха-
рактер, поскольку генотипы, отнесенные к стабильным на основе концепции 1, 
могут быть нестабильными согласно концепциям 2 и 3 и т. д.

В дальнейшем �. S. L��, �. �. B���� [10] усовершенствовали регрессионный 
подход к оценке стабильности и предложили расчленить средовые эффекты ге-
нотипов на предсказуемые (связанные с условиями местности) и непредсказуемые 
(связанные с условиями года в данной местности) компоненты. Анализ состоит 
из двух частей: 1) регрессионный анализ, основанный на эффектах местности 
(усредненных по годам); 2) оценка стабильности, обозначенной типом 4 и осно-
ванной на среднем квадрате изменчивости эффектов года внутри местности. Регрес-
сионный анализ позволяет подобрать лучшие местности для генотипа, а пара-
метр стабильности – выбрать наиболее устойчивый к непредсказуемой средовой 
изменчивости сорт. Преимущество параметра стабильности типа 4 состоит в том, 
что он не зависит от других сортов, включенных в испытание, и статистически 
не связан с регрессионным анализом.

�. S. L��, �. �. B���� [72] изучили наследование параметров стабильности 
четырех типов, используя результаты испытания диаллельных скрещиваний  
костра безостого в четырех провинциях Канады в течение трех лет. Использова-
лись следующие параметры:

1) средовая варианса каждого генотипа (тип 1);
2) эковаленса G. Wr�ck� [14] (тип 2);
3) варианса отклонений от линии регрессии S. A. E��rh�r�, W. A. ������� [19] 

(тип 3);
4) параметр стабильности �. S. L��, �. �. B���� [10] (тип 4).
Установлено, что параметры стабильности типа 1 и 4 наследуются и могут 

быть использованы в селекционном процессе, в то время как параметры типа 2 и 3 
не наследуются и бесполезны для селекции. Авторы считают, что коэффициент 
регрессии на среду bi также может наследоваться при bi →0 (тип 1) и не наследу-
ется при bi ≥ 1 (тип 2). Неудачи в процессе селекции на стабильность авторы  
в значительной степени связывают с использованием ненаследуемых параметров 
стабильности.

Параметрические подходы позволяют выявить индивидуальные аспекты ста-
бильности, но не могут обеспечить общую картину ответов генотипов на среды. 
Качественный анализ полной картины средовых ответов генотипов может быть 
получен на основе кластерного анализа.

Заключая обсуждения методов оценки экологической стабильности, следует 
отметить следующие моменты: 1) противоречивость трактовок понятий «ста-
бильность» и «пластичность» в отечественной и зарубежной литературе; 2) на-
личие большого количества методов оценки стабильности, различающихся как 
по статистическому подходу и степени сложности, так и по трактовке параметров.
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В проблеме стабильности наиболее важен, по нашему мнению, не столько 
метод ее оценки, который может отличаться в зависимости от этапа селекцион-
ной работы, объема изучаемого материала и методов его испытания, сколько 
биологическое содержание понятия «стабильность», наличие у организмов на-
следуемых регуляторных систем, обеспечивающих их гомеостатичность [40], 
относительную автономность от условий окружающей среды [41]. Статистиче-
ские подходы должны базироваться на биологических концепциях, а не наоборот. 
С этих позиций регрессионные методы оценки стабильности, недостатки кото-
рых обсуждались ранее, представляются малоинформативными и часто упро-
щающими и искажающими характер ответа генотипа на среду.

Варианса взаимодействия генотип × среда, отнесенная к одному генотипу 
при любом методическом подходе [14, 19], не может рассматриваться как пара-
метр экологической стабильности. Этот показатель характеризует скорее степень 
типичности нормы реакции генотипа в популяции, а также возможность пред-
сказания ответа на среду. Коэффициент регрессии при всех недостатках может 
служить грубым мерилом оценки экологической стабильности.

Основные требования, которые предъявляются нами к параметрам стабиль-
ности, следующие:

1) биологическая обоснованность и наследственная обусловленность, посколь-
ку варианса взаимодействия генотипа со средой обусловлена не столько самим 
генотипом, сколько остальными особями изучаемой популяции;

2) независимость параметра стабильности от реакции на среду других гено-
типов;

3) независимость параметра стабильности от размерности признака и сред-
него его значения;

4) простота определения, достаточная информативность, возможность био-
логической интерпретации и отбора в сторону увеличения или уменьшения эко-
логической стабильности.

На ранних этапах селекции, вероятно, целесообразно использовать простые 
методы оценки стабильности (в том числе регрессионный подход). Коэффициент 
вариации генотипа в различных средах также может быть полезным в этих си-
туациях для контроля стабильности. На заключительных этапах селекции (эко-
логическое и государственное сортоиспытание), а также при изучении коллек-
ционного материала могут быть полезны методы кластерного анализа, позволя-
ющие выявить группы генотипов с близкой нормой реакции или сред, дающих 
близкую информацию о генотипах, что предоставляет возможность более объек-
тивно подойти к выбору исходного материала, оценке полученных сортов, лока-
лизации их использования, совершенствованию расположения участков эколо-
гического и государственного сортоиспытания и обоснованному выбору агрофона 
при оценке генотипов.

Параметры стабильности, являясь количественной мерой приспособленно-
сти генотипов, тем не менее не дают информации об общей и специфической 
адаптации к определенным условиям среды. Однако такая информация необхо-
дима для ведения направленной селекции генотипов с широкой или узкой нор-
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мой реакции к конкретному набору сред. В литературу уже прочно вошли тер-
мины «общая» и «специфическая адаптивная способность», отражающие общую 
реакцию генотипа во всей совокупности сред и специфическую реакцию в опре-
деленной среде [18, 43, 75, 76]. Однако пока отсутствуют методы оценки этих 
параметров, что ограничивает возможности адаптивной селекции.

2.2. оценка общей и специфической  
адаптивной способности генотипов

Н. J. Оkа [76] определил общую адаптивную способность (ОАС) как способ-J. Оkа [76] определил общую адаптивную способность (ОАС) как способ-. Оkа [76] определил общую адаптивную способность (ОАС) как способ-kа [76] определил общую адаптивную способность (ОАС) как способ-а [76] определил общую адаптивную способность (ОАС) как способ-
ность культур давать постоянно высокий урожай в различных условиях произ-
растания, а специфическую адаптивную способность (САС) – как способность 
реагировать и быть устойчивыми к специфическим условиям, таким, как холод, 
засуха или вредители. В последнем случае установлены средовые факторы, обуслов-
ливающие изменчивость в урожае, и реакции культур на средовые факторы при-
близительно известны. Близкое к этому определение ОАС и САС дал N. W. S�mmo��� 
[75], однако методы оценки этих параметров недостаточно разработаны.

Нами [77–81, 114] разработан метод генетического анализа, основанный на 
испытании генотипов в различных средах и позволяющий выявить общую и специ-
фическую адаптивную способ ность генотипов, их стабильность, селекционную 
ценность генотипа и вести отбор по адаптивной способности в зависимости от 
поставленной селекционной задачи. Наряду с оценкой ОАС и САС метод позво-
ляет дать информацию о средах как фонах для отбора, а также расчленить фено-
типическую вариансу популяции на вариансы общей и специфической адаптив-
ной способности с целью сравнения популяций и выбора методов селекционной 
работы с ними.

Под адаптивной способностью понимается способность генотипа поддержи-
вать свойственное ему фенотипическое выражение признака в определенных усло-
виях среды. Общая адаптивная способность генотипа (ОАС) характеризует сред-
нее значение признака в различных условиях среды, специфическая адаптивная 
способность (САС) – отклонение от ОАС в определенной среде.

Предлагаемый нами метод оценки ОАС и САС основан на испытании попу-
ляции из n генотипов в m средах. Число повторений  равно с. Тогда

( ) ,ikr i k ik ikrx u v d vd e= + + + +

где xikr − фенотипическое значение i-того генотипа, выращенного в k-той среде  
в r-том повторении; u − общая средняя всей совокупности фенотипов; vi − эф-
фект i-того генотипа; dk − эффект k-той среды; (vd)ik − эффект взаимодействия 
i-того генотипа с k-той средой; eikr − эффект, обусловленный случайными при-
чинами и отнесенный к ikr-тому фенотипу [22]. На элементы модели накладыва-
ются следующие ограничения:

( )( ) 0.i k ik ikik
i k i k

v d vd vd e= = = = =∑ ∑ ∑ ∑ ∑
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Таблица 2.1. схема дисперсионного анализа

Источник вариации Сумма квадратов Степени свободы

Общая
2

2
общ

...
ikr

ikr

TX S
nmc

− =∑ nmc-1

Генотипы
2

...2
..

1
i n

i

TT S
cm nmc

− =∑ n-1

Среды
2

...2
. .

1
k m

k

TT S
cn nmc

− =∑ m-1

Генотипы × среды
2

...2
.

1
ik n m nm

ik

TT S S S
c nmc

− − − =∑ (n-1)(m-1)

Случайные отклонения 2 21
ikr ik e

ikr ik
X T S

c
− =∑ ∑ nm(c-1)

Источник вариации Средние 
квадраты

Ожидаемые средние квадраты

Модель I Модель II

Генотипы Mn
2 2

1e i
i

m v
n

σ +
−
∑ 2 2 2

e G E Ec mc×σ + σ + σ

Среды Mm
2 2

1e k
k

n d
m

σ +
−
∑ 2 2 2

e G E Ec nc×σ + σ + σ

Генотипы × среды Mnm ( )
2 21 ( )

1)( 1e ik
i k

dv
n m

σ +
− −

∑∑ 2 2
e G Ec ×σ + σ

Случайные отклонения Me
2
eσ 2

eσ

П р и м е ч а н и е.  i = 1, 2, …, n (n − число генотипов); k =1, 2, …, m (m − число сред); r = 1, 2, …, с 
(с – число повторностей).

Для установления существенности вкладов генотипов, сред и взаимодействия 
между ними в фенотипическую изменчивость популяции используется двух-
факторный дисперсионный анализ (табл. 2.1) [22, 82].

Интерпретация результатов дисперсионного анализа зависит от предположе-
ний относительно изучаемого материала. Если генотипы и среды являются не-
случайными выборками, их эффекты считаются фиксированными и можно по-
лучить информацию о конкретных генотипах и средах. В этом случае используется 
модель I, в которой все эффекты, кроме независимо варьирующей eikr, рассма-
триваются как постоянные величины. Величина eikr распределена нормально с нуле-
вым средним и вариансой, равной 2.θσ

Достоверность различий между эффектами генотипов, сред и взаимодей-
ствия определяется по F-критерию. При этом соответствующие средние квадра-
ты сравниваются со средним квадратом случайных отклонений Мe:
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для генотипов
F[n–1, nm (c–1)] = Mn /Me,

для  сред 
F[m–1, nm (c–1)] = Mm /Me,

для взаимодействия генотип × среда
F[(n–1) (m–1), nm (c–1)] = Mnm /Me.

Если генотипы являются случайной выборкой из популяции, а среды – слу-
чайной выборкой из совокупности сред, используется модель II. В этом случае 
можно получить информацию о параметрах популяции генотипов в определен-
ной совокупности сред.

Примем допущения модели I, тогда, согласно определению, эффект общей 
адаптивной способности i-того генотипа ОАСi равен vi. Отклонение от суммы  
и + vi будет составлять эффект специфической адаптивной способности i-того 
генотипа в k-той среде – �A�ik. Этот эффект состоит из линейной (эффект k-той 
среды) и нелинейной части (эффект взаимодействия (vd)ik).

Для определения эффектов ОАСi и �A�ik усредним значения фенотипов по 
повторностям. Тогда результаты испытания п генотипов в m средах можно запи-
сать в виде таблицы из пm клеток, в которой Xi. − сумма всех фенотипов i-того 
генотипа; X.k − сумма всех фенотипов в k-той среде; X .. − общая сумма всех фе-
нотипов; хik − фенотипическое значение i-того генотипа в k-той среде:

. 1 ... ... ,i ik i ik im
k

X x x x x= = + + + +∑
 

1 ... ... ,nk ik k ik nk
i

X x x x x= = + + + +∑
 

.. 11 1 21 2... ... ... ... ,ik m m nm
i k

X x x x x x x= = + + + + + + + +∑∑
 

( ) ,ik i k ikx u v d vd= + + +  
�A� �A� .ik i ikx u= + +

 Эффекты ОАС и САС вычисляются по следующим формулам:

1 ..;u X
nm

=
 

1 1�A� . ..i i iv X X
m nm

= = − ,
 

.
1 1 ..,k kd X X
n nm

= −
 

( ) . .
1 1 1 ..,ik i kikvd x X X X
m n nm

= − − +
 

1�A� ( ) .ik k ik ik id vd x X
m

= + = −



64

Варианса случайных отклонений для среднего значения фенотипа в опреде-
ленной среде хik равна

( )
2

2��r .e
ikx

c
σ

= = σ

Варианса разности средних значений двух фенотипов

( ) 2��r 2 .ik nmx x− = σ

Вариансы эффектов можно найти по формулам [83]:

( ) 21��r ,u
nm

= σ
  

( ) 21��r ,i
nv
nm
−

= σ
 

( ) 21��r ,k
md
nm
−

= σ
 

( ) 21��r .ik
nm n mvd

nm
− − +

= σ

Вариансы сумм эффектов вычисляются по формулам:

( ) 21��r ,i ik
nv vd

n
−

+ = σ
 

( ) 21��r .k ik
md vd

m
−

+ = σ

 Вариансы разности эффектов равны:

( ) 22��r ,i nv v
m

− = σ
 

( ) 22��r ,k md d
n

− = σ
 

( ) 22 2��r ,ik nm
n mvd vd

n m
− − − = + σ 

   

( ) ( ) 22 1
��r ,i ik n nm

n
v vd v vd

n
−

+ − − = σ
 

( ) ( ) 22 1
��r .k ik m nm

m
d vd d vd

m
−

+ − − = σ

Для получения стандартной ошибки разности эффектов необходимо извлечь 
квадратный корень из соответствующей вариансы. Наименьшая существенная 
разница определяется умножением стандартной ошибки разности на величину 
Q [82, 84]. Сравнение генотипов по общей адаптивной способности можно про-
вести путем сопоставления ОАСi. Для оценки способности i-того генотипа всту-
пать во взаимодействие со средами можно использовать вариансу взаимодействия

( ) ( )22 21 1 .
1giG E ik

k

nm n mvd
m nm×

− − +
σ = − σ

−
∑

В качестве меры стабильности i-того генотипа предлагается применять ва-
риансу САСi:

( )22 2
�A�

1 1
1i k ik

k

md vd
m m

−
σ = + − σ

−
∑ .
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Предлагаемая методика оценки стабильности основана на объединении ли-
нейной и нелинейной части реакции генотипа на среду и этим отличается от 
метода �. W. �����y, G. N. W��k���o� [18], где мерой стабильности является ли-
нейная реакция; метода G. Wr�ck� [14], где стабильность оценивается по нели-
нейной реакции, и методов S. A. E��rh�r�, W. A. ������� [19], G. �. �. T�� [44], где 
введены соответствующие параметры линейной и нелинейной реакции генотипа.

Введем понятие относительной стабильности генотипа:

�A� 100%.
�A�

i
gi

i
s

u
σ

= ⋅
+

Этот показатель позволит сравнивать результаты опытов, проведенных с раз-
личным набором культур, генотипов, сред и изучаемых признаков. По существу, 
относительная стабильность генотипа аналогична коэффициенту вариации при 
изучении его в ряде сред.

Отношение ( )
2 2

�A�igi
gi G El ×= σ σ  может служить показателем нелинейности 

ответа i-того генотипа на среду. Если lgi→1, генотип реагирует на большинство 
сред нелинейно; при lgi→0 преобладает линейная реакция генотипа на среду.

Реакцию генотипа на улучшение условий среды можно определить по вели-
чине коэффициента регрессии генотипа на среду [18, 19]

2.i ik k k
k k

b x d d= ∑ ∑

Окончательная оценка селекционного материала зависит от поставленной 
селекционной задачи. Основными можно считать следующие направления адап-
тивной селекции: 1) отбор на САС к определенной среде; 2) отбор на ОАС к ряду 
сред; 3) отбор на ОАС с учетом стабильности [78–81]. Последнее направление 
предполагает наряду с ОАС контролировать стабильность и по существу являет-
ся попыткой получения селекционной аналогии двух форм естественного отбо-
ра – движущей и стабилизирующей [41], т. е. того совершенного механизма, ко-
торый создала природа для выделения наиболее приспособленных форм.

Отбор на ОАС с учетом стабильности требует определенного селекционного 
критерия, позволяющего сочетать в генотипе продуктивность и стабильность. 
В. В. Хангильдин и др. [9] применили для выявления селекционной ценности со-
рта формулу

��m

o��
,c

xS x
x

=

что ограничивает возможности отбора двумя фонами (оптимальным и лимити-
рующим).

Мы предлагаем определить селекционную ценность генотипа СЦГ следую-
щим образом:

�A��ЦГ �A� .ii iu p= + − σ
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Обычный селекционный критерий р = 2, 3 вряд ли применим, так как при 
большой �A�iσ  возможны отрицательные значения СЦГi . В качестве первого 
приближения к достижению оптимального баланса при отборе по продуктивно-
сти и стабильности предлагается использовать среднее значение СЦГ в популя-
ции, примерно равное 0,5u. Тогда нетрудно установить связь между относитель-
ной стабильностью генотипов в среднем для популяции

1 ...g gn
g g

s s
s s

n
+ + 

= 
 

и числом 

100 .
2 g

P P
s

 
=  

 

Такой подход означает, что при низкой gs  будет идти более интенсивный от-
бор на стабильность, а при высокой gs  – на продуктивность.

Предлагаемой для вычисления СЦГ формулой можно пользоваться только  
в том случае, если отбор идет в сторону увеличения значения признака. Если  
отбираются генотипы с наименьшим значением признака, формула имеет вид

�A��ЦГ �A� .ii iu p= + + σ

При интерпретации варианс САС возникает вопрос, насколько они информа-
тивны и могут ли они быть заменены вариансами взаимодействия генотипа и сре-
ды. Многие авторы [14, 19, 44] считают, что варианса взаимодействия генотип × 
среда может быть принята в качестве меры стабильности генотипов. При этом 
статистическая оценка заслоняет биологическую сущность взаимодействия ге-
нотипа и среды, которая состоит в усилении или ослаблении эффектов сред. При 
несовпадении знаков эффектов среды и взаимодействия вариансы САС генотипа 
уменьшаются (эффект компенсации), а при совпадении – увеличиваются (деста-
билизирующий эффект). Поэтому при одинаковой вариансе взаимодействия ге-
нотипа и среды вариансы САС генотипов могут отличаться. Аналогичные рас-
суждения применимы и для вариансы дифференцирующей способности среды 
ДСС (см. параграф 2.4).

В качестве иллюстрации эффекта компенсации (дестабилизации) может быть 
использована модель наследования количественного признака K. ���h�r, J. L. J��k� 
[85] с некоторыми дополнениями (табл. 2.2).

Для определения компенсирующего эффекта нами предложен коэффициент 
компенсации генотипа:

2
�A�
2
�A�

,i
giK

′

σ
=
σ  

где
 

2 2 2
�A�

1 1 ,
1 k

k

md
m m′

−
σ = − σ

−
∑

т. е. 2
�A�′σ  показывает, какова стабильность любого генотипа при отсутствии 

взаимодействия ( ) ( )
2 2 0

gi
gnG E G E× ×σ = σ = . Если 2

�A� 0
i

σ → , то Kgi→0, что свиде-
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тельствует о преобладании компенсирующего эффекта взаимодействия генотип × 
среда. При Kgi = 1 эффекты компенсации и дестабилизации близки. При Kgi  > 1 
эффекты взаимодействия генотипа и среды совпадают по знаку с эффектами 
среды, и варианса 2

�A�i
σ  возрастает по сравнению с 2

�A�′σ  (дестабилизирующий 
эффект). При отборе стабильных генотипов следует отдавать предпочтение ге-
нотипам с Kgi  ≤ 1.

Таблица 2.2. четыре фенотипа из двух генотипов в двух средах, выраженные  
как отклонения от общей средней (Mather, Jinks, [85] с дополнениями)

Среда
Генотипы Среднее 

значение
2
G E×σ 2

Д�Сσ Эффект
АА ��

X ( )v d vd+ + ( )v d vd− + − d ( )2vd∑ ( )2v vd+∑ дестабилизации

Y ( )v d vd− − ( )v d vd− − + d ( )2vd∑ ( )2v vd−∑ компенсации

Среднее 
значение

v v−

2
G E×σ ( )2vd∑ ( )2vd∑

2
САСσ ( )2v vd+∑ ( )2v vd−∑

Эффект дестабилизации компенсации

П р и м е ч а н и е.  v − эффект генотипов AA, ��; d − эффект сред X, Y; vd − эффект взаимодей-
ствия генотип × среда.

Главное прикладное значение выявленного нами эффекта компенсации (де-
стабилизации) заключается в непредсказуемости экологической стабильности 
генотипов при использовании вариансы 2

( )G E×σ  как критерия их выделения. Ва-
риансы САС дают более объективную информацию о стабильности генотипов по 
сравнению с вариансами взаимодействия генотипа и среды. Аналогичное утвер- 
ждение верно и для варианс дифференцирующей способности среды (см. пара-
граф 2.4) как параметра, характеризующего способность среды выявлять измен-
чивость в селектируемой популяции.

Числовой пример применения предлагаемой методики оценки адаптивной 
способности и экологической стабильности генотипов и его обсуждение даны 
нами ранее [78–81].

Нами [81] проведено сравнение параметров стабильности, определенных по 
нашему методу и применяемым в настоящее время методам [19, 44].  Для этой 
цели использовались результаты испытания восьми образцов картофеля в трех 
провинциях Канады в течение двух лет [44]. Показано, что варианса взаимодей-
ствия генотипа и среды ( )

2
giG E×σ  дает практически такую же информацию о ге-

нотипе, что и соответствующие параметры нелинейной реакции на среду 2
ids  

[19] и  iλ  [44]. Коэффициенты корреляции между ( )
2

giG E×σ и 2
ids , ( )

2
giG E×σ  и λ i  
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составили соответственно 0,996 и 0,996. Варианса
 

2
�A�i

σ
 
более тесно связана  

с показателем нелинейной реакции на среду (коэффициенты корреляции между 
2
�A�i

σ  и ib , 2
�A�i

σ  и 2
ids  равны соответственно 0,709 и 0,761).

Методы [19, 44] позволяют выявить три параметра продуктивности и средо-
вой устойчивости: среднее значение генотипа, показатели линейной и нелиней-
ной реакции на среду. Графический метод выделения продуктивных и стабиль-
ных генотипов, предложенный [44], делает затруднительным одновременный отбор 
по трем параметрам и ограничивает возможности использования этих методов  
в селекционных программах.

Предлагаемый метод выгодно отличается от существующих тем, что позво-
ляет выявить индивидуальную реакцию генотипов на среды по эффектам САС; 
сводит оценку стабильности к выявлению вариансы САС, а также показателя от-
носительной стабильности 

ids ; позволяет отбирать генотипы, сочетающие вы- 
сокую продуктивность и средовую устойчивость по одному показателю – селек-
ционной ценности генотипа СЦГ. Среди всех показателей стабильности ( 2

�A�i
σ , 

gis , ib , giK ) мы отдаем предпочтение относительной стабильности генотипа 
gis , поскольку она не связана с ОАС и носит относительный характер. 

Параметр относительной стабильности генотипа gis  имеет под собой реаль-
ную биологическую основу и может служить мерой приспособленности геноти-
пов к ряду сред. Согласно классификации параметров стабильности [10], gis  мо-
жет быть отнесен к параметрам группы А (тип стабильности 1). Эти параметры, 
согласно [72], наследуются и могут быть использованы в селекции для отбора 
стабильных генотипов.

Дополнительной информацией для выявления реакции генотипа на улучше-
ние среды может служить коэффициент регрессии на среду bi. Коэффициент ре-
грессии bi и коэффициент компенсации giK  дают близкую информацию (коэф-
фициент корреляции между ними 0,711), поскольку и тот и другой характеризуют 
способность генотипа обеспечить высокое (низкое) значение признака в благо-
приятных средах и низкое (высокое) в неблагоприятных.

2.3. Проблема фона в селекции растений

Эффективность отбора на различных этапах селекционного процесса во мно-
гом зависит от правильного выбора фона, на котором ведется отбор. Фон играет 
активную роль, обеспечивая ту или иную степень изменчивости в селектируемой 
популяции. М. М. Камшилов [86] указывает, что среда не только оценщик и сорти-
ровщик признаков, она ответственна и за особенности отбираемого материала. 
Рядом авторов выявлено влияние условий местности, года, элементов агротехни-
ки на эффективность селекционного процесса. Фон является элементом естествен-
ного отбора в косвенной форме, поскольку обеспечивает селекционное преиму-
щество генотипов, специфически приспособленных к конкретным условиям среды.

Первым и наиболее важным качеством, которым должен обладать селекци-
онный фон, является типичность, т. е. соответствие условий отбора средовым и агро-
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техническим условиям, в которых в дальнейшем будет выращиваться сорт [41, 43, 
87–89]. Отсутствие типичности может привести только к локальному преиму-
ществу отобранного сорта. Требование типичности сложновыполнимо, в особен-
ности на ранних этапах селекции, поскольку практически невозможно создать 
условия отбора в данной местности в течение года, которые соответствовали бы 
полному разнообразию погодно-климатических и агротехнических условий ре-
гиона, где предполагается использовать сорт.

Для количественной оценки типичности среды используются два подхода. 
Первый основан на сопоставлении поведения сортов-тестеров в данной среде  
и во всех средах испытания, для чего обычно применяется коэффициент корре-
ляции между значениями признака у сортов в среде и в среднем по всем средам 
[90, 91].  Возможно и установление связи между поведением сортов во всех сре-
дах методом диаллельных корреляций [92], для чего строится корреляционная 
матрица. Второй подход предполагает типизацию средовых условий по значе-
нию конкретных факторов среды на основе их многолетних наблюдений [12].  

Вторым необходимым условием приемлемости фона для отбора является его 
способность выявлять изменчивость. Одна и та же популяция может быть фено-
типически однообразной в одних условиях и разнообразной в других [93–100].  
В естественных и искусственных популяциях имеется запас скрытой изменчи-
вости, в особенности по трудноидентифицируемым признакам, а также призна-
кам, по которым отбор не проводился. Этот запас изменчивости носит адаптив-
ный характер, поскольку обеспечивает возможность приспособления к изменя-
ющимся условиям среды. Е. Н. Синская [95] подразделила фоны по их способности 
выявлять изменчивость на три группы: стабилизирующий фон, в котором поли-
морфизм не проявляется; анализирующий фон, способствующий обнаружению 
изменчивости в популяции; нивелирующий фон – угнетающий жизнеспособность 
биотипов и нивелирующий различия между ними.

Автор пришла к выводу, что для разностороннего и глубокого биотипиче-
ского анализа растительных популяций следует использовать методы, основан-
ные на испытании в различных экологических условиях, и применять различ-
ные экспериментальные приемы (дробная яровизация, разные сроки посева и т. д.). 
Использование провокационных фонов нашло широкое применение в селекции 
на устойчивость к болезням, вредителям и абиотическим факторам среды.

Для количественной оценки изменчивости применяются генотипическая  
и фенотипическая вариансы, коэффициент вариации, коэффициент наследуемости, 
регрессии среды на генотип [91, 98].  Последний подход по существу является  
зеркальным отражением метода [18], и ему свойственны те же недостатки, что  
и коэффициенту регрессии при оценке экологической стабильности.

Предложены различные подходы к изучению влияния факторов среды на ха-
рактер изменчивости селектируемой популяции, которые в той или иной степе-
ни позволяют  оценивать роль условий как дифференцирующего фактора [99–
102].  Для сравнения опытов по их способности дифференцировать образцы [99] 
предложил индекс дифференциации

200 / ( 1),D m n n= −∑
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где m − число сортов, которые данный сорт превзошел достоверно; n − число  
изучаемых сортов. В. А. Драгавцев и др. [31] разработали специальный тест ран-
гового контроля продуктивности, который позволяет путем суммирования раз-
ницы между рангами в различных условиях выявлять, как влияет изменение фак-
торов среды на характер изменчивости в селектируемой популяции. К. J. �r�y  
с сотрудниками оценили ряд параметров изменчивости (генотипическая вариан-
са, коэффициент наследуемости) генотипов овса в зависимости от условий окру-
жающей среды [100–102]. Использование коэффициента наследуемости для про-
гнозирования эффекта отбора не дало положительного результата [102].

Авторы пришли к выводу, что коэффициент наследуемости, генетический 
коэффициент вариации, продуктивность среды дают недостаточно информации 
для распознавания оптимальной для селекции среды из-за взаимодействия гено-
тип × среда.

Большую значимость имеет сходство среды с той, в которой генотипы будут 
использоваться (типичность). На первостепенное значение типичности в иерархии 
параметров фона указывается в работах F. L. A���� �� ��. [90], J. H�m���� �� ��. [91], 
�. A. B. ��kor��� [103].

Важным параметром фона является его продуктивность, которая оценивает-
ся по среднему значению всех генотипов в данных условиях среды или отклоне-
нию его от общей средней (индекс среды). Данные относительно того, какой фон 
оптимален для селекции, благоприятный или лимитирующий, противоречивы. 
По-видимому, этот параметр фона должен увязываться с двумя предыдущими, 
имеющими приоритетный характер. J. H�m���� �� ��. [91] считают, что продук-
тивность фона должна быть выше средней, чтобы обеспечить достаточный за-
пас семян для дальнейшего испытания. Большой интерес представляет изучение 
связи между основными параметрами фона. По мнению авторов, оптимальный 
пункт испытания должен обеспечивать повторяемость урожайности сортов по 
годам. Повторяемость важна и для других параметров фона (типичность, диф-
ференцирующая способность), для чего можно находить коэффициенты корре-
ляции между параметрами сред в разные годы или при изменении набора гено-
типов [104].

K. D. Bro�� �� ��. [98] пришли к выводу, что оптимальная для селекции среда 
должна: 1) способствовать проявлению признака; 2) максимизировать генетиче-
скую вариансу; 3) минимизировать средовую вариансу генотип × среда; 4) быть 
типичной; 5) доступной для эффективного и дешевого испытания; 6) сохранять 
условия 1–5 по годам.

Значительно усложняется выбор оптимальных сред при параллельном испы-
тании генотипов на заключительных этапах селекции. В этом случае использу-
ются различные способы группировки сред на основе указанных выше критериев. 
T. W. Hor��r, K. J. �r�y [105] подразделили штат Айова на 4 субрайона на основе 
минимизации взаимодействия сорт × среда в каждом из них при оценке сортов 
овса. A. A. G����r� [92], используя метод диаллельных корреляций, пришел к вы-
воду, что число пунктов испытания ячменя может быть уменьшено с 10 до 5 без 
существенной потери информации.
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J. H�m���� �� ��. [91] группировали среды для оценки сортов пшеницы в За-
падной Австралии на основе четырех критериев: типичности, способности сре-
ды выявлять изменчивость (по коэффициенту регрессии среды на генотип), уро-
жайности выше средней по опыту и не отличающейся более чем на 20% от об-
щей средней. Установлено, что ни одна из 25 местностей не соответствует всем 
четырем критериям. Авторы выявили четыре комбинации пунктов по трем кри-
териям. Они были проверены по предсказующей способности урожая других 
сортов в другие годы испытания, после чего была выделена одна комбинация из 
трех пунктов для предварительной оценки сортов. Аналогичный опыт по выде-
лению лучших местностей для отбора кукурузы в Нигерии на основе указанных 
выше принципов, а также с использованием метода A. �. ���o���� [99] использо-
вал �. A. B. ��kor��� [103]. Ни один из 5 пунктов и 10 комбинаций двух пунктов 
не давал удовлетворительного предсказания средних значений сортов. Однако  
5 комбинаций в трех пунктах имели значения, сходные со всеми 5 пунктами. 

K. D. Bro�� �� ��. [98] предлагают два пути повышения эффективности оцен-[98] предлагают два пути повышения эффективности оцен-
ки генотипов в крупномасштабных селекционных программах: 1) объединение 
сред испытания в гомогенные по норме реакции генотипов группы; 2) отбор 
оптимальных сред на основе объективных критериев. Первый этап проводится 
путем кластерного анализа, второй – на основе коэффициента регрессии среды 
на генотип как меры дифференциации и коэффициента детерминации как пока-
зателя точности, с которой среда дифференцирует генотипы.

Различные модификации кластерного анализа для группировки сред исполь-
зуются в работах ряда авторов [4, 47, 52, 53, 56, 106]. Для этой же цели применя-
ется метод главных компонентов [107–109].

Анализ существующих методических подходов к оценке среды как фона для 
отбора позволяет сделать вывод об отсутствии комплексного подхода к оценке 
среды, который мог бы быть положен в основу выбора оптимальных сред.

2.4. комплексная оценка среды как фона для отбора  
в селекционном процессе

С целью комплексной оценки среды как фона для отбора нами предложен метод, 
основанный на статистической модели количественного признака, представлен-
ной в параграфе 2.2 настоящей главы [22, 78]. Метод предполагает испытание  
n генотипов в m средах и с повторностях. Первым этапом комплексной оценки 
среды является двухфакторный дисперсионный анализ. Установление достовер-
ных различий между эффектами сред, а также эффектами взаимодействия гено-
тип × среда позволяет перейти к оценке параметров фона. Основными параме-
трами, характеризующими пригодность среды как фона, являются следующие: 
1) типичность среды; 2) способность среды выявлять изменчивость в селекти-
руемой популяции (дифференцирующая способность); 3) продуктивность среды; 
4) повторяемость вышеперечисленных параметров среды по годам и при измене-
нии набора генотипов.
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Под типичностью конкретной среды понимается ее способность сохранять 
ранги генотипов, полученные при их усредненной оценке во всей совокупности 
сред, для которых ведется селекция. Количественной мерой типичности среды 
может служить коэффициент корреляции tk между значениями признака у гено-
типов в данной среде и средними значениями генотипов при их изучении в ряде 
сред [90, 91, 104].

Для оценки способности среды выявлять изменчивость в популяции пред-
лагаются следующие параметры.

Для сравнения сред по способности вызывать взаимодействие генотип × среда

( )( )
22 21 1 .

1GxE ek ik
i

nm n mvd
n nm

− − +
σ = − σ

−
∑

Для определения дифференцирующей способности k-той среды можно ис-
пользовать вариансу

( )22 2
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nv vd
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−
σ = + − σ

−
∑

Дифференцирующая способность среды (ДСС) дает информацию о среде как 
фоне для отбора. Чем больше 2

ДССσ  k-той среды, тем сильнее будет выявлен по-
лиморфизм в популяции по данному признаку. Относительная дифференцирую-
щая способность среды

ДСС 100%k
ek

k
s

u d
σ

= ⋅
+

позволяет сопоставить результаты исследований с разным набором культур, ге-
нотипов, сред и признаков.

Отношение 
2
( )

2
ДСС

ek

k

G E
ekl ×σ
=

σ
 можно определить как коэффициент нелинейности 

ответа генотипа на среду. При 1ekl →  изменчивость в k-той среде носит преиму-
щественно нелинейный характер, а при 0ekl →  – линейный.

Выявленный нами [79–81] эффект компенсации проявляется и при анализе 
дифференцирующей способности среды. При несовпадении знаков эффектов ге-
нотипа и взаимодействия варианса ДСС уменьшается, а при совпадении – увели-
чивается. Поэтому вариансы взаимодействия генотип × среда и ДСС дают не-
тождественную характеристику способности сред выявлять изменчивость.

Для количественной оценки установленного эффекта предлагается исполь-
зовать коэффициент компенсации
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Варианса
 

2
ДСС′σ

 
показывает, какова дифференцирующая способность любой 

среды при 2 2
( ) ( ) 0

ek emG E G E× ×σ = σ = . Как провокационный фон предпочтительна 
среда, в которой преобладают эффекты дестабилизации.

Продуктивность k-той среды равна отклонению среднего значения всех ге-
нотипов в данной среде от среднего популяционного (эффект среды dk − см. па-
раграф 2.2). Повторяемость параметров среды можно оценить по коэффициен- 
там корреляции r между параметрами среды в различных пунктах испытания  
в различные годы или при изменении набора генотипов.

При выборе среды как селекционного фона может создаваться ситуация, когда 
не ясно, какому из параметров следует отдать предпочтение (нетипичный фон 
может способствовать выявлению изменчивости, типичный – нивелировать ее  
и пр.). Необходим комплексный показатель, позволяющий ранжировать среды 
по их пригодности в качестве селекционного фона. А. В. Кильчевский [104] пред-
ложил использовать для этой цели коэффициент предсказуемости:

100%,k k ekP t s=

где tk − коэффициент типичности k-той среды; sek − относительная дифференци-
рующая способность k-той среды.

При необходимости коэффициент предсказуемости может быть усреднен по 
пункту испытания или агроприему в различные годы, а также при испытании  
в данном пункте (на данном агрофоне) нескольких наборов генотипов. Естествен-
но, что чем большее количество генотипов испытывалось в данном пункте в те-
чение ряда лет на разных агрофонах, тем более объективной будет оценка коэф-
фициента предсказуемости. Числовой пример применения предлагаемой мето-
дики оценки среды как фона для отбора и его обсуждение даны нами ранее [80–81].

При оценке типичности сред возникает вопрос, какие данные следует счи-
тать «точкой отсчета». �. E. �om��ock [110] разработал концепцию целевой по-
пуляции (совокупности) сред (��rg�� �o������o� of ����ro�m��� − ТРЕ), которая 
включает среды, обеспечивающие близкую информацию о наборе генотипов,  
т. е. лучший генотип будет лучшим в каждой среде совокупности. По существу, 
идея о ТРЕ является реализацией принципа экологической целенаправленности 
селекционного процесса, так как �. E. �om��ock считает, что каждая программа 
периодического отбора должна соответствовать определенной ТРЕ. Дальнейшее 
развитие идея ТРЕ получила в работе P. N. �o�, A. A. �o������ [55], которые пред-
ложили считать центром цели долговременные средние данные испытания на-
бора сортов в такой совокупности сред. Авторы ввели понятие идеального опы-
та, ранжирующего набор генотипов идентично их долговременному среднему 
значению при испытании в течение нескольких лет в ряде пунктов региона, где 
ведется отбор. Генотипы, отобранные в «неидеальном» пункте в течение корот-
кого периода испытания, могут оказаться далеко не лучшими при более широ-
кой их проверке. Авторы предложили также применять сравнительный набор 
сортов для оцен ки расположения каждой среды относительно селекционной цели. 
Рекомендации использовать справочный набор генотипов содержатся в работах 
ряда авторов [4, 105, 108, 111].
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А. В. Кильчевским [104, 112] предложен следующий способ применения кон-
цепции «целевой совокупности сред» на различных этапах селекционного про-
цесса. Селекционный материал оценивается в про цессе селекционно-семеновод- 
ческой работы и производственного использования в шести основных совокуп-
ностях сред. Каждая совокупность сред представляет собой погодно-климати- 
ческие и агротехнические условия в различные годы испытания в следующих 
пунктах: 1) генбанки, генколлекции; 2) научно-исследовательские учреждения, 
создающие сорт; 3) несколько научно-исследовательских и опытных учрежде-
ний, проводящих экологическое сортоиспытание; 4) сеть сортоучастков госу-
дарственного сортоиспытания; 5) специализированные семеноводческие хозяй-
ства; 6) хозяйства, занимающиеся производством данной культуры.

Общая направленность селекционного процесса – увеличение количества 
пунктов испытания и переход от последовательной оценки материала в одном 
пункте за один год к параллельной оценке в нескольких пунктах в течение не-
скольких лет.

Идеальным центром цели «целевой совокупности сред» были бы средние 
значения признака у сортов при многолетнем их возделывании в условиях про-
изводства в ряде пунктов региона, для которого ведется селекция. Однако, как 
правило, такие данные отсутствуют. Поэтому точкой отсчета для оценки типич-
ности среды и ее предсказуемости могут служить средние данные по группе со-
ртов при многолетнем их использовании в качестве стандартов в государствен-
ном сортоиспытании в регионе (республике). Таким путем можно оценить основ-
ные параметры в любой совокупности сред: в пунктах экологического сорто- 
испытания, а также в пунктах, где проводится селекционная работа на ранних 
этапах селекционного процесса (коллекционный и селекционные питомники). 
Целесообразно на всех этапах селекции использовать 3–4 единых сорта-стандарта 
для эффективного контроля за фоном для отбора, что даст возможность коррек-
тировать интенсивность отбора в зависимости от предсказующей способности 
среды [81, 104, 113]. Предложенная [104, 112] концепция основных совокупностей 
сред в селекции растений предъявляет следующие требования к первым пяти 
совокупностям сред:

1) совокупность сред должна моделировать разнообразие предсказуемых и не- 
предсказуемых условий производства в том регионе, для которого ведется отбор;

2) схема селекционного процесса должна позволять вести оценку не только 
среднего значения признака генотипа, но и его экологической стабильности, а также 
давать возможность анализировать и оптимизировать параметры среды как фона 
для отбора;

3) в селекционном процессе должен быть реализован принцип экологической 
направленности на конечную совокупность сред – производственные условия 
региона, где будет возделываться сорт. Для этого необходимо использование на 
различных этапах биологических индикаторов (сортов-тестеров), ранее испы-
танных в Госсортосети.

Предлагаемый подход позволит рассматривать отдельные этапы селекцион-
ного процесса как единое целое, обосновать методические подходы к выбору 



75

пунктов экологического сортоиспытания, правильность расположения селекцион-
ного учреждения, выбор агроприемов, соответствующих селекционной задаче. 
Ошибки в выборе фона на ранних этапах селекционного процесса могут привести 
к выбраковке ценного материала и значительно снизить эффективность селекции.

Концепция основных совокупностей сред является практическим приложе-
нием использования понятия «большой информационный канал» в селекции расте-
ний [112, 114]. Снятие информационных помех, связанных с взаимодействием 
генотип × среда на каждом этапе селекционного процесса, позволит повысить 
качество эколого-генетической информации и улучшить результативность се-
лекции.

*  *  *
Оценка взаимодействия генотипа и среды на различных этапах селекцион-

ного процесса является важнейшим элементом экологизации селекции и повы-
шения эффективности отбора. Разработанный нами статистический метод по-
зволяет выявлять приспособительные возможности генотипов (общую и специ-
фическую адаптивную способность, экологическую стабильность), а также уста- 
навливать основные параметры среды как фона для отбора (типичность, диффе- 
ренцирующую и предсказующую способность). Наиболее приемлемо использо- 
вание метода на первых и заключительных этапах селекции (выбор исходного 
материала, питомник гибридизации, конкурсное, экологическое и государствен-
ное сортоиспытание, селекция на гетерозис). Для отдельных культур с высоким 
коэффициентом размножения (к примеру томат) возможно его применение в ран-
них поколениях при оценке на различных агрофонах. Возможно также примене-
ние метода в культуре in vitro. Следует сказать, что увеличение объема работ по 
испытанию генотипов на различных средах многократно компенсируется повы-
шением информативности селекции. При этом особая роль отводится правиль-
ному выбору агрофонов (уровень энерговклада, интенсивность и продолжитель-
ность абиотических и биотических стрессов и др.). Главный принцип при этом – 
экологическая направленность на целевую совокупность сред (почвенно-клима- 
тические и агротехнические условия возделывания сорта).

Разработанный метод оценки ВГС прошел широкую апробацию селекционе-
рами Беларуси, России, Украины, был представлен на секциях Европейской ассо-
циации исследователей в области селекции растений EU�A�PIA. Наши россий-EU�A�PIA. Наши россий-. Наши россий-
ские коллеги В. Ф. Пивоваров, Л. Г. Добруцкая и др. [115–117] (Всероссийский 
Институт селекции и семеноводства овощных культур), используя разработан-
ную нами методику оценки ВГС, провели большое количество экспериментов 
по экологической оптимизации селекции и семеноводства на обширной террито-
рии Российской Федерации и обобщили результаты в ряде монографий.

Таким образом, оценка различных аспектов ВГС в селекции растений позво-
ляет значительно повысить эффективность селекционного процесса за счет двух 
важнейших составляющих селекции – экологизации и информатизации.
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Глава 3

ГенеТика ГеТерозиса

Гетерозис, или гибридная мощность, как общебиологическое явление пред-
полагает скрещивание родительских линий, сортов или пород, которое в резуль-
тате приводит к получению гибридов первого поколения, превосходящих исход- 
ные формы по продуктивности, скорости развития, размерам, фертильности  
и другим признакам. Феномен гетерозиса интенсивно используется в практике 
растениеводства и животноводства при выращивании сельскохозяйственной про- 
дукции, а также как мощный резерв эволюции. И хотя экономическая целесо- 
образность использования эффекта гетерозиса в практике сельского хозяйства 
продемонстрирована при выращивании гибридов F1 многих культур, теоретиче-
ские предпосылки и генетические механизмы этого явления остаются дискус- 
сионными. 

Исследования причин гетерозиса с использованием генетико-статистических 
моделей привели к построению гипотез, в основу которых положен эффект взаи-
модействия наследственных факторов, полученных гибридами от родительских 
форм. Предложенные в начале �� в. гипотезы доминирования [1, 2] и сверхдо-�� в. гипотезы доминирования [1, 2] и сверхдо- в. гипотезы доминирования [1, 2] и сверхдо-
минирования [3, 4] наследственных факторов возникли при первых же попытках 
объяснить гибридную мощность у растений. Между собой эти гипотезы разли-
чаются в зависимости от того, какой вид наследственных факторов рассматрива-
ется каждой из них в качестве главной причины гетерозиса. Необходимость по-
строения гипотез возникла в связи с решением практических задач в селекции 
гибридной кукурузы. Авторами этих гипотез стали ученые, которым принадле-
жит главная заслуга в разработке основных принципов и методов получения 
межлинейных гибридов кукурузы, завоевавших признание во всем мире как са-
мого эффективного пути повышения продуктивности растений. Обе эти гипотезы 
дошли до наших дней и с некоторыми изменениями являются и сегодня основ-
ными концепциями гетерозиса.

В качестве основной генетической идеи, способной связать имеющиеся фраг-
менты в общую теорию гетерозиса, по мнению Н. В. Турбина, может служить 
теория генетического баланса [5–7], которая предполагает, что нормальное раз-
витие признака есть результат определенного равновесия между противополож-
но направленными действиями различных наследственных факторов на данный 
признак. 

Накоплено большое количество данных, свидетельствующих о важной роли 
в проявлении гетерозиса ядерно-цитоплазматических взаимодействий [8], био- 
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энергетических процессов [9], взаимодействий генотипа и среды [10, 11]. В послед-
ние годы для решения проблемы гетерозиса интенсивно привлекаются методы 
молекулярной генетики.

Однако сколько бы мы ни расширяли спектр методов, вскрывающих причины 
гетерозиса, все они направлены на выяснение характера действия и взаимодей-
ствия генов, контролирующих развитие тех или иных хозяйственно важных при-
знаков, которые в большинстве своем являются количественными. Поэтому цен-
тральным звеном в проблеме гетерозиса остается изучение на всех уровнях ге-
нетики количественных признаков.

3.1. модель гетерозиса при аддитивно-доминантном  
характере наследования признака

Сегодня известны три возможные генетические причины гетерозиса: доми-
нирование (от неполного до полного), сверхдоминирование и эпистаз. Прежде 
чем давать характеристику каждой из этих возможных причин, рассмотрим про-
стую статистическую модель гетерозиса. 

Однолокусная модель гетерозиса допускает, что генотип контролируется од-
ним геном с двумя аллелями А и а. Влияние этого гена можно описать двумя 
параметрами, если значения этих параметров известны. В системе, предложен-
ной �. ���ch�r [12] и принятой многими исследователями, разрабатывающими 
теорию наследования количественных признаков [13], параметр d отражает фе-
нотипические различия между двумя гомозиготами АА и аа, параметр h – от-
клонение гетерозиготы Аа от средней двух гомозигот, которая принимается  
в качестве точки отсчета и обозначается через m. Эффекты гена в отношении 
величины признака можно представить как:

АА Аа аа 
da ha – da,

из чего видно, что вклады аллелей в аддитивную (или фиксированную) генети-
ческую изменчивость пропорциональны d, в то время как h отражает эффект до-
минирования одного из аллелей гена и отвечает вкладу в нефиксированную на-
следственную изменчивость.

Относительные значения da и ha зависят от степени доминирования. При от-
сутствии доминирования ha = 0, при доминировании аллеля А ha положительно, 
при доминировании а ha отрицательно. При полном доминировании ha = ± da, 
поэтому степень доминирования можно оценить как ha/da. Все это справедливо 
для любой пары генов. 

При полигенном наследовании, когда n генов контролируют признак, все эф-
фекты по каждому локусу суммируются с учетом знаков. Среднее значение при-
знака для гомозиготных линий поэтому будет равно P1 = m + Σ(d) = m + [d] (ли-
ния, у которой все гены представлены плюс-аллелями), P2 = m – Σ(d) = m – [d] 
(линия, у которой все гены представлены минус-аллелями) при условии, что  
da = db = … = dk = d.
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Поколение F1, полученное от скрещивания гомозиготных линий, будет гете-
розиготным по всем k-генам. Если особи этого поколения выращиваются в сход-
ных условиях, то среднее значение признака у них будет отклоняться от средне-
го значения для родителей, равного m, на Σ(h) = [h] (если принять ha = hb = ... = hk 
= h). Среднее значение F1 можно представить как

 �1 = m + [h] (3.1)

и меру среднего доминирования можно оценить как [h]/[d].
Все вышеизложенное характеризует так называемую аддитивно-доминант- 

ную модель наследования количественного признака, т. е. модель при отсутствии 
неаллельного взаимодействия.

Поскольку мы определили гетерозис как величину, на которую среднее зна-
чение признака в поколении F1 превышает значение этого признака у лучшего из 
родителей, его можно выразить через генетические параметры. Пусть P1 – роди-
тель с большим средним значением признака, а P2 – с меньшим. Лучшим роди-
телем может быть как P1, так и Р2 в зависимости от характера рассматриваемого 
признака. Если говорят о гетерозисе по урожайности, то обычно подразумевают, 
что F1 имеет бóльшую урожайность, чем его более урожайный родитель, т. е. 
F1 > Р1. Для таких признаков, как скороспелость или время достижения опреде-
ленной стадии развития, принято обычно считать, что F1 характеризуется мень-
шим значением этих признаков, чем родитель с меньшим их значением, т. е. F1 < P2.

При аддитивно-доминантной модели наследования ожидаемую величину ге-
терозиса можно представить через следующие параметры:

Г = F1 – P1 = [h] – [d] (положительный гетерозис), 
Г = F2 – P2 = [h] – (–[d]) (отрицательный гетерозис).

Причем в первом случае гетерозис будет наблюдаться, когда [h] положителен 
и больше [d], а во втором – когда [h] отрицателен и больше [d].

Однако для проявления гетерозиса необходимо выполнение хотя бы одного 
из двух следующих условий.

1. Сумма Σh больше Σd, т. е. имеет место сверхдоминирование по некоторым 
или по всем локусам h/d > 1, что соответствует гипотезе сверхдоминирования.

2. Доминантные гены дисперсно распределены по линиям, т. е. каждая родитель-
ская линия несет набор как плюс-аллелей, так и минус-аллелей генов, ответственных 
за проявление изучаемого признака. Тогда при скрещивании этих линий в F1 будет на-
блюдаться накопление благоприятных доминантных генов, что соответствует ги- 
потезе доминирования. В этом случае гетерозис может наблюдаться и при Σh ≤ Σd. 

Разграничение этих двух причин гетерозиса имеет большое практическое 
значение. К сожалению, ни степень доминирования, ни дисперсное распределе-
ние генов у родительских линий нельзя оценить только по средним значениям 
различных поколений; для этого нужны статистики второго порядка, которые 
описывают изменчивость внутри поколений. С другой стороны, высокое значение 
показателя гетерозиса указывает на преимущественно однонаправленное доми-
нирование генов, но если показатель гетерозиса равен нулю, это не означает, что 
доминирование вообще отсутствует [14].

(3.2)
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3.2. модель гетерозиса при неаллельных  
взаимодействиях

Модель гетерозиса может быть расширена с учетом взаимодействия между 
парами неаллельных генов А-а, В-� [15]. Параметры взаимодействия подразде-� [15]. Параметры взаимодействия подразде- [15]. Параметры взаимодействия подразде-
ляются на три типа: I – iab отвечает взаимодействию da × db и называется гомо- 
зиготно-гомозиготным; II – jab(da × hb) или jba(db × ha) соответствует гомозиготно-
гетерозиготным взаимодействиям; III – lab(ha × hb) описывает гетерозиготно-
гетерозиготные взаимодействия. Эти параметры взаимодействия генов имеют 
ясный генетический смысл, и все классические типы взаимодействия можно опи- 
сать с помощью i, j и l. 

С учетом параметров взаимодействия средние значения признака у родитель-
ских линий и в поколении F1 будут равны соответственно:

P1 = m + [d] + [i],
 P2 = m – [d] + [i], (3.3)

F1 = m + [h] + [l].

В этом случае модель гетерозиса будет выглядеть так:

Г = F1 – P1 = ([h] + [l]) – ([d] + [i])
или  (3.4)

Г = F1 – P2 = ([h] + [l]) – (–[d] + [i]).

Аналогично представляется модель гетерозиса при учете тригенных и более 
высокого порядка взаимодействий.

Таким образом, гетерозис выражается как линейная функция параметров, 
характеризующих рассматриваемые генотипы, а Σd и Σh являются первыми при-
ближениями, не учитывающими взаимодействий. В следующем приближении 
рассматриваются взаимодействия между двумя генами (i, j, l), затем между тре-
мя и т. д. Однако каждая последующая аппроксимация имеет все меньшее значе-
ние. Обычно различия по фенотипу обусловлены в основном d и h, затем идут по 
значимости параметры взаимодействия между двумя генами и т. д. И поэтому, 
пока не изучена простая модель, нет оснований рассматривать более сложные 
ситуации, да и это следует делать лишь тогда, когда с помощью простой модели 
уже нельзя адекватно описать фенотипические различия между гибридами и их 
родительскими линиями.

Для исследования причин гетерозиса в конкретном скрещивании необходи-
мо сначала установить, адекватна ли аддитивно-доминантная модель конкрет-
ной ситуации. Если нет, то нужно ли учитывать дигенные и более высокого по-
рядка взаимодействия или следует вводить предположение о наличии сцепления 
между взаимодействующими генами, которое хотя само и не влияет на величи-
ну гетерозиса, но может приводить к смещению в оценках некоторых компонент 
гетерозиса. 
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Когда подобрана адекватная модель, соответствующие компоненты можно 
оценить на основании средних значений признака по семьям. Однако в этом слу-
чае анализ только поколений F1 и родительских линий оказывается недостаточ-
ным и в анализ необходимо включить по крайней мере несколько более позд- 
них поколений, например F2 и первые беккроссы B1 (F1×P1) и B2 (F1×P2), средние 
значения которых с учетом неаллельных взаимодействий первого порядка мож-
но представить в виде: 

F2 = m + ½[h] + ½ [l];
 B1 = m + ½ [d] + ½ [h] + ¼ [i] + ¼ [ j] + ¼ [l]; (3.5)

B2 = m – ½ [d] + ½ [h] + ¼ [i] – ¼ [ j] + ¼ [l].

Объединив (3.5) с аналогичными выражениями (3.3) для F1, P1 и Р2, получаем 
шесть уравнений с шестью неизвестными компонентами. Решая эти уравнения, 
находим значения параметров m, d, h, i, j и l, выраженные через средние поколе-
ний [15], т. е.

m = ½ P1 + ½ P2 + 4�2 – 2B1 – 2B2;
[d] = ½ P1 – ½ P2;

 [h] = 6B1 + 6B2 – 8�2 – �1 – 3/2 P1 – 3/2 P2; (3.6)
[i] = 2B1 + 2B2 – 4 �2;

[ j] = 2B1 – P1 – 2B2 + P2;
[l] = P1 + P2 + 2�1 + 4�2 – 4B1 – 4B2.

Стандартные ошибки вычисленных параметров можно получить на основе 
стандартных ошибок средних каждого поколения. Например,

 

[ ] 2 2
1 2P P(1/ 4 1/ 4 ).ds s s= +

 
(3.7)

Тогда значимость [d] проверяется с помощью критерия t = [d]/s[d].
В. I. H�ym�� [16] предложил модифицировать формулы (3.6), привлекая сред-I. H�ym�� [16] предложил модифицировать формулы (3.6), привлекая сред-. H�ym�� [16] предложил модифицировать формулы (3.6), привлекая сред-H�ym�� [16] предложил модифицировать формулы (3.6), привлекая сред- [16] предложил модифицировать формулы (3.6), привлекая сред-

ние поколений F3, F4 и самоопылений беккроссов B1 и В2, что значительно 
усложняет расчеты, но соответственно и повышает точность оцениваемых пара-
метров.

Несколько изменяется интерпретация компонентов гетерозиса в присутствии 
сцепления: оно приводит к завышению вклада доминирования и к занижению 
вклада неаллельного взаимодействия в гетерозис. В предельном случае полного 
сцепления (когда частота рекомбинации равна нулю) ответственным за гетеро-
зис оказывается исключительно доминирование. Иными словами, если между 
двумя генами нет рекомбинации, то они эквивалентны одному гену, эффект ко-
торого равен суммарному эффекту отдельных генов, тогда неаллельное взаимо-
действие проявляется как доминирование [13]. Таким образом, сцепление всегда 
будет приводить к недооценке взаимодействия как причины гетерозиса.
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3.3. Гетерозис в F2

Наиболее адекватно отражают эффект гетерозиса различия по урожайности 
или другим признакам между родительскими формами и поколением F1. Однако 
во втором поколении, полученном от самоопыления F1, гетерозис хотя и падает, 
но остается достаточно высоким.

Как показывают теоретические исследования [17], гетерозис в F2 составляет 
только половину его величины в F1, т. е. можно ожидать, что значение гетерози-
са в F2 уменьшится наполовину по сравнению с F1, и это уменьшение можно рас-
сматривать как результат инбридинговой депрессии. Ее нельзя избежать, взяв 
большее число родителей для F2, так как ограничение связано с тем, что в скрещи-
вании участвуют только две линии. Уменьшение гетерозиса наполовину, ожидае-
мое в F2 по теоретическим соображениям, не всегда обнаруживается на практи-
ке, хотя F2, как правило, оказывается промежуточным между F1 и средними для 
родителей.

Для некоторых признаков показатели в F1 и F2 ниже, чем средние родителей, 
и гетерозис в результате имеет отрицательный знак. Однако это не противоречит 
определению его как разницы между F1 и средним для родителей. Знак разницы 
определяется природой измерения признака. Например, признак число дней до 
появления первого плода у томатов часто проявляет гетерозис с отрицательным 
знаком, но если это превратить в признак скорость развития, обратно зависящий 
от времени, то знак при гетерозисе станет положительным [18].

3.4. интерпретация генотипической изменчивости  
при гетерозисе

При изучении гетерозиса приходится оперировать, как правило, количествен-
ными признаками с непрерывной изменчивостью, в основе которой лежат как 
наследственные, так и ненаследственные факторы, причем большая часть наслед-
ственной изменчивости обусловлена различиями в ядерных генах. Изменчивость 
этих двух типов – наследственную и ненаследственную – нельзя разделить не-
посредственным наблюдением. Для этого необходимо проведение гибридологи-
ческого анализа при соответствующем моделировании генного действия, кото-
рое помогает вскрыть природу связи между генами, контролирующими разли-
чия между признаками у особей различного класса.

При построении моделей количественных признаков и определении генети-
ческих эффектов и варианс учитываются две особенности. Во-первых, они должны 
отражать действие генов, во-вторых, при определенных системах скрещивания 
поддаваться оценке и интерпретации. Еще со времен �. ���h�r [12] и S. Wr�gh� [19] 
генетические эффекты и их вариансы подразделялись на аддитивные, доми- 
нантные и эпистатические, причем последние в свою очередь – на компоненты, 
обусловленные различными типами неаллельных взаимодействий. В биометри-
ческой генетике все неаллельные взаимодействия объединяются в одну группу 
под общим названием «эпистаз», которое не следует смешивать с понятием эпи-
стаза в менделевской генетике, где под ним понимаются лишь взаимодействия 
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между генами, при которых в поколении F2 наблюдается расщепление 9:3:4 или 
12:3:1. Поэтому впоследствии употребляемые нами термины «эпистаз» и «неал-
лельные взаимодействия» будут эквивалентны.

К. Мазер и Дж. Джинкс [13] детально описывают природу генного действия, 
лежащего в основе изменчивости количественных признаков. Поэтому мы не 
будем подробно останавливаться на этом вопросе, а коснемся только некоторых 
особенностей интерпретации генетических эффектов и их варианс, отражающих 
определенное генное действие.

Например, если отсутствует эпистаз, тогда нет эпистатической вариансы не-
зависимо от исходной популяции. Если отсутствует доминирование, то нет доми-
нантной вариансы. С другой стороны, при значительной доминантной и (или) 
эпистатической вариансах трудно определить точную генетическую ситуацию. 
В частности, аддитивный эффект несколько теряет свой смысл при наличии аллель-
ного взаимодействия (доминирования). На самом деле его эффект в данном слу-
чае будет зависеть в какой-то мере от партнера, с которым скрещивается несу-
щий этот ген генотип. Если взаимодействие невелико, т. е. при слабом домини-
ровании, роль среднего эффекта гена нарушается мало. При сильном аллельном 
взаимодействии, т. е. при сильной степени сверхдоминирования, средний эффект 
гена лишается смысла и лучше обращаться к анализу специфических комбина-
ций аллелей. При наличии нескольких аллелей доминирование будет усложняться, 
соответственно будет усложняться и его влияние на аддитивный эффект гена. 
Аналогично аддитивные и доминантные эффекты аллелей в локусе начинают 
утрачивать простоту интерпретации при неаллельном взаимодействии (эпистазе). 
Чем больше неаллельных взаимодействий, тем меньше достоверность аддитив-
ных и доминантных эффектов. Эти факты неизбежны, и их необходимо всегда 
принимать в расчет при определении генетических эффектов и, конечно, варианс, 
которые, в свою очередь, должны отражать по возможности истинное положение 
в анализируемых популяциях.

Таким образом, при наличии взаимодействий, как аллельных, так и неаллель-
ных, теряется простота интерпретации. И в подобных случаях для достижения 
более точных оценок лучше обращаться к выделению и изучению каждой ком-
бинации или генотипа, причем более удовлетворительную информацию можно 
получить при сравнении средних величин или генных эффектов – показателей, 
менее чувствительных, чем генетические вариансы. Тем не менее в отношении 
количественных признаков, имеющих полигенный характер наследования, гене-
тические вариансы остаются наиболее общим мерилом генного действия, к тому же 
они легче поддаются оценке. 

Соответствующим образом спланированные эксперименты позволяют полу-
чать оценки относительной важности различных типов генного действия, обу-
словливающего любой количественный признак. Обширные данные, получен-
ные к настоящему времени на многочисленных культурах и по многим количе-
ственным признакам, указывают на большое разнообразие типов генного действия 
и взаимодействия. Есть все основания допустить, что типы генного действия, 
определяющего гетерозис, могут быть также разнообразны, и с практической точ-
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ки зрения необходимо знать, какой из типов генного действия или взаимодей-
ствия относительно более важен в выражении гетерозиса с тем, чтобы целена-
правленно манипулировать гетерозисом для получения более продуктивных 
гибридов.

3.5. компоненты гетерозиса у гибридов F1 кукурузы

Метод расчета компонентов гетерозиса, основанный на линейных моделях 
(3.2) и (3.4), был применен нами [20] к данным, полученным от скрещивания  
7 самоопыленных линий кукурузы различного эколого-географического проис-
хождения, их диаллельных гибридов F1, F2 и беккроссов В1 и В2 на каждую ро-
дительскую линию (по 21 комбинации каждого гибрида). При анализе признака 
длина початка был обнаружен положительный достоверный гетерозис в F1 у 13 
гибридов из 21, причем полученных от скрещивания неродственных линий. От-
клонения величины признака от ожидаемого на основании модели (3.2) были 
значимыми для 15 гибридов. Это свидетельствует о том, что неаллельные взаи-
модействия проявляются в наследовании длины початка у большинства проана-
лизированных гибридов и, следовательно, можно говорить о неадекватности ад- 
дитивно-доминантной модели (3.2) и необходимости использования для анализа 
компонентов гетерозиса более сложной модели (3.4).

Однако следует заметить, что из этих 15 гибридов с неаллельными взаимо-
действиями 7 гибридов не показали достоверного гетерозиса. С другой стороны, 
3 гибрида, имеющие гетерозис около 20% и выше, не проявили неаллельных 
взаимодействий. Все это не позволяет говорить о наличии четкой связи гетеро-
зиса и неаллельного взаимодействия.

Аналогичные результаты, указывающие на отсутствие прямой связи между 
гетерозисом и неаллельными взаимодействиями, были получены при анализе 
таких признаков, как масса первого развитого початка, высота растения и число 
рядов зерен на початке. Причем по первым двум признакам большинство гибри-
дов имело достаточно высокий гетерозис от 30 до 70%, по последнему признаку 
достоверно отличающийся от нуля гетерозис был отмечен только у одного ги-
брида (Г = 7,4 ± 2,7%). В то же время по меньшей мере у 15 гибридов по каждому 
признаку независимо от уровня гетерозиса отмечено присутствие неаллельного 
взаимодействия.

При наличии данных о среднем значении признака у родительских линий  
в поколениях F1, F2, B1 и В2 можно не только установить сам факт влияния не-
аллельных взаимодействий на эти средние значения, но и оценить их величину 
для каждой гибридной комбинации, используя формулы (3.6).

В табл. 3.1 представлены оценки шести параметров m, d, h, i, j и l с их стан-
дартными ошибками для 12 гибридов, показавших по длине початка достовер-
ный гетерозис в F1. Для трех гибридов оценки параметров взаимодействия ока-
зались либо меньше, чем их стандартные ошибки, либо превышали их незначи-
мо. Следовательно, неаллельные взаимодействия у этих гибридов отсутствовали. 
Для остальных 9 гибридов оценки, по крайней мере, одного из трех параметров 
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взаимодействия значимо отличаются от нуля. У гибридов Л25×Л21 и 018а×Л15 
основной вклад во взаимодействие вносит один из параметров – [i] (гомозиготно-
гомозиготный) и [ j] (гомозиготно-гетерозиготный) соответственно; у гибрида 
018а×Л21 – все три параметра; у остальных 6 гибридов – два, причем наиболее 
частым было сочетание параметров [i] и [l] (гомозиготно-гомозиготный и гетеро- 
зиготно-гетерозиготный).

К. Мазер, Дж. Джинкс [13] после соответствующих расчетов провели анало-
гию между типами взаимодействия генов, имеющими место в наследовании ка-
чественных и количественных признаков. Они пришли к выводу, что классифи-
цировать все взаимодействия по количественным признакам можно лишь на два 
типа: взаимодействия, характеризующие комплементарность или рецессивный 
эпистаз, отнесенные ими к комплементарному типу, и взаимодействия, характе-
ризующие дупликатность или доминантный эпистаз, отнесенные к дупликатно-
му типу. На практике разделять их лучше всего с помощью параметров [h] и [l]: 
если эти параметры одного знака, то присутствует комплементарный тип эпи-
стаза, если разного, то – дупликатный.

Таблица 1. компоненты гетерозиса у гибридов F1 кукурузы  
по признаку длина початка

Гибрид [m] [d] [h] [i] [ j] [l] Гетерозис = 
[h]+[l] – ([d]+[i]) Тип эпистаза

Л25 × 024а 12,80 ± 
1,70*

0,10 ± 
0,25

9,40 ± 
4,20*

3,40 ± 
1,60*

–3,6 ± 
1,05*

–0,8 ± 
2,42

5,1 Неизвестен

Л25 × 018а 14,35 ± 
1,83*

0,05 ± 
0,25

7,05 ± 
3,60

1,80 ± 
1,61

0,5 ± 
1,10

–1,5 ± 
2,42

3,7 Нет эпистаза

Л25 × Л15 18,00 ± 
1,57*

0,30 ± 
0,21

0,50 ± 
3,90

–1,6 ± 
1,56

1,4 ± 
1,09

3,0 ± 
2,45

4,8 Нет эпистаза

Л25 × Л21 11,10 ± 
1,65*

0 ± 0,18 9,80 ± 
3,85*

5,0 ± 
1,55*

0,2 ± 
1,06

–1,6 ± 
2,43

3,2 Неизвестен

Л25 × Л20 5,80 ± 
1,90*

0,10 ± 
0,25

24,90 ± 
4,46*

10,2 ± 
1,88*

1,2 ± 
1,12

–12,2 ± 
2,72*

2,4 Дупликатный

018а × Л15 17,65 ± 
1,51*

0,25 ± 
0,25

–0,15 ± 
3,69

–1,2 ± 
1,49

–4,1 ± 
1,02*

2,1 
±2,29

2,9 Неизвестен

018а × 024а 12,45 ± 
1,59*

0,05 ± 
0,28

11,05 ± 
3,94*

3,8 ± 
1,56*

2,9 ± 
1,14*

–3,5 ± 
2,48

3,7 Дупликатный

018а × Л20 3,25 ± 
1,82*

0,15 ± 
0,28

30,85 ± 
4,18*

12,8 ± 
1,80*

0,1 ± 
1,02

–15,1 ± 
2,47*

2,8 Дупликатный

018а × Л21 9,15 ± 
1,49*

0,05 ± 
0,22

18,35 ± 
3,57*

7,0 ± 
1,47*

2,1 ± 
0,96*

–9,3 ± 
2,16*

2,0 Дупликатный

Л15 × 024а 15,10 ± 
1,83*

0,20 ± 
0,25

6,00 ± 
4,17

1,4 ± 
1,81

–0,2 ± 
0,98

–1,2 ± 
2,46

3,2 Нет эпистаза

024а × Л20 7,50 ± 
1,78*

0,20 ± 
0,28

23,1 ± 
3,97*

8,6 ± 
1,75*

1,8 ± 
0,92

–11,8 ± 
2,31*

2,5 Дупликатный

024а × Л21 9,00 ± 
1,82*

0,10 ± 
0,22

17,6 ± 
4,15*

7,2 
±1,81*

–0,6 ± 
0,96

–6,0 ± 
2,43*

4,3 Дупликатный

* Достоверно отличается от нуля при Р < 0,05.
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У проанализированных нами гибридов преимущественно отмечается дупли-
катный тип эпистаза (табл. 3.1).

Есть несколько гибридов, у которых параметры [h] или [l] не отличаются зна-
чимо от нуля. В таких случаях провести классификацию неаллельного взаимо-
действия невозможно.

Значимость [h] у большинства гибридов свидетельствует о том, что среднее 
доминирование наряду с неаллельными взаимодействиями вносит существен-
ный вклад в гетерозис этих гибридов. Однако оказалось, что у трех гибридов, 
имеющих достоверный гетерозис и не показывающих неаллельного взаимодей-
ствия, были недостоверными и величины параметра [h]. Возникает вопрос: за 
счет каких же генных взаимодействий проявляется у них гетерозис? Дело в том, 
что к этим гибридам необоснованно была применена модель, учитывающая вза-
имодействие неаллельных генов. Полученные в этом случае оценки аддитивной 
и доминантной компонент имеют большие стандартные ошибки, затрудняющие 
доказательство достоверности самих компонент. Для этих гибридов адекватной 
является аддитивно-доминантная модель (3.2), которая и была применена к оцен-
ке параметров [m], [d] и [h]. При сравнении их с аналогичными параметрами, по-
лученными по модели (3.4), можно отметить, что аддитивная компонента [d] 
осталась прежней, а существенные изменения претерпели только средняя попу-
ляционная [m] и среднее доминирование [h]. Значительно снизились их стан-
дартные ошибки и вследствие этого у всех трех гибридов [h] стала значимо от-
личаться от нуля, что позволило сделать вывод об определяющей роли домини-
рования в гетерозисе этих гибридов. 

3.6. неаллельные взаимодействия генов и гетерозис  
у гибридов тепличного томата

В связи с эффективным использованием гетерозиса у тепличного томата осо-
бое значение придается правильному подбору компонентов скрещивания, осно-
ванному на знании величины и характера различных типов взаимодействия на-
следственных факторов, полученных гибридом от родительских форм. Эпистаз 
и здесь занимает особое место. С одной стороны, он обусловливает дополнитель-
ную разнородность средних показателей гибридов с участием одной и той же 
линии, что приводит к смещению в оценках других типов генного действия.  
С другой стороны, он может являться одной из причин достаточно высокого гете-
розиса у гибридов. 

Нами было проведено изучение роли эпистаза в генетической детерминации 
гетерозиса по основным компонентам продуктивности гибридов F1 тепличного 
томата [21]. Исходным материалом служили 10 индетерминантных линий раз-
личного происхождения, адаптированных к выращиванию в закрытом грунте  
в условиях Беларуси, а также 90 прямых и обратных гибридов F1, полученных от 
них по полной диаллельной схеме. Линии и гибриды испытывались в весенне-
летнем обороте в остекленных теплицах Института генетики и цитологии НАНБ 
и в пленочных теплицах Института овощеводства НАНБ в пятикратных повтор-
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ностях. Анализировали следующие компоненты продуктивности: масса и коли-
чество плодов с растения, средняя масса плода в раннем и общем урожае.

В качестве оценки эпистаза использовали взаимосвязь между дисперсией Vi 
и ковариацией родитель-потомок Wi для членов одного ряда диаллельной табли-
цы. Известно, что с точностью до ошибки выборочности точки на графике зави-
симости Wi от Vi совпадают лишь в том случае, когда есть только аддитивная 
дисперсия [13]. При наличии доминирования эти точки лежат на прямой с на-
клоном 1, т. е. коэффициет линейной регрессии / 1.i iW Vb = Когда же присутствует 
эпистаз, столь простая зависимость перестает выполняться и линейность графи-
ка (Wi, Vi) нарушается: он становится «вогнутым» при комплементарном эпистазе 
и «выпуклым» при дупликатном, причем коэффициент регрессии Wi на Vi в пер-
вом случае будет > 1, а во втором < 1.

Как показывают результаты наших исследований, достоверного превышения 
коэффициентами регрессии Wi на Vi единицы не наблюдалось. Следовательно, 
эпистаза дупликатного типа отмечено не было ни по одному из признаков. 

По массе плодов с растения в обеих теплицах коэффициенты регрессии /i iW Vb  
в диаллели 10×10 были достоверно < 1, указывая на присутствие в генетическом 
контроле этого признака эпистаза комплементарного типа. Эпистаз, по-види- 
мому, способствовал тому, что по данному признаку наблюдалось максимальное 
количество гибридов с достоверным положительным гетерозисом как в осте-
кленной теплице (36%), так и в пленочной (42–46%). Максимальный эффект ге-
терозиса по массе плодов в раннем и общем урожае наблюдался у гибридов с уча-
стием линии 23–Д, проявляющей неаллельные взаимодействия. Гетерозис коле-
бался в раннем урожае от 41 до 490% и в общем урожае – от 28 до 322%. Помимо 
линии 23–Д, по массе плодов в общем урожае максимальный эффект гетерозиса 
в остекленной теплице давала линия 22–Г – до 260%. В пленочной теплице  
у гибридов с участием линий 12–В, 22–Г и 4–А, приводящих к разнородности 
Wi–Vi и отклонению /i iW Vb  от 1, по массе плодов с растения в раннем урожае на-
блюдался достаточно высокий гетерозис (99%), хотя он был ниже, чем у лучших 
гибридов данной серии (167%). Естественно предположить, что эпистаз компле-
ментарного типа является в данном случае одной из причин такого высокого ге-
терозиса.

По количеству плодов с растения проявление эпистаза комплементарного 
типа в значительной степени зависело от условий выращивания гибридов. Так,  
в остекленной теплице эпистаз был выявлен только у гибридов с участием ли-
нии 25–Ж в общем урожае, а в пленочной теплице – только у гибридов с линия-
ми 12–В и Юрмалас в раннем урожае. Однако четкой взаимосвязи эпистаза с ге-
терозисом, как по предыдущему признаку, здесь не наблюдалось: большинство 
гибридов с этими линиями имели промежуточное наследование или показывали 
недостоверный гетерозис.

По средней массе плода в раннем урожае в обеих теплицах эпистаза не было 
обнаружено. По этому признаку процент гибридов с достоверным положитель-
ным гетерозисом был небольшим (2–6%) и степень проявления его в среднем не 
превышала 10%. Интересно отметить, что самое большое, хотя и недостоверное, 
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отклонение коэффициента регрессии /i iW Vb  = 0,77 от единицы наблюдалось в ран-
нем урожае в остекленной теплице. Здесь выявлен и наибольший процент ги-
бридов с положительным гетерозисом (6%), а у одного гибрида 12–В × 23–Д ге-
терозис достигал 75%. Тем не менее это не может служить доказательством свя-
зи эпистаза с гетерозисом.

Проведенные исследования позволили установить, что в генетическом кон-
троле ряда количественных признаков, определяющих продуктивность гибри-
дов первого поколения тепличного томата, присутствует эпистаз комплементар-
ного типа, обусловленный одной или несколькими родительскими формами, при-
чем уровень гетерозиса, наблюдаемого у разных гибридов с участием этих форм, 
не всегда находится в прямой зависимости от эпистаза.

3.7. объяснение гетерозиса с точки зрения  
различных типов генного действия

В настоящее время различают эпистаз генетический (физиологический), когда 
фенотип является результатом одного гена, маскирующего эффект другого гена, 
и эпистаз статистический, который описывает отклонение, имеющее место, ког-
да комбинированный аддитивный эффект двух или более генов не объясняет на-
блюдаемый фенотип. Таким образом, генетический эпистаз – это генотипиче-
ское явление, в то время как статистический эпистаз – это и генетическое, и по-
пуляционное явление, основанное на частотах аллелей [17]. Выделить и оценить 
генетический эпистаз достаточно легко, используя соответствующие родитель-
ские формы, маркированные по качественным признакам. Что же касается ста-
тистического эпистаза, когда анализируется по количественным признакам по-
томство от скрещивания линий или случайно скрещивающиеся популяции, то 
выделить эпистаз и оценить его роль в эффекте гетерозиса становится очень 
сложно. Однако продемонстрировать его существование возможно с помощью 
соответствующих систем скрещивания, к которым относятся, в частности, и диал-
лельные скрещивания. 

Ряд авторов, изучающих связь гетерозиса с неаллельными взаимодействия-
ми [22, 23], отмечают, что, хотя и существует корреляция между этими двумя 
явлениями, тем не менее гетерозис может проявляться и при отсутствии неал-
лельного взаимодействия. Убедительно подтверждают это результаты наших 
анализов длины початка, массы початка, высоты растения и числа рядов зерен 
на початке у гибридов кукурузы. Если по первым трем признакам из 15 гибри-
дов, в наследовании которых отмечены неаллельные взаимодействия, меньше поло-
вины имели достоверный гетерозис, то по признаку число рядов зерен из 21 ги-
брида только один гибрид 018а×024а имел невысокий, но достоверный гетерозис, 
равный 7,4%, в то время как неаллельные взаимодействия были отмечены для  
17 гибридов. Анализ компонентов гетерозиса показал, что по длине початка в тех 
случаях, когда положительный гетерозис проявлялся в присутствии неаллель-
ного взаимодействия, наблюдалось взаимодействие дупликатного типа (пара- 
метры [h] и [l] разного знака). Комплементарный тип эпистаза не встречался  
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ни у одного из проанализированных гибридов. Подобные результаты имели ме-
сто при анализе гетерозиса и эпистаза у гибридов от скрещивания двухрядных и 
шестирядных сортов ячменя, где преобладающим типом неаллельного взаимо-
действия по таким признакам, как высота растения и длина междоузлий, был 
дупликатный эпистаз, причем он наблюдался в основном у гибридов с высоким 
положительным гетерозисом [24]. Однако подобные закономерности встречаются 
крайне редко. В литературе, если и отмечается связь между высоким и положи-
тельным гетерозисом и неаллельным взаимодействием, то, как правило, это вза-
имодействие бывает комплементарного типа, когда параметры [h] и [l] значимы 
и с одинаковым знаком [14, 25]. Результаты наших исследований диаллельных 
гибридов F1 тепличного томата также свидетельствовали о наличии эпистаза ком-
плементарного типа в генетическом контроле компонентов продуктивности [21].

При изучении эффектов взаимодействия генов, определяющих гетерозис по 
ряду количественных признаков у хлопчатника [26], было показано даже, что 
дупликатный тип эпистатического взаимодействия генов является причиной срав-
нительно низкого гетерозисного эффекта у ряда гибридов.

Таким образом, можно сделать вывод, что уровень гетерозиса, наблюдаемого 
у разных гибридов, не всегда находится в прямой зависимости от величины и ха-
рактера их генного действия. Например, более высокие оценки доминирования, 
равно как и присутствие неаллельного взаимодействия, не всегда сопровожда-
ются более высоким гетерозисом. Это положение отмечалось во многих работах 
при изучении генетической детерминации гетерозиса у табака [15], ячменя [27], 
пшеницы [28] и других культур. Вероятно, все три типа генного действия (адди-
тивность, доминирование, эпистаз) совместно управляют конечным выражением 
гетерозисного эффекта, т. е. гетерозис не может быть объяснен действием какой-
либо одной генетической причины, каким-либо одним типом взаимодействия генов. 
Это суммарный эффект часто фенотипически сходного действия разнородных 
генетических процессов, и, по-видимому, в основе разных форм проявления ге-
терозиса лежат разные генетические причины. Эту концепцию, объясняющую всю 
сложность генетической детерминации гетерозиса, первым высказал Н. В. Тур-
бин [5, 6] исходя из идеи генетического баланса [7]. Согласно его гипотезе, гете-
розис является следствием изменения генетического баланса у гибридов, полу-
ченных от скрещивания неродственных линий, причем речь идет об относитель-
но небольших сдвигах генетического баланса, не вызывающих его резкого нару- 
шения, которое ведет к падению жизнеспособности и к стерильности генетически 
не сбалансированных форм.

Рассмотрение явления гетерозиса с точки зрения гипотезы генетического ба-
ланса не исключает возможности изучения роли отдельных видов взаимодей-
ствия наследственных факторов как причин гетерозиса, т. е. изолированного ис-
следования слагаемых генетического баланса, обусловливающего гетерозис, с по-
мощью упрощенных теоретических моделей, рассмотренных нами выше.

Подтверждением концепции нарушения генетического баланса при гетеро-
зисе является гипотеза, предложенная В. А. Струнниковым [29]. Работая с туто-
вым шелкопрядом, он показал, что ... помимо основных причин, вызывающих ге-
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терозис (благоприятное сочетание неаллельных полностью доминантных генов, 
порознь унаследованных от обоих родителей – гипотеза доминирования; благо-
приятное действие некоторых аллелей в гетерозиготном состоянии – гипотеза 
сверхдоминирования), существенную роль в его проявлении играет аддитивное 
действие неаллельных и аллельных доминантных генов, обусловливающих жиз-
неспособность. В основе этой гипотезы становления гетерозиса лежит процесс, 
суть которого состоит в том, что у особей популяции, подвергшихся селекции 
на жизнеспособность, на фоне действия неблагоприятных генетических и неко-
торых негенетических условий образуются хорошо скоординированные компен-
сационные комплексы генов, погашающие указанное отрицательное действие 
[30]. Данные комплексы состоят из доминантных и полудоминантных генов, 
главным образом в гомозиготном состоянии. Экспериментально было показано, 
что весьма эффективный депрессирующий фактор – резко снижающие жизне-
способность полулетали. Линии с таким геном после повышения жизнеспособ-
ности в результате селекции до нормы при скрещивании с неселектируемыми 
линиями передают гибридам F1 одну дозу достаточно скоординированных генов 
комплекса, пришедшего от селектируемой линии, в то время как депрессирую-
щее действие полулеталя снимается в связи с переходом его в гетерозиготное 
состояние. Избыточное количество благоприятных генов, теперь не уравнове-
шенное полулеталем, приводит к повышению жизнеспособности и мощному 
развитию тех признаков, которые у родительской линии были депрессированы.

Прямые экспериментальные доказательства, подтверждающие эту гипотезу, 
были получены В. А. Струнниковым при использовании изогенного высокогете-
розисного партеногенетического клона ПГ29, разделенного посредством однопо-
лого размножения на четыре генотипических варианта с точно известными рав-
ными уровнями гетерозиготности и сочетаниями благоприятных и вредных ге-
нов. Сопоставление этих изменений со степенью гетерозиготности позволило 
установить, что гетерозиготность по адаптивно нейтральным генам (гипотеза 
сверхдоминирования) и число аллельных пар, каждая из которых гетерозиготна 
по благоприятному полностью доминантному гену (гипотеза доминирования), 
не играют решающей роли в силе гетерозиса. Уровень гетерозиса определяется 
главным образом соотношением действия благоприятных и вредных генов, пер-
вые из которых относятся в основном к классу полудоминантных кумулятивно 
действующих генов, контролирующих жизнеспособность. Благоприятный эф-
фект от их совместного, хорошо скоординированного действия в отличие от та-
кового генов, контролирующих количественные признаки, возрастает в зависи-
мости от числа генов не в арифметической, а в геометрической прогрессии. Ана-
логичной же закономерности подчинено и взаимодействие полулетальных генов. 
Высокая комбинационная способность вариантов ПГ29 определяется числом  
и гомозиготностью благоприятных генов [29].

В отличие от других эта гипотеза открыла новые эффективные способы вы-
ведения форм с высокой комбинационной способностью. Проверка ее на расте-
ниях [31] показала, что освобождение от полулетального гена, оказывающего 
угнетающее действие, – не единственный путь становления гетерозиса. Приво-
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дятся примеры отбора самоопыленных линий картофеля, у которых не наблю-
далось резкого снижения продуктивности, а гибриды от скрещивания таких ли-
ний проявляли гетерозис. Авторы этой работы одной из причин проявления ге-
терозиса и закрепления его в потомстве считают участие в скрещивании диких 
видов. Это объясняется аллосинтезом, который состоит в конъюгации хромосом 
разных видов в мейозе гибридов.

В. К. Шумный и др. [32] изучали формирование компенсационных комплек-
сов генов при гетерозисе на фоне хлорофильных мутаций гороха. У исходных му-
тантных линий гороха и гибридов между ними был подробно изучен весь цикл 
изменений от взаимодействия аллелей до формирования сложного количествен-
ного признака продуктивности. Была обнаружена сложная иерархия взаимодей-
ствия на уровне как прямых генных продуктов (изоферментных систем), так  
и структурно-функциональных единиц фотосинтетического аппарата (пигмент-
белково-липидных комплексов). Авторы делают заключение, что не всякий ком-
пенсационный комплекс может при гибридизации привести к проявлению ги-
бридной силы, поскольку не всякую мутацию, вызывающую глубокую депрес-
сию, можно компенсировать полностью присутствием нормального аллеля.

3.8. выявление неаллельных взаимодействий  
путем сравнения ожидаемых и фактических показателей  

сложных гибридов

Непосредственным тестом на наличие неаллельных взаимодействий может 
быть сравнение средних простых гибридов с трехлинейными и двойными. Рас-
смотрим трехлинейный гибрид (A×B)×Р. Пусть A, В и Р представляют аллели  
в одном локусе, которые несут соответствующие линии. Тогда гибрид F1 от А×В 
будет иметь генотип АВ. Если его скрестить с линией Р, то получится два гено-
типа АР и ВР в разных пропорциях, которые эквивалентны скрещиванию линий 
A×Р и В×P соответственно. Поэтому с помощью средних показателей этих гибри-×Р и В×P соответственно. Поэтому с помощью средних показателей этих гибри-P соответственно. Поэтому с помощью средних показателей этих гибри- соответственно. Поэтому с помощью средних показателей этих гибри-
дов можно предсказать показатели трехлинейного гибрида. Таким же образом 
показатели четырехлинейного гибрида (А×В) и (�×D) предсказывают с помощью 
средней простых гибридов: А×С, A×D, B×�, B×D. Если же рассматривать более 
чем один локус, то расщепление в родительских гибридах F1 даст такие геноти-
пы в конечном скрещивании, которые могут и не появиться в любом простом 
гибриде от используемых линий, и, если есть неаллельные взаимодействия, про-
стые гибриды не будут точно предсказывать конечный трехлинейный или четы-
рехлинейный гибрид. Поэтому достоверность отклонения характеристик трех-  
и четырехлинейных гибридов от соответствующих средних показателей про-
стых гибридов можно использовать в качестве теста на неаллельные взаимо- 
действия [33].

На основе исследуемых нами 7 самоопыленных линий и 21 гибрида F1 полу-
чены 105 возможных трехлинейных гибридов и проведены сравнения массы зер-
на с початка каждого из них со средней массой зерна с початка соответствующих 
простых гибридов, которые теоретически можно использовать для их предска-
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зания. Из 105 сравнений трехлинейных гибридов в течение двух лет было толь-
ко 16 достоверных различий между фактически полученной массой зерна с по-
чатка и теоретически ожидаемой. Это говорит о том, что у большинства гибри-
дов неаллельные взаимодействия не являются определяющими в генетическом 
контроле массы зерна с початка, что подтверждают результаты диаллельного 
анализа гибридов F1. Тем не менее среди трехлинейных гибридов выделилось 
несколько комбинаций, у которых фактическая масса зерна с початка была зна-
чительно выше (не менее чем на 20%) теоретически ожидаемой в оба года испы-
тания гибридов. Естественно предположить, что в генетическом контроле массы 
зерна с початка у этих гибридов немаловажная роль отводится и неаллельным 
взаимодействиям генов.

Испытания этих серий гибридов в течение двух лет позволили оценить гено-
типически средовые взаимодействия, которые вносили существенные наруше-
ния в оцениваемые параметры, так как каждый гетерозисный класс имел, как 
правило, свою собственную реакцию на изменяющиеся условия среды. В частности, 
генотипически средовые взаимодействия оказали более существенное влияние 
на степень соответствия теоретически ожидаемых и полученных в эксперименте 
показателей трехлинейных гибридов, чем неаллельные взаимодействия.

Представленные в литературе данные, касающиеся наличия эпистаза и его 
роли в наследовании количественных признаков у различных классов гибридов, 
также весьма противоречивы. Описанный выше подход к оценке эпистаза, осно-
ванный на сравнении средних поколений родительских линий и F1 со средними 
последующих поколений, включая различные поколения беккроссов, средние трех-
линейных и двойных межлинейных гибридов, был применен Е. Е. G�m��� [34]. 
Он получил оценки аддитивных, доминантных и эпистатических эффектов ге-
нов, проведя диаллельные скрещивания между шестью инбредными линиями 
кукурузы. По урожаю зерна доминантные эффекты во всех 15 гибридных ком-
бинациях были значимыми и константными. Оценки аддитивных эффектов были 
также значимыми, но менее стабильными. Однако необходимо учитывать тот факт, 
что используемый здесь метод дает смещенные оценки аддитивных эффектов, 
которые в значительной степени зависят, как было показано нами [20], от при-
нятой модели наследования признака. И только по отдельным гибридам получе-
ны достоверные оценки для каждого из трех типов эпистаза.

На одном и том же экспериментальном материале [35] было проведено срав-
нение трех методов, позволяющих обнаружить наличие эпистаза: анализа сред-
них поколений родителей, F1, F2, В1, B2, диаллельного анализа с включением по-
следующих расщепляющихся поколений и сравнения простых и трехлинейных 
гибридов. Значимые оценки эпистаза были найдены при анализе каждым мето-
дом, но они были намного меньше, чем эффекты доминирования. В диаллельном 
анализе взаимодействие генетических эффектов с местом испытания было высо- 
ко-значимым, и если использовать средний квадрат этого взаимодействия в каче-
стве ошибки, то значимым остается только средний квадрат доминирования,  
а эпистатические эффекты оказываются незначимыми.

Рассматривая литературные данные, основанные на оценках компонентов 
генотипической вариансы в пределах свободноопыляющихся сортов и межсор-
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товых гибридов, можно сделать вывод, что эпистатическая изменчивость в та-
ких случаях, как правило, незначительна [36]. Так, С. W. S����r, �. H. �o�� [37] 
оценили важность эпистаза при межсортовой гибридизации. Для анализа они 
использовали F1 межсортового гибрида J�r��� Go���� Pro��fic × I����� �h��f и по 
64 линии от одного поколения самоопыления каждого из родительских сортов. 
Было обнаружено, что в некоторых наборах гибридов существует эпистатиче-
ский эффект. Тем не менее величина общей изменчивости, которую можно при-
писать эпистазу, в среднем была не больше 10%. Поэтому авторы пришли к за-
ключению, что эпистаз может быть важен в уникальных генетических сочета-
ниях, но эти сочетания либо встречаются слишком редко, либо дают незначитель- 
ный эффект и его невозможно обнаружить в случайно скрещивающихся равно-
весных популяциях.

А. Е. ���ch��g�r �� ��. [38] проанализировали по 11 наиболее распространен-. Е. ���ch��g�r �� ��. [38] проанализировали по 11 наиболее распространен-Е. ���ch��g�r �� ��. [38] проанализировали по 11 наиболее распространен-. ���ch��g�r �� ��. [38] проанализировали по 11 наиболее распространен-�� ��. [38] проанализировали по 11 наиболее распространен-. [38] проанализировали по 11 наиболее распространен-[38] проанализировали по 11 наиболее распространен-
ных в ФРГ кремнистых и зубовидных линий кукурузы, 66 простых и 66 трех-
линейных гибридов от них по 11 признакам, характеризующим кормовые каче-
ства. Они установили, что показатели трехлинейных гибридов, предсказанные 
на основе простых гибридов, нарушаются эпистатическими эффектами только  
у 6 гибридов из 66 и то в значительно меньшей степени, чем генотипически сре-
довыми взаимодействиями. На основании этого авторы делают заключение о том, 
что в селекции кормовых гибридов кукурузы влиянием эпистаза можно прене-
брегать.

В то же время в ряде работ при анализе парных сравнений простых межли-
нейных и трехлинейных гибридов отмечены значительные эпистатические эф-
фекты [39, 40].

Помимо описанных выше существуют и другие экспериментальные подходы 
к попытке продемонстрировать существование эпистаза и оценить его важность 
в гетерозисе. Один из таких подходов основан на использовании инбридинговой 
депрессии. Еще S. Wr�gh� в 1922 г. [41] установил, что соотношение между сред-S. Wr�gh� в 1922 г. [41] установил, что соотношение между сред-. Wr�gh� в 1922 г. [41] установил, что соотношение между сред-Wr�gh� в 1922 г. [41] установил, что соотношение между сред- в 1922 г. [41] установил, что соотношение между сред-
ним показателем признака и уменьшением гетерозиготности в результате ин-
бридинга должно быть линейным независимо от степени доминирования (пол-
ное, неполное, сверхдоминирование), если только эпистаз и сцепление не присут-
ствуют. Различных уровней инбридинга можно достичь с помощью разнообразных 
методов: самоопылением, беккроссированием и другими близкородственными 
скрещиваниями. J. С. S���z �� ��. [42] в своих исследованиях использовали, на-J. С. S���z �� ��. [42] в своих исследованиях использовали, на-. С. S���z �� ��. [42] в своих исследованиях использовали, на-S���z �� ��. [42] в своих исследованиях использовали, на- �� ��. [42] в своих исследованиях использовали, на-
пример, 5 уровней инбридинга. Исходным материалом у них служили 4 стабиль-
ные инбредные линии кукурузы, которые скрещивались между собой для полу-
чения F1 и F2. Затем с помощью беккроссирования достигались различные сте-
пени инбридинга, причем все они были более 50%. Для таких признаков, как 
урожай зерна и число початков на растении, были обнаружены криволинейные 
соотношения между гетерозиготностью и средним значением признака, что сви-
детельствует о наличии эпистаза.

В более поздних исследованиях и на другом экспериментальном материале 
получены результаты, несколько отличные от предыдущих [43]. Использовались 
так называемые управляемые двойные × двойные гибриды, причем различные 
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уровни инбридинга (от 0 до 9/16) достигались различным числом повторений 
одной линии в 8-линейных комбинациях скрещивания. Проведено сравнение че-
тырех рядов таких 8-линейных комбинаций. Регрессии урожая зерна, высоты 
растения, высоты прикрепления початка и сроков выметывания метелки на уро-
вень инбридинга оказались линейными. Наблюдаемые в некоторых рядах откло-
нения от линейности были незначимыми. Все это свидетельствует об отсутствии 
значимых эпистатических эффектов.

A. �. H������r, J. H. S��r� [44] в своей работе использовали в качестве исход- 
ного материала один сорт, а различных уровней инбридинга добивались с помощью 
последовательных поколений самоопыления. Всего было получено 248 линий  
с различным уровнем инбридинга. Затем эти линии сравнивались по десяти ко-
личественным признакам, включая урожай зерна. Регрессионный анализ выявил, 
что соотношения между средними показателями признака и уровнем инбридинга 
описываются линейной моделью. Хотя для некоторых признаков, характеризую-
щих початок, отклонения от линейности были значимыми.

Таким образом, линейность соотношений, чаще всего наблюдаемая между 
уровнями инбридинга и средними показателями признаков, свидетельствует  
о том, что инбридинговая депрессия может быть объяснена только последова-
тельным увеличением частоты неблагоприятных рецессивных локусов и любое 
смещение, возникающее за счет эпистатического генного действия, как правило, 
оказывается относительно слабым.

Серия экспериментов для изучения роли эпистаза в процессе отбора была 
проведена на отобранных и неотобранных линиях кукурузы [40]. Как известно, 
в процессе отбора выделяют линии, которые дают благоприятные эффекты на 
гибридном уровне. Если отбор направлен на получение комбинаций с благопри-
ятным эпистатическим эффектом, тогда можно ожидать различных результатов 
при сопоставлении отобранных и неотобранных линий. При изучении 6 широко 
используемых в производстве гибридов кукурузы авторы построили сбаланси-
рованные ряды следующим образом:

1 × 2          (1 × 2) × 3
1 × 3          (1 × 3) × 2
2 × 3          (2 × 3) × 1

x1                  x2

Можно с определенной уверенностью предположить, что разность x1 – x2 об-
условлена некоторыми формами неаллельного взаимодействия, поскольку все 
аллельные взаимодействия при таком построении рядов должны быть сбаланси-
рованы. При сравнении 60 сбалансированных рядов значимые различия между 
x1 и x2 были получены только в 13 случаях, т. е. в 13 случаях из 60 было обнару-
жено наличие эпистаза.

В подобном исследовании, проведенном несколько позже [45], использова-
лись уже неотобранные линии и также было доказано наличие эпистаза только  
в отдельных гибридных комбинациях, причем частота встречаемости его не раз-
личалась заметно в группах отобранных и неотобранных линий.
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Использование биохимических маркеров (аллоферментов) для изучения ге-
нетики 40 количественных признаков, дающих комплексную характеристику 
растений кукурузы, позволило получить дополнительную информацию относи-
тельно различных типов действия генов [46, 47]. Наиболее часто наблюдались 
аддитивное действие генов и сверхдоминирование, особенно для признаков, свя-
занных с урожайностью зерна. Дигенный эпистаз, не говоря уже о неаллельных 
взаимодействиях более высокого порядка, не играл существенной роли в фор-
мировании изученных количественных признаков.

Следует отметить, что все приведенные здесь методы обнаружения неал-
лельного взаимодействия лишь указывают на его присутствие, но мало что дают 
для понимания сути данного явления и не отвечают на более существенный во-
прос – о важности эпистаза относительно других типов генного действия. Веро-
ятно, нужны дальнейшие исследования по инбридинговой депрессии, а иными 
словами, включение в эксперимент самоопылений простых, двойных и трехли-
нейных гибридов, которые смогут пролить свет на природу неаллельных взаи-
модействий.

Тем не менее все проведенные исследования по выяснению роли эпистаза  
в детерминации хозяйственно важных количественных признаков подтвержда-
ют основные положения классической генетики о том, что эпистаз является од-
ним из факторов, определяющих гетерозис в некоторых специфических комби-
нациях скрещивания. Однако в отличие от классической генетики качественных 
признаков и микробиологической генетики, где можно, используя соответству-
ющие маркированные родительские формы, точно определить простые генети-
ческие системы, включающие и эпистатические взаимодействия генов, в генети-
ке количественных признаков, когда мы анализируем гибридное потомство, по-
лученное от скрещивания инбредных линий, или случайно скрещивающиеся 
популяции, продемонстрировать существование эпистаза, а тем более выделить 
его и оценить его роль в эффекте гетерозиса становится очень трудным.

Можно вопрос поставить несколько в другом аспекте: если эпистаз суще-
ствует в наследовании хозяйственно ценных признаков, то достаточна ли его ве-
личина, чтобы быть источником смещения в предсказании показателей сложных 
гибридов (двойных, трехлинейных и т. д.) по показателям простых гибридов?

Например, в селекции двойных межлинейных гибридов кукурузы использо-
вание простых гибридов для предсказания показателей двойных является стан-
дартным приемом. Еще в первой половине ХХ в. было предложено несколько 
методов предсказания, которые стали впоследствии широко использоваться се-
лекционерами кукурузы [48]. Целесообразность использования этих методов,  
а также разработка их модификаций вполне очевидны, так как число возможных 
гибридов от р инбредных линий сильно возрастает с увеличением р и проведе-
ние скрещиваний во всех возможных комбинациях для получения двойных ги-
бридов и оценка каждого такого гибрида становятся совершенно неосуществи-
мыми даже при небольшом числе линий. 

Эффективность существующих методов предсказания показателей двойных 
гибридов зависит от типа взаимодействия генов, имеющих место у простых ги-
бридов. В частности, было установлено, что присутствие эпистаза в некоторых 



100

комбинациях скрещивания приводит к значительному смещению предсказан-
ных показателей двойных гибридов, а это, в свою очередь, резко снижает точность 
и надежность прогноза. Кроме того, подверженность количественных признаков 
влиянию средовых факторов может также привести к смещению показателей 
как простых, так и двойных гибридов, а следовательно, к изменению коэффициен-
тов корреляции между наблюдаемыми и предсказанными гибридами. Поэтому 
изучение влияния генотипа и средовых факторов на степень соответствия меж-
ду показателями наблюдаемых двойных гибридов и предсказанных с помощью 
различных методов представляет несомненный интерес.

В наших исследованиях [49] с использованием 7 самоопыленных линий ку-
курузы, 21 гибрида F1 и 105 комбинаций двойных гибридов была изучена зави-
симость предсказанных показателей количественных признаков у двойных ги-
бридов от порядка соединения в пары простых гибридов. Простые гибриды срав-
нивали в полевых условиях, а полученные результаты служили для предсказания 
урожайности и других признаков 105 двойных гибридов, которые впоследствии 
также были испытаны в полевых условиях. Анализировались данные по восьми 
количественным признакам: масса, длина и ширина первого развитого початка, 
число рядов зерен на початке, высота растений, высота прикрепления початка, 
масса зерна с початка и масса 100 зерен.

Ожидаемые показатели двойных гибридов рассчитывали следующими тремя 
методами.

Метод А. За показатель двойного гибрида принимается средняя величина от 
шести возможных простых гибридов между четырьмя инбредными линиями, т. е.

x(A×B)×(�×D) = [x(A×�) + x(A×D) + x(B×�) + x(B×D)]/4.

Метод В. Двойной гибрид оценивается как средняя четырех неродственных 
простых гибридов между четырьмя линиями, т. е.

x(A×B)×(�×D) = [x(A×B) + x(A×�) + x(A×D) + x(B×�) + x(B×D) + x(�×D)]/6.

Метод С. Двойной гибрид оценивается как среднее значение всех простых 
гибридов, в которых только одним из родителей была инбредная линия, входя-
щая в двойной гибрид, т. е.

x(A×B)×(�×D) = [x(A×E) + x(A×�) +…+ x(B×E) + x(B×�) +…+ x(�×E) +  
x(�×�) +…+ x(D×E) + x(D×�) +…]/4(p–4).

В исследованиях по количественной генетике проблеме предсказания двой-
ных гибридов уделяется значительное внимание [48, 50]. Предполагается, напри-
мер, что методы А и С могут давать надежные предсказания только тогда, когда 
все генные эффекты аддитивные. С другой стороны, метод В является эффек-
тивным тогда, когда значительная часть генетической вариансы обусловлена до-
минированием. Этот метод имеет наиболее глубокую генетическую основу и дает 
информацию о продуктивности трех возможных двойных гибридов, включаю-
щих четыре инбредные линии. При наличии неаллельных взаимодействий мож-
но ожидать, что ни один из этих методов не будет давать надежного предсказа-
ния показателей двойных гибридов по средним характеристикам простых.
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В наших экспериментах степень соответствия предсказанных и наблюдае-
мых показателей двойных гибридов была измерена с помощью коэффициента 
корреляции. Коэффициенты корреляции между наблюдаемыми двойными ги-
бридами и предсказанными с помощью методов А и В практически не различа-
лись [49]. Значимые корреляции между предсказанными и наблюдаемыми ха-
рактеристиками были для массы, длины и ширины початка, числа рядов зерен, 
высоты растения и высоты прикрепления початка. Для массы зерна с початка 
получены недостоверные коэффициенты корреляции.

Следует отметить, что генотипически средовые взаимодействия, в значитель-
ной степени проявившиеся по отдельным признакам, привели к изменениям  
в коэффициентах корреляции у гибридов, выращенных в различные годы. В на-
шем эксперименте коэффициенты корреляции между наблюдаемыми и предска-
занными двойными гибридами изменялись в зависимости от года выращивания 
по массе початка от 0,68 до 0,48 (метод А) и от 0,69 до 0,54 (метод В), по ширине 
початка – от 0,47 до 0,20 и от 0,40 до 0,26, а по массе 100 зерен – от 0,002 до 0,30 
и от 0,07 до 0,30. Вероятно, наиболее важным препятствием в методах точного 
предсказания двойных гибридов являются генотипически средовые взаимодей-
ствия. Аналогичные результаты были получены в исследованиях и других авто-
ров [51].

Коэффициенты корреляции между показателями признаков двойных гибри-
дов, установленными в эксперименте и предсказанными с помощью метода С,  
в наших опытах оказались отрицательными в оба года испытания, что свиде-
тельствует о полной непригодности его для предсказания показателей двойных 
гибридов.

С помощью диаллельного анализа был изучен генетический контроль насле-
дования анализируемых признаков у простых гибридов. Были выделены компо-
ненты генотипической вариансы, зависящие от ОКС и СКС, которые можно счи-
тать оценками аддитивного и неаддитивного действия генов, т. е. 2σ2

g = σ2
ад  

и σ2
s = σ2

неад. По всем признакам, кроме высоты растения, отношение σ2
ад : σ

2
неад 

было 2,5:1, т. е. аддитивная варианса превышала неаддитивную в 2,5 раза.
Таким образом, в случае преимущественно аддитивных генных эффектов 

различий в методах А и В предсказания показателей двойных гибридов по ха-
рактеристикам простых гибридов не наблюдается. Метод С оказался неэффек-
тивным. Существенным препятствием в методах точного предсказания являют-
ся генотипически средовые взаимодействия, которые в значительно большей 
степени, чем доминирование и эпистаз, влияют на изменения коэффициентов 
корреляции между наблюдаемыми показателями двойных гибридов и предска-
занными.

Обобщая все сказанное, можно сделать заключение, что эпистаз наряду с ге-
нотипически средовыми взаимодействиями может приводить к значительному 
смещению в предсказании компонентов урожайности гибридов, но генотипически 
средовые взаимодействия в данном случае оказываются более важными. Иными 
словами, роль эпистатических эффектов сравнительно невелика, и в программах 
по селекции сложных гибридов их можно без особых опасений игнорировать.
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3.9. анализ генетической природы гетерозиса  
в диаллельных скрещиваниях

Методы изучения действия генов при гетерозисе, охарактеризованные в преды- 
дущих разделах, касались исключительно анализа и интерпретации статистик 
первого порядка, основанных на средних значениях признака в разных поколе-
ниях. Все описанные процедуры имели много привлекательного, и, пожалуй, 
наиболее ценными их особенностями являются относительная простота и ста-
тистическая надежность. Кроме того, для выявления, оценки и интерпретации 
неаллельных взаимодействий больше подходят также статистики первого по-
рядка, поскольку на этом уровне соответствующие эффекты легче отделяются 
друг от друга и эксперименты, которые нужно выполнить для получения необ-
ходимых данных, менее трудоемки и легко осуществимы.

Однако эти преимущества не означают, что следует отказаться от использо-
вания более сложных и в каком-то смысле менее удовлетворительных с точки 
зрения статистических расчетов методов, основанных на статистиках более вы-
сокого порядка, в частности вариансах и ковариансах. Только эти методы дают 
возможность оценить различные степени доминирования и разграничить две 
причины гетерозиса: дисперсное распределение доминантных генов и сверхдо-
минирование.

Для этих целей можно использовать диаллельный анализ, который в послед-
нее время с большим успехом применяется в качестве инструмента при изуче-
нии генетики количественных признаков у различных групп экспериментально-
го материала как на самоопыляющихся культурах, так и на перекрестниках. 
Диаллельный анализ по сравнению с другими методами позволяет получить 
наиболее полную информацию о степени и направлении доминирования, соот-
ношении частот доминантных и рецессивных генов у вовлекаемых в скрещива-
ния форм, числе групп генов, контролирующих изучаемый признак, и др. Ины-
ми словами, этот метод служит достаточно эффективным средством получения 
четкой картины генетического контроля количественных признаков у ряда ин-
бредных линий или сортов, проливая в то же время свет на генетическую при-
роду гетерозиса в гибридном потомстве от их скрещивания.

Мы в своей работе достаточно широко использовали этот метод для анализа 
различных групп экспериментального материала на разных культурах – кукуру-
зе [52], пшенице [53], тритикале [54, 55], сорго [56], райграсе пастбищном [57], 
люпине желтом [58], тепличном томате [59], перце сладком – и пришли к выводу, 
что он обеспечивает более систематический подход к исследованиям непрерыв-
ной вариации, возможность общей генетической оценки, которая необходима 
при определении комбинаций с лучшим селекционным потенциалом, и более 
строгий анализ полученных данных.

Математическая модель для любого ijk-тогo наблюдения (гибридной комби-o наблюдения (гибридной комби- наблюдения (гибридной комби-
нации от скрещивания i-той и j-той родительских линий и выращенной в k-той 
повторности) может быть представлена как:

 xijk = m + vij + bk + eijk , (3.8)
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где m – средняя по всей диаллельной таблице (средний популяционный эффект): 
vij – эффект ij-тогo генотипа; bk – эффект k-той повторности; eijk – эффект, обуслов-
ленный случайными причинами и отнесенный к ijk-тому генотипу.

По существу, модель (3.8) была впервые применена F. Y���� [60] для изучения 
ряда генетических свойств у Tr�fo���m hy�r���m, на которых были проделаны все 
возможные реципрокные скрещивания между 12 сибсами одной семьи F1. Ис-
пользование модели (3.8) позволило �. Y���� изучить только аддитивные эффек-�. Y���� изучить только аддитивные эффек-. Y���� изучить только аддитивные эффек-Y���� изучить только аддитивные эффек- изучить только аддитивные эффек-
ты генов, все же взаимодействия внутри диаллельной таблицы (доминирование, 
эпистаз) вошли в последний член этого уравнения eijk и составили ошибку, или 
средний квадрат случайных отклонений. Анализ, проведенный на суммах реци-
прокных гибридов, показал различия между сибсами, обусловленные аддитив-
ными эффектами генов, а анализ, осуществленный на разностях реципрокных 
гибридов, выявил достоверные различия между реципрокными гибридами, т. е. 
различия, которые возникают в результате использования одного и того же сиб-
са в качестве материнского и отцовского родителей.

J. L. J��k�, В. I. H�ym�� [61, 62] разработали несколько другой подход к этой 
задаче, основываясь на идее �. ���ch�r [63]. Они видоизменили и расширили ана-�. ���ch�r [63]. Они видоизменили и расширили ана-. ���ch�r [63]. Они видоизменили и расширили ана-���ch�r [63]. Они видоизменили и расширили ана- [63]. Они видоизменили и расширили ана-
лиз, представив его в компонентах вариации, обусловленных аддитивными (D) 
и доминантными (H) эффектами генов. В отличие от анализа, проведенного F. Y����, 
этот анализ допускает, что исследуемый признак контролируется рядом генов  
с аддитивными эффектами, которые могут показывать доминирование и взаимо-
действие между неаллельными локусами. Эти гены отдельно не распознаваемы, 
анализируется их комбинированное действие, которое можно обнаружить при 
помощи различных статистических параметров.

Метод J��k�-H�ym�� применим в том случае, если экспериментальный мате-J��k�-H�ym�� применим в том случае, если экспериментальный мате--H�ym�� применим в том случае, если экспериментальный мате-H�ym�� применим в том случае, если экспериментальный мате- применим в том случае, если экспериментальный мате-
риал удовлетворяет следующим требованиям: отсутствие множественного алле-
лизма, диплоидность расщепления у родительских линий, идентичность реци-
прокных гибридов, независимость распределения генов у родительских линий, 
отсутствие неаллельного взаимодействия.

Анализ превосходства средней потомства F1 над лучшей из родительских 
линий в сочетании с анализом различных типов генного действия и взаимодей-
ствия позволяют сделать вполне определенные выводы относительно генетиче-
ской природы гетерозиса. Ожидаемые генотипические отклонения F1 от лучше-
го родителя, например, в двухлокусном гомозиготном диаллельном скрещива-
нии обусловлены только неаддитивными эффектами генов, т. е. доминированием 
и различными типами неаллельного взаимодействия (при отсутствии неаллель-
ного взаимодействия – только доминированием). Чисто аддитивное генное дей-
ствие будет приводить к нулевым значениям всех компонент непрерывной вари-
ации, кроме аддитивной, по всей диаллельной таблице с учетом отклонений, вы-
зываемых средовой вариацией. Отбор родителей для дальнейшей селекции в таком 
случае должен основываться на том факте, что высокое выражение признака в F1 
в желаемом направлении должно быть обусловлено концентрацией положитель-
но действующих генов. Среди родительских линий, используемых в диаллельных 
скрещиваниях, линия с самой высокой характеристикой должна иметь и самое 
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большое число положительно действующих генов. На самом же деле получается 
так, что положительные аллели дисперсно распределены между родительскими 
линиями и скрещивания, проведенные конвергентным способом внутри ряда 
лучших линий, должны были бы привести к получению новых линий, у кото-
рых аккумулированы все положительные аллели от всех родителей. Это было 
бы реальным подтверждением одной из гипотез гетерозиса – гипотезы накопле-
ния благоприятных доминантных факторов.

Однако помимо аддитивных эффектов большинство гибридов в диаллель-
ных скрещиваниях имеет константные доминантные эффекты, особенно по при-
знакам, связанным с продуктивностью, причем в зависимости от направления 
доминирования отклонение гибридов от их соответствующих родителей имеет 
место как в плюс, так и в минус направлении, что непосредственно может быть 
использовано у перекрестноопыляющихся видов при получении гетерозисных 
форм. Для самоопылителей такой путь невозможен, поэтому селекционная ра-
бота здесь должна быть направлена на концентрацию положительно действую-
щих аллелей, как и в случае только аддитивных эффектов, и присутствие доми-
нирования не должно изменять методик селекции, которые применяются при 
преимущественно аддитивном генном действии.

G. �. �ro� [64], например, объясняет гетерозис только с позиции теории до-. �. �ro� [64], например, объясняет гетерозис только с позиции теории до-�. �ro� [64], например, объясняет гетерозис только с позиции теории до-. �ro� [64], например, объясняет гетерозис только с позиции теории до-�ro� [64], например, объясняет гетерозис только с позиции теории до- [64], например, объясняет гетерозис только с позиции теории до-
минирования, которая, по его мнению, охватывает всю систему растения в це-
лом, и, следовательно, проявление гетерозиса у гибрида F1 обусловливается вза-
имодействием многих генов, точнее благоприятным сочетанием генов, получен-
ных от разных родителей. Теория же сверхдоминирования объясняет гетерозис 
только гетерозиготностью как таковой. Принимая благоприятное сочетание до-
минантных генов за единственную причину гетерозиса, следовало бы ожидать 
появление гибридов с отрицательным гетерозисом столь же часто, как и с поло-
жительным. Но это не так: отрицательный гетерозис, например, по признакам 
продуктивности наблюдается намного реже, чем положительный. Можно было 
бы предположить, что в период развития растений, особенно на ранних стадиях, 
равновероятно появление гибридов как с положительным, так и с отрицательным 
гетерозисом. Однако данные, полученные Л. В. Хотылевой и др. [65] при анали-
зе гетерозиса на ранних этапах развития, не подтверждают этого.

Относительная важность доминантного генного действия по сравнению со 
сверхдоминированием лучше всего изучена у кукурузы. Литературные сведе-
ния, обзор которых представили С. О. G�r���r [66], �. H. �o��, H. F. �o����o� [67],  
K. �. L�mk�y и J. W. E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо-. �. L�mk�y и J. W. E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо-�. L�mk�y и J. W. E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо-. L�mk�y и J. W. E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо-L�mk�y и J. W. E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо- и J. W. E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо-J. W. E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо-. W. E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо-W. E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо-. E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо-E���r�� [68], дают доказательство того, что если сверхдо- [68], дают доказательство того, что если сверхдо-
минирование имеет место у кукурузы, то оно либо встречается нечасто, либо 
мало по величине. Кроме того, эти данные ясно показывают, что сцепление меж-
ду локусами при неполном и полном доминировании способно приводить к таким 
генетическим эффектам, которые имеют место на уровне гетерозигот и искажа-
ют эффекты доминирования в течение нескольких поколений после скрещива-
ния. Вопрос, имеет ли место сверхдоминирование в генетическом контроле при-
знаков урожайности у кукурузы, полностью не решен, и поэтому возможность 
существования генетических эффектов, подобных сверхдоминированию, должна 
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признаваться. Это подтверждается, например, изменениями в величине гетеро-
зиса после проведения периодического отбора, которые подобны изменениям, 
ожидаемым согласно предположению, что сверхдоминантное генное действие 
увеличивается с каждым последующим циклом отбора [69, 70].

Некоторые авторы [32, 71] вообще считают, что при сверхдоминировании 
редко удается обнаружить эффект взаимодействия истинных аллелей и отделить 
его от эффекта псевдоаллелей и близко сцепленных генов и поэтому концепция 
благоприятного эффекта аллельных взаимодействий тесно сближается с концеп-
цией межаллельных взаимодействий генов. Однако то, что сверхдоминирование 
в ряде случаев наблюдается при гетерозиготности по вновь индуцированным 
мутациям отдельных генов, свидетельствует, что тесное сцепление вовсе не обя-
зательно в развитии гетерозиса. Роль псевдоаллельных взаимодействий в про-
явлении гетерозиса в обычных генетико-селекционных опытах экспериментально 
не может быть установлена. Это объясняется тем, что кроссинговер между псев-
доаллелями происходит крайне редко и требуется генетический анализ колос-
сального числа потомков гетерозиготных форм, чтобы его уловить.

Методы анализа диаллельных скрещиваний можно использовать для изуче-
ния действия и взаимодействия главных генов и полигенов, контролирующих 
один количественный признак. Некоторые особенности применения диаллель-
ного анализа в таких ситуациях изложены в работе Y��o Uk�� [72]. Им описан 
случай, когда линии, имеющие один из главных генов, и линии, не имеющие 
главных генов, выбираются в качестве родителей в диаллельном скрещивании. 
Случай специфический, но, по-видимому, самый простой и наиболее реальный  
в системе главных генов. Используя диаллельный анализ в интерпретации  
В. I. H�ym�� и основываясь главным образом на анализе графика (Vi, Wi), автор 
установил, что, во-первых, линия регрессии (Vi, Wi) не константна и варьирует  
в зависимости от эффекта доминирования отдельного главного гена. Следователь-
но, тест на эпистаз по разбросу точек (Vi, Wi) вдоль линии регрессии и отклоне-
нию линии регрессии от 1 становится недействительным. Во-вторых, средняя 
степень доминирования, оцененная по пересечению линии регрессии с осью OW, 
может быть значительно переоценена или недооценена в зависимости от знака 
доминантного эффекта главного гена. В-третьих, на положение точек на линии 
регрессии, соответствующих родительским линиям, в большей степени оказы-
вают влияние доминантные эффекты главных генов, чем доминантные эффекты 
полигенов. Учитывая это, можно сделать вывод, что при анализе эффектов глав-
ных генов график (Vi, Wi) дает ненадежную информацию. Напротив, диаллель-
ная таблица, учитывающая систему как главных генов, так и полигенов, может 
оказаться полезной для обнаружения эпистаза. Оценивая генетические параме-
тры, соответствующие каждому главному гену в аддитивно-доминантной моде-
ли, методом взвешенных наименьших квадратов и сопоставляя с помощью χ2 на-
блюдаемые семейные средние в диаллельной таблице F1 с ожидаемыми средними, 
полученными с использованием этих параметров, автор провел испытание типа 
эпистаза «аддитивный × аддитивный». Кроме того, если для каждой комбинации 
рассматриваемых главных генов с помощью привлечения поколения F2 и беккрос-
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сов определить тип дигенного эпистаза, то в этом случае эпистатический эффект 
можно расчленить на три компонента: средний, общий и специфический. Эту 
новую концепцию эпистаза предлагается использовать для исследования взаи-
мосвязи между генетическим взаимодействием неаллельных генов и физиологи-
ческим взаимодействием главных генов.

3.10. Генетические и средовые компоненты вариации,  
определяющие гетерозис диаллельных гибридов

Метод диаллельного анализа в представленной выше интерпретации был 
применен нами к изучению различных генетических свойств самоопыленных 
линий кукурузы, обеспечивающих при скрещивании в F1 разную степень гете-
розиса по ряду количественных признаков. В качестве исходного материала ис-
пользовались различные серии диаллельных гибридов, полученных на скоро-
спелых линиях четырех – шестикратного самоопыления. Линии и гибриды ис-
пытывались в течение трех лет в трех полностью рендомизированных повтор- 
ностях. Следует отметить, что различные признаки, характеризующие зерновую 
продуктивность, продуктивность зеленой массы и вегетационный период, имели 
различную степень вариации в зависимости от года выращивания. Для генети-
ческого анализа нами были выбраны три признака, по которым линии и гибри-
ды проявили относительную стабильность по годам: длина початка, высота рас-
тения и число рядов зерен на початке.

Проведенный с помощью диаллельного анализа эксперимент позволяет сде-
лать вполне определенные выводы относительно генетической природы гетеро-
зиса. Оказалось, что в зависимости от генотипов исходных родительских форм, 
а также анализируемых признаков гетерозис может определяться различными 
причинами. Как показали наши опыты [73], у таких признаков, как высота рас-
тения кукурузы, длина початка, масса зерна с початка, в генетическом контроле 
наряду с аддитивными эффектами наблюдаются эффекты сверхдоминирования 
и средняя потомства F1 превышает среднюю лучшей родительской линии, т. е. 
возникает гетерозис. Когда же в наследовании признака главную роль играют 
аддитивные эффекты генов (признак число рядов зерен), нет превосходства F1 
над лучшей из родительских форм, гетерозис не проявляется. Неаллельные вза-
имодействия, отмеченные по отдельным признакам и только в некоторых комби-
нациях скрещивания, существенного влияния на увеличение гетерозисного эффек-
та не оказывали.

Метод диаллельного анализа был использован при изучении генетических 
особенностей проявления внутрипопуляционного гетерозиса при скрещивании 
низкоинбредных линий из многостебельно-многопочатковой популяции грузин-
ской кукурузы селекции проф. Г. М. Папалашвили [74, 75]. Эта работа выполне-
на совместно с соискателями Г. А. Шеварднадзе из Тбилисского государственного 
университета и Н. А. Мамедовой из Института генетики и селекции Академии 
наук Азербайджана.
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Характер генетической детерминации многопочатковости был мало изучен, 
а существующая научная литература по данному вопросу содержит довольно 
противоречивые сведения, что объясняется сложностью наследственной приро-
ды этого признака [76].

Многостебельно-многопочатковая популяция кукурузы, которая служила  
в нашем опыте источником получения самоопыленных линий, характеризова-
лась сильно выраженной продуктивной кустистостью. Растения ее имеют не-
сколько стеблей, число которых колеблется от 3 до 6 и более. Общее количество 
початков на растении в среднем 4–6, иногда 10–15. Популяция, представленная 
такими продуктивными растениями, является потенциально высокоурожайной 
и может служить прекрасным исходным материалом для создания новых пер-
спективных сортов и гибридов как зернового, так и силосного направления. Ли-
нии, полученные из этой популяции, сильно различались по количеству и массе 
початков с одного растения, количеству стеблей на одном растении, высоте глав-
ного стебля и другим признакам. Для диаллельного анализа было отобрано шесть 
линий с контрастным выражением ряда признаков. Скрещивания проводились 
по полной схеме, получено 36 комбинаций. 

Результаты испытания диаллельных гибридов и анализ полученных данных 
по эффекту гетерозиса показали высокую степень гибридной мощности в неко-
торых комбинациях, превышающих лучшую родительскую форму по массе по-
чатков с одного растения на 21–38%. Наиболее гетерозисные гибриды отлича-
лись и большей массой початков с одного растения.

Учитывая важность таких признаков, как количество початков и стеблей  
с одного растения, масса первого початка и количество зерен в ряду, при форми-
ровании конечной продуктивности у многостебельной кукурузы, был изучен их 
генетический контроль с помощью метода Джинкса – Хеймана [61]. Проведен-
ный анализ показал, что в генетическом контроле признаков количество почат-
ков и стеблей с растения основную роль играют эффекты доминирования, кото-
рые в среднем приводили к полному доминированию. В наследовании же при-
знаков масса первого початка и количество зерен в ряду для данной группы 
линий преобладают эффекты сверхдоминирования.

Родительские линии различались по относительной доле доминантных и ре-
цессивных генов, контролирующих развитие анализируемых признаков. Наблю-
далась тесная корреляция между числом доминантных генов и средними зна- 
чениями признаков количество початков и стеблей с одного растения (r = 0,85  
и r = –0,94 соответственно), т. е. те линии, которые обладают бóльшим числом 
доминантных генов, способны образовывать больше початков и стеблей на рас-
тении. Для признаков масса первого початка и количество зерен в ряду такая связь 
не обнаружена, на основе чего можно предположить, что генетический контроль 
этих признаков осуществляется доминированием с разнонаправленным действием.

На основании полученных результатов был сделан вывод, что в гибридных 
комбинациях при скрещивании низкоинбредных линий из популяции много- 
стебельно-многопочатковой кукурузы обнаруживается достаточно высокий уро-
вень внутрипопуляционного гетерозиса по признакам количество и масса по- 
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чатков с одного растения, количество стеблей и количество зерен в ряду почат-
ка. Генетическая же обусловленность этих признаков различная. В генетическом 
контроле количества початков и стеблей на растении наряду с аддитивным дей-
ствием генов установлено наличие доминирования при асимметрии в распреде-
лении доминантных и рецессивных аллелей, причем доминирование направлено 
на развитие большего количества стеблей и початков на одном растении, что 
свидетельствует об эффективности использования этих линий в селекции на ге-
терозис. В генетическом контроле массы початков и количества зерен в ряду по-
чатка преобладают эффекты сверхдоминирования с разнонаправленным действием, 
т. е. у одних линий эти эффекты приводят к увеличению массы початков и коли-
чества зерен в ряду, у других линий – к их уменьшению. Неаллельного взаимо-
действия в генетическом контроле изученных признаков отмечено не было.

Анализ полных диаллельных скрещиваний был проведен нами на 7 линиях 
зернового сорго, в селекции которого эффективно используется явление гетеро-
зиса в первом поколении [56]. Эта работа была проведена совместно с соискате-
лем Л. П. Нешиной из Ставропольского НИИ сельского хозяйства (Россия). Вклю-
ченные в эксперимент линии отличались высокой комбинационной способностью 
по урожайности зерна, весу биомассы, высоте растения, вегетационному периоду 
и другим признакам.

В генетическом контроле признака продуктивность растений преобладали 
эффекты сверхдоминирования при отсутствии неаллельного взаимодействия. 
Гетерозис по этому признаку у большинства гибридов был достоверным и до-
стигал 26–32%. Для признака высота растения величина гетерозиса только у не-
которых гибридов была сравнительно высокой (12–17%) вследствие накопления 
благоприятных доминантных генов с возможным проявлением неаллельного 
взаимодействия.

Доминирование у гибридов F1 зернового сорго направлено на увеличение как 
зерновой продуктивности, так и высоты растения. Более урожайные и высоко-
рослые линии обладают и бóльшим числом доминантных генов, контролирую-
щих эти признаки. С селекционной точки зрения, когда важно получить высо-
коурожайные формы с коротким стеблем, доминирование, направленное на уве-
личение высоты растения, по-видимому, неблагоприятно. Отбор, нацеленный на 
выделение форм, обладающих большим числом доминантных генов урожай- 
ности и меньшим числом доминантных генов, контролирующих высоту растения, 
с тем чтобы получить гибриды с максимальным гетерозисом по урожайности  
и отрицательным гетерозисом по высоте растения, в данном случае затруднителен.

С помощью анализа диаллельных скрещиваний нами были изучены генети-
ческие особенности новых форм тепличного томата в отношении некоторых  
хозяйственно важных количественных признаков [59]. Эксперимент проводили 
с 12 линиями тепличных томатов и их гибридами F1, полученными по диаллель-
ной схеме p(p + 1)/2. В схему были включены линия Мо 500 (aw d, m-2 c), гомози-
готная по рецессивным сцепленным генам-маркерам 2-й и 6-й хромосом, и ли-
ния Мо 628 ( ful e, hl a), гомозиготная по рецессивным генам-маркерам 4-й и 11-й 
хромосом, полученные из Института генетики АН Республики Молдова. Линии 
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с генетическими маркерами представляют определенный интерес в селекции 
томатов, где эффективно используется явление гетерозиса и особое значение 
придается подбору компонентов скрещивания, обеспечивающих максимальное 
увеличение количественных признаков по сравнению с родительскими форма-
ми. Включение этих линий в гибридизацию позволяет расширить спектр гено-
типической изменчивости у гибридов и, следовательно, существенно повысить 
эффективность отбора рекомбинантных генотипов. Генетический анализ коли-
чественных признаков проводили по методу B. H�ym��. 

Показано, что в зависимости от генотипов родительских линий, а также ана-
лизируемых признаков гетерозис может определяться разными причинами, при-
чем включение в генетический анализ маркерных линий вносит существенные 
коррективы в прогнозирование высокогетерозисных гибридов. Например, в ге-
нетическом контроле средней массы плода наблюдается неполное доминирова-
ние в среднем по всем локусам как в раннем, так и в общем урожае. При наследо-
вании этого признака у данной группы линий преобладающую роль играют эф-
фекты аддитивного действия генов, на что указывает D > H1. В этом случае нет 
достоверного превосходства F1 над лучшей из родительских линий и гетерозис 
не проявлялся. При таком типе наследования фенотип адекватно отражает гено-
тип, что позволяет улучшать данный признак непосредственно отбором лучших 
родительских форм. Привлечение в диаллельные скрещивания линий с мутант-
ными генами не привело к существенному сдвигу генетических параметров по 
этому признаку. Для генов, контролирующих массу и количество плодов с рас-
тения, характерно сверхдоминирование (H1 > D), которое послужило причиной 
истинного гетерозиса у гибридов F1. Например, в комбинациях скрещивания  
с маркерными линиями Мо 500 и Мо 628 гетерозис по массе плодов с растения 
равнялся 25–85%, а по количеству плодов с растения – 30–70%. Неаллельное 
взаимодействие комплементарного типа оказывало существенное влияние на 
увеличение гетерозисного эффекта только в отдельных комбинациях скрещивания 
с участием линии Мо 628. В этом случае величина истинного гетерозиса по массе 
плодов с растения в раннем урожае достигала максимальной величины – 150%. 

Включение в генетический анализ маркерных линий привело к увеличению 
средней степени доминирования по признаку количество плодов с растения:  
в раннем урожае доминирование изменилось от неполного до полного (H1/D = 1,00), 
а в общем урожае – от полного до сверхдоминирования (H1/D = 3,60). Причем 
доминирование в данных случаях было направлено на увеличение количества 
плодов с растения у гибридов и способствовало формированию гетерозиса в це-
лом по продуктивности.

У линии Мо 628, имеющей сравнительно небольшое количество плодов на 
растении, отмечено преобладание рецессивных генов, контролирующих данный 
признак. При скрещивании этой линии с линиями Л-4, Л-5 и Л-8, у которых доля 
доминантных и рецессивных генов примерно одинакова, гетерозис достигал 33–
67%. Линии же Л-1, Л-3, Л-127 и Мо 500, в генетическом контроле которых про- 
явилось неаллельное взаимодействие генов комплементарного типа, при скрещи-
вании с линией Мо 628 давали гибриды с максимальным гетерозисом (85–100%) 
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по количеству плодов с растения в раннем урожае. Все это свидетельствует о том, 
что включение в гибридизацию линий Мо 500 и Мо 628 с маркированными ре-
цессивными генами позволяет получать высокогетерозисные гибриды при усло-
вии подбора соответствующего второго компонента скрещивания. 

3.11. Гетерозис и комбинационная способность

Понятие о комбинационной способности и основных формах ее проявления 
возникло в ходе исследований гетерозиса у гибридной кукурузы. Однако по мере 
изучения и использования его в практической селекции других сельскохозяй-
ственных культур это понятие приобрело универсальность и в настоящее время 
оценка комбинационной способности стала необходимым элементом гетерозис-
ной селекции, особенно на начальном этапе, когда чрезвычайно важное значение 
имеет отбор исходного материала не только по хозяйственно полезным призна-
кам, но и на высокую комбинационную способность селектируемых форм. Тем 
не менее природа комбинационной способности изучена еще недостаточно и яв-
ляется одним из важных и актуальных вопросов в теории гетерозиса и при его 
практическом использовании.

Вряд ли сегодня можно легко и надежно выбрать среди множества разно- 
образных методов оценки комбинационной способности тот, который наилучшим 
образом позволил бы отбраковать неперспективный в селекционном плане мате-
риал. Трудность заключается в том, что комбинационную способность все еще 
нельзя измерить с помощью приборов или каких-либо химических реакций, тем 
более нельзя определить ее непосредственно в самих растениях визуально. Де-
лаются неоднократные попытки найти легко измеряемые морфологические, фи-
зиологические, биохимические, молекулярно-биологические признаки растений, 
которые имели бы высокую корреляцию с их комбинационной ценностью [9, 58, 
77–79]. Однако полученная такими методами информация о комбинационной 
способности оказывается либо ненадежной, либо требует больших затрат труда 
и средств. Поэтому селекционеры предпочитают проводить оценку исходного 
материала по потомству, что требует длительной и трудоемкой работы по скре-
щиваниям, испытаниям, отборам. Все эти сложности порождаются недостаточ-
ной изученностью генетики комбинационной способности.

В настоящее время нельзя однозначно ответить на вопрос: почему одна фор-
ма, будучи скрещена с разными генотипами, дает, как правило, высокопродук-
тивные гибриды, другая проявляет высокий эффект при скрещивании только  
с отдельными формами, т. е. в специфических комбинациях? Причина этого, ве-
роятно, заключается в том, что комбинационная способность исходных геноти-
пов, которая является генетически обусловленным свойством, наследуемым как 
при самоопылении, так и при скрещивании, зависит от сложных систем взаимо-
действия наследственных факторов. Экспериментально доказано, что линии с вы- 
сокой комбинационной способностью дают более урожайные гибриды, чем ли-
нии с низкой комбинационной способностью. В связи с тем что селекция сортов 
и линий должна проводиться главным образом на высокую комбинационную 
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способность, выяснение генетической основы этого свойства, а также дальней-
шая разработка методов его оценки становятся одними из важнейших задач со-
временной генетики.

Один из наиболее простых методов оценки комбинационной способности 
основан на характеристике самих родительских линий. Надежность его зависит 
от того, насколько высока корреляция между урожайностью самоопыленных 
линий и их гибридов. В силу своей простоты этот метод привлекает внимание 
исследователей, особенно на начальном этапе селекции на гетерозис. Проводя 
эксперименты в этом направлении на кукурузе, одни авторы получали сравни-
тельно низкие коэффициенты корреляции (до 0,25) между урожайностью самих 
линий и их комбинационной способностью, оцененной в гибридах. Более высо-
кие коэффициенты корреляции (до 0,40), полученные другими авторами, все же 
оказывались не настолько высоки, чтобы с определенной достоверностью мож-
но было судить по урожайности линий об их комбинационной способности.

Нами также было проведено сравнение урожайности линий кукурузы с эф-
фектами их общей комбинационной способности, вычисленными на основе ана-
лиза диаллельных гибридов, испытанных в течение трех лет в двух различных 
по климатическим условиям местностях [80]. Лучшие по урожайности линии 
имели и самые высокие эффекты общей комбинационной способности независи-
мо от года и места выращивания гибридов. Однако коэффициент корреляции 
между обоими показателями был не очень велик (r = 0,49), но достоверен, свиде-
тельствуя о том, что скрещивания линий с высокой урожайностью дают в сред-
нем более высокоурожайные гибриды, чем линий со средней или низкой урожай-
ностью. Тем не менее если ориентироваться только на такую корреляцию, то 
риск потери ценных генотипов при отборе линий с высокой комбинационной спо-
собностью остается достаточно большим.

Несмотря на низкую информативность этого метода, к нему обращаются ис-
следователи, работающие на разных культурах, и до настоящего времени. Было даже 
проведено моделирование различных ситуаций, которые могут влиять на корре-
ляции между урожайностью линий и их комбинационной способностью в топ-
кроссах [81]. С учетом допущений различных частот аллелей и ожидаемых гене-
тических эффектов были составлены уравнения корреляций, решение которых 
показало, что для полигенных многолокусных признаков при наличии полного 
доминирования корреляция между показателями линий и топкроссных гибри-
дов всегда ниже значения 0,5 вследствие маскирующего влияния благоприятных 
доминантных аллелей тестеров. Эти расчеты согласуются с экспериментальны-
ми данными, свидетельствующими о снижении генотипической вариансы меж-
ду топкроссами при использовании высокоурожайных тестеров, что неизбежно 
должно приводить к снижению указанных корреляций. Смоделированы ситуа-
ции, когда использовались тестеры, родственные и неродственные анализируе-
мым линиям. Корреляции всегда были несколько выше при использовании те-
стеров, полностью неродственных линиям, хотя коэффициенты корреляции и в 
этих случаях не превышали 0,5.

Поэтому для получения необходимых данных о комбинационной способно-
сти селектируемых линий пока существует один надежный путь – скрещивание 



112

с последующим испытанием гибридного потомства. При этом измерителем ком-
бинационной способности, как правило, служит урожай гибридов, так как прак-
тически наиболее важно проявление гетерозиса в отношении этого признака. Но 
комбинационная способность может быть определена и по другим признакам. 
Этот путь оценки селектируемого материала очень трудоемкий. Он связан с боль-
шим объемом работ по скрещиванию и испытанию полученных форм. Выполне-
ние данной задачи может быть облегчено отысканием наиболее рациональных 
схем скрещивания и методов оценки комбинационной способности.

При испытании гибридов, полученных от скрещивания одной и той же роди-
тельской линии со многими другими, обнаруживается варьирование величины 
гетерозиса по отдельным гибридным комбинациям. Поэтому комбинационная 
ценность одной и той же линии может быть выражена двумя способами – средней 
величиной гетерозиса, наблюдавшегося у всех гибридных комбинаций с участием 
этой линии, и отклонением от этого значения у той или иной конкретной комби-
нации. Первая величина характеризует общую комбинационную способность 
данной родительской формы, выражающуюся в ее способности давать гетеро-
зисные гибриды при скрещивании с разными другими генотипами, вторая – 
специфическую комбинационную способность, т. е. ее комбинационную способ-
ность по отношению к другой родительской форме или другому генотипу. 

Общую комбинационную способность можно оценить при различных систе-
мах скрещивания, из которых наиболее часто применяются свободное опыле-
ние, поликросс, топкросс, диаллельные скрещивания. Специфическая комбина-
ционная способность оценивается только в топкроссах и диаллельных скрещи-
ваниях, причем топкросс можно использовать для этих целей при условии жестких 
ограничений, налагаемых на тестеры: это должны быть либо инбредные линии, 
либо простые гибриды с точно известной генетической конституцией.

Вообще от подхода к выбору тестера в значительной мере зависит точность 
оценки как общей, так и специфической комбинационной способности в анали-
зируемых скрещиваниях. Подбор тестеров связан в первую очередь с конкрет-
ными задачами селекции, т. е. будут ли линии оцениваться на общую или специ-
фическую комбинационную способность или нужно отобрать более ценные ли-
нии из одной популяции на предмет ее улучшения в процессе периодического 
отбора. Так, до недавнего времени считалось, что оценка общей комбинацион-
ной способности будет более точной при использовании тестера с широкой гене-
тической основой. Однако в более поздних исследованиях, проведенных на ку-
курузе [82, 83], указывается на эффективность использования инбредных линий 
в качестве тестеров при отборе форм с высокой общей комбинационной способ-
ностью, т. е. инбредный тестер, который, согласно теоретическим предположе-
ниям, должен оценивать специфические эффекты, может обеспечить вполне до-
стоверные оценки и аддитивных эффектов.

Весьма полезным при выборе тестера оказывается знание их собственной ге-
нетической детерминации. Обобщенные теоретические результаты, полученные 
при анализе различных топкроссных гибридов, показали, что в случае преиму-
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щественно аддитивных эффектов тестер обеспечивает достаточно точное разгра-
ничение анализируемых генотипов в соответствии с их генотипической струк-
турой и независимо от урожайных качеств самого тестера. При использовании 
тестера, обладающего комплексом доминантных генов, наблюдается четко вы-
раженная тенденция к проявлению однородности у потомков от скрещивания  
с таким тестером. Однако при полном доминировании возможность разграниче-
ния анализируемых генотипов с помощью их потомства увеличивается по срав-
нению с аддитивным случаем при использовании рецессивного тестера. При на-
личии же неаллельных взаимодействий комплементарного типа доминантный 
тестер будет совершенно непригоден, в то время как рецессивный обеспечивает 
вполне удовлетворительную дифференцировку тестируемых генотипов по ком-
бинационной способности.

В тех случаях, когда требуется оценка только общей комбинационной спо-
собности (например, при использовании отбираемых форм для получения син-
тетических гибридов или сортов), особый интерес представляют методы поли-
кросса и свободного опыления [84]. Друг от друга они отличаются только тем, 
что при поликроссе испытуемые формы должны свободно и равномерно пере- 
опыляться с набором других форм при посеве в специальном питомнике. При 
свободном опылении специального посева не требуется и образцы исходного 
материала выращиваются в непосредственной близости друг от друга и расте-
ния каждого образца свободно переопыляются пыльцой других образцов. Теоре-
тический анализ показал, что эти методы обеспечивают удовлетворительное 
различие материнских генотипов по комбинационной способности при преоб-
ладании аддитивных генных эффектов. При наличии же эффектов доминирова-
ния существенное значение, например при поликроссном испытании, имеет рас-
пределение генных частот. В частности, при равной частоте аллелей А-а, В-в 
вклад доминирования будет постоянным по рядам. При большей частоте жела-
тельных аллелей доминирование будет стремиться скрыть различия между по-
томками, и поэтому можно полагать, что эффективность поликросса окажется 
низкой при анализе хорошо отселектированного материала.

Для изучения комбинационной способности применяются и некоторые мо-
дификации описанных выше методов. К ним относятся сетевые пробные скре-
щивания [85], факториальные системы парных скрещиваний [86, 87] и др. Эти 
методы обеспечивают вполне надежные оценки общей комбинационной способ-
ности, а при некоторых допущениях и специфической. При этом значительно 
сокращается объем работы на проведение скрещиваний и испытания гибридов, 
особенно в тех случаях, когда изучается большой набор родительских линий. 
Все они находят применение в гетерозисной селекции различных сельскохозяй-
ственных культур. Применение же их в генетических анализах, в частности для 
изучения типов действия генов, определяющих комбинационную способность, 
ограничено пока из-за отсутствия точных генетических теорий, на которых по-
строены эти методы.
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3.12. Генетическая детерминация  
комбинационной способности

Различные требования, предъявляемые к выбору тестера, связаны с тем, что 
две формы комбинационной способности – общая и специфическая – различа-
ются по своей генетической основе. Общая комбинационная способность опре-
деляется аддитивными наследственными факторами, а в основе специфической 
комбинационной способности лежат доминирование, сверхдоминирование и эпи-
стаз [88, 89]. Этому соответствует характер изменчивости той и другой форм 
комбинационной способности.

Представление о генетической основе общей комбинационной способности 
может быть дополнено сведениями о наличии у линий с высокой комбинацион-
ной способностью наряду с комплексом ценных наследственных факторов по 
продуктивности (или по каким-либо иным причинам) других генетических де-
терминантов, обладающих тормозящим эффектом по отношению к первым. Ве-
роятность точно такого же тормозящего аллеля у других линий крайне мала. 
Поэтому при скрещивании данной линии почти с любой другой линией (сортом) 
снимается действие тормозящего фактора и полностью реализуется потенциаль-
но возможная продуктивность, унаследованная гибридом от данной линии [90, 91].

Анализируя генетическую основу общей и специфической комбинационной 
способности, В. I. H�ym�� [92] предполагал, что при отсутствии эпистаза общая 
комбинационная способность состоит как из аддитивной части, так и из средней 
доминантной, в то время как специфическая комбинационная способность вклю-
чает главным образом доминирование. Когда же имеют место эпистатические 
взаимодействия генов, можно ожидать, что обе комбинационные способности 
будут содержать эпистатическую часть. В общую комбинационную способность 
будет входить средний эпистатический эффект, а в специфическую – эпистати-
ческий эффект, связанный с отдельными гибридными комбинациями.

На основании теоретических исследований были выведены соотношения 
между общей и специфической комбинационной способностью и аддитивными, 
доминантными и эпистатическим эффектами генов. При условии, что каждая 
инбредная линия, используемая в скрещивании, имеет произвольный, но одина-
ковый для всех линий коэффициент инбридинга �, эти соотношения будут сле-�, эти соотношения будут сле-, эти соотношения будут сле-
дующими:

σ2
g = ¼ (1 + �) σ2

A + 1/16(1 + �)2 σ2
AA + …

σ2
s = ¼ (1 + �)2 σ2

D + 1/8(1 + �)2 σ2
AA + 1/8(1 + �)3 σ2

AD + 1/16(1 + �)4 σ2
DD + …,

где σ2
A – аддитивная генетическая варианса; σ2

D – доминантная варианса; σ2
AA, 

σ2
AD, σ2

DD – соответственно «аддитивная × аддитивная», «аддитивная × доми-
нантная» и «доминантная × доминантная» части эпистатической вариансы.

На основании этих формул можно сделать заключение, что общая комбина-
ционная способность зависит от аддитивного эффекта генов и той части эписта-
тического эффекта, который обусловливается взаимодействием аддитивных эффек-
тов, а специфическая комбинационная способность – от доминирования и эпистаза.
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3.13. модели комбинационной способности  
в диаллельных скрещиваниях

Наиболее полную информацию о комбинационной способности, как общей, 
так и специфической, можно получить в системе диаллельных скрещиваний.  
В этом случае представляется возможным определить относительную ценность 
анализируемых форм и указать пути использования той или иной формы в кон-
кретных комбинациях скрещивания.

Впервые система диаллельных скрещиваний была применена для этих целей 
G. F. S�r�g��, L. A. T���m [88], которые предложили и первую математическую 
модель комбинационной способности, впоследствии разрабатываемую многими 
исследователями. Но наиболее полная и всесторонняя оценка комбинационной 
способности в диаллельных скрещиваниях представлена в работе В. I. Gr�ffi�g 
[89], в которой даны формулы и схемы расчетов эффектов и варианс общей и спе- 
цифической комбинационной способности при различных сочетаниях прямых, 
обратных гибридов и родительских линий. В свое время эти методы довольно 
подробно описывались и в нашей отечественной литературе [52, 91, 93]. Сейчас 
они стали уже рутинными приемами, используемыми в генетических и селекци-
онных исследованиях у различных сельскохозяйственных культур – как пере-
крестноопыляемых, так и самоопылителей. 

Любую гибридную комбинацию, полученную от диаллельного скрещивания 
i-той и j-той родительских форм и испытанную в k-той повторности, можно 
представить как

 xijk = m + gi + g j + sij + rij + eijk .  (3.9)

Ограничения, налагаемые на экспериментальный материал при использова-
нии диаллельного анализа для изучения генетического контроля количествен-
ных признаков, о которых мы упоминали выше, могут быть значительно осла-
блены при изучении комбинационной способности. Параметры модели (3.9) зна-
чительно менее чувствительны к тем генетическим нарушениям, которые могут 
быть вызваны невыполнением этих ограничений, чем такие параметры, как сте-
пень доминирования, распределение частот генов, число групп генов и др. По- 
этому диаллельный анализ в этой интерпретации без особых ограничений может 
применяться к изучению комбинационной способности сортов с различной сте-
пенью гетерозиготности [18, 93–95] или полиплоидных форм [85].

С помощью модели (3.9) можно проводить оценку комбинационной способ-
ности и в F2 или в более поздних поколениях, особенно в тех случаях, когда ока-
зывается невозможным получить необходимое количество семян в F1. И если 
наблюдается соответствие в оценках общей и специфической комбинационной 
способности в поколениях F1 и F2, то для анализа этого свойства можно исполь-
зовать только F2, в котором получение достаточного количества семян для ис-
пытания не представляет труда [96].

Некоторые авторы считают, что нарушения ограничений при использовании 
диаллельных скрещиваний в изучении генетического контроля количественных 
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признаков у самоопыляющихся культур часто усложняют интерпретацию пара-
метров и приводят к значительной потере информации. Поэтому они рекомен-
дуют свести применение диаллельного анализа только к оценке эффектов и ва-
рианс общей и специфической комбинационной способности и использовать их 
в селекционных программах по получению гибридов или свободноопыляющих-
ся синтетических сортов.

Свойство комбинационной способности, присущее всем генотипам, вовлека-
емым в скрещивание, по каждому количественному признаку проявляется в раз-
ной степени. У одного и того же генотипа комбинационная способность по од-
ним признакам может оказаться высокой, по другим – средней, по третьим – 
низкой, у других генотипов наоборот. И чаще всего выясняется, что ни один из 
оцениваемых генотипов не представляет собой хорошего сочетания всех при-
знаков. Это затрудняет отбор родителей с высокой комбинационной способно-
стью по комплексу оцениваемых признаков, что как раз необходимо в селекци-
онной работе. Делались попытки определенным образом сопоставить или сгруп-
пировать оценки комбинационной способности по ряду признаков с тем, чтобы 
получить одну объединенную характеристику генотипа как компонента скре-
щивания. Было предложено для этой цели использовать метод множественного 
анализа комбинационной способности [97]. Метод основан на оценке паралле-
лизма комбинационной способности родительских линий по признакам. Общие 
комбинационные способности двух родительских линий параллельны по при-
знакам, если одна из них имеет более высокую или более низкую общую комби-
национную способность, чем другая линия по всем признакам. Причем разли-
чия, как правило, не одинаковы и зависят от признаков. Численный пример, на 
котором продемонстрирован этот метод, представлен девятиродительским ди-
аллельным скрещиванием у риса. Проанализированы три признака: количество 
метелок на растении, процент стерильности и масса 100 зерен. Не было обнару-
жено параллелизма по признакам ни для общей, ни для специфической комбина-
ционной способности. А это значит, что некоторые родители с лучшей комбина-
ционной способностью по одному признаку не оказываются столь же хорошими 
по другому, следовательно, и некоторые гибриды могут быть лучшими по одно-
му признаку, а по другим признакам – нет.

Комбинационную способность можно связать с ассоциированными генети-
ческими системами, в которых генотип анализируется не по отдельным призна-
кам, а как целостная система, в которой учитываются все взаимосвязи между 
интересующими исследователя хозяйственно ценными признаками [85]. В ре-
зультате такого объединения был предложен новый термин – ассоциативная 
комбинационная способность, которая обозначает способность родительских 
линий как целостной генетической системы при скрещивании с другими линия-
ми определенным образом влиять на комплекс связанных признаков у гибридов. 
Однако этот показатель, хотя и способствует более обоснованному генетически 
подбору компонентов для получения гетерозисных гибридов, все же не обеспе-
чивает объективную комплексную оценку родителей по комбинационной спо-
собности, поскольку он зависит в первую очередь от эффекта ОКС основного 
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признака, выбор которого остается чисто субъективным делом селекционера.  
И при замене его ранжировка линий по ассоциативной комбинационной способ-
ности может существенно измениться или даже поменяться на противополож-
ную. Кроме того, требуются дополнительные и довольно трудоемкие расчеты: 
помимо получения оценок ОКС по всем анализируемым признакам необходимо 
еще изучить m взаимосвязей между основным признаком и ассоциированными 
признаками. 

Таким образом, оценка комбинационной способности по каждому признаку 
отдельно остается пока менее трудоемким и более надежным способом, с помо-
щью которого можно охарактеризовать родительские формы как компоненты 
скрещивания. Поиск точных и быстрых приемов комплексной оценки комбина-
ционной способности будет способствовать разработке более совершенных ко-
личественных методов расчета, обеспечивающих получение максимальной ин-
формации об этом важнейшем свойстве родительских форм гибридов.

Наши представления о генетике комбинационной способности значительно 
расширились в связи с применением диаллельного анализа. Этому в немалой 
степени способствовало использование его при изучении не только гибридов 
первого, но и более поздних поколений, что позволило получить дополнитель-
ную информацию об изменении показателей комбинационной способности в ре-
зультате инбридинговой депрессии. А путем сопоставления результатов, полу-
ченных в разных поколениях, можно проследить изменения типов генного дей-
ствия, ответственных за проявление этого свойства у родительских линий.

Комбинационная способность родительских компонентов скрещивания чаще 
всего оценивается по первому поколению гибридов. Это вполне объяснимо, так 
как гетерозисный эффект наиболее адекватно отражается различиями между 
родителями и поколением F1. Но поскольку она является генетически обуслов-
ленным свойством, которое наследуется как при самоопылении, так и при скре-
щивании, то ее можно оценить и в последующих расщепляющихся поколениях 
гибридов, например F2 и беккроссах [98]. Теоретически ожидаемые значения эф-
фектов и варианс комбинационной способности, полученные для диаллельных 
скрещиваний F1, представленные формулами (3.9), остаются применимыми и для F2, 
изменяется лишь вклад в них доминирования и неаллельных взаимодействий. 
Это связано с тем, что гетерозиготность для каждого гибрида F2 уменьшается вдвое. 
Частичная потеря информации о вкладе доминирования в среднее значение при-
знака и дисперсию при этом может компенсироваться за счет привлечения дан-
ных по большему числу растений из F2. Аналогичные результаты получаются 
при использовании беккроссов от диаллельных гибридов, поскольку усреднение 
по двум возможным беккроссам B1 = F1 × P1 и B2 = F1 × P2 дает те же ожидаемые 
значения, что и для F2, так как в аддитивно-доминантной модели F2 = (B1 + B2)/2. 
Снижение уровня гетерозиготности, которое произойдет при самоопылении  
и беккроссировании, должно сказаться и на генных эффектах, определяющих 
общую и специфическую комбинационную способность. В частности, можно 
ожидать большего снижения доли вариансы, зависящей от доминантных и эпи-
статических эффектов по сравнению с вариансой, обусловленной аддитивными 
эффектами генов.
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Учитывая все это, мы провели изучение гетерозиса и комбинационной спо-
собности в поколениях F1 и F2 у семи самоопыленных скороспелых линий куку-
рузы. Так как линии не проходили предварительного отбора, то они рассматри-
вались как случайная выборка и все оценки компонентов генотипической вари-
ансы можно относить к популяции, состоящей из всевозможных генотипов, 
полученных от их скрещивания. Гибриды F1 были получены от этих линий по 
полной диаллельной схеме скрещивания, а затем семьи F2 – самоопылением рас-
тений F1 (по 42 комбинации каждого класса гибридов). Статистический анализ 
был проведен с использованием средних показателей семей F1 и F2.

Гетерозис в F1 по отношению к лучшему родителю оценен для признаков 
масса, длина и ширина первого початка, число рядов зерен, высота растения и 
высота прикрепления верхнего початка (табл. 3.2).

Проявление гетерозиса в первом поколении гибридов сопровождалось его 
падением во втором поколении, причем чем выше был гетерозис в F1, тем выше 
и процент инбридинговой депрессии. Такая зависимость наблюдалась по всем при-
знакам. Это согласуется с теоретически ожидаемыми результатами, указываю-
щими на то, что при преимущественном аддитивном действии генов влияние 
инбридинга на популяционную среднюю прямо пропорционально гетерозису, 
поскольку оба они связаны с различиями в гетерозиготности и оба влияют на 
среднюю характеристику признака: гетерозис с увеличением гетерозиготности 
увеличивает признак, а инбридинговая депрессия, приводя к снижению гетеро-
зиготности, одновременно ведет и к снижению среднего выражения признака.

Таблица 3.2. средние значения лучших самоопыленных линий, семей F1 и F2

Признак Линия Гибриды F1 Гибриды F2 Гетерозис, % Инбридинговая 
депрессия, %

Масса первого початка, г 73,6 96,6 78,8 31,2** 18,4*
Длина початка, см 13,6 16,6 14?8 22,0** 10,8*
Ширина початка, см 3,8 4,1 3,9 7,4 4,7
Число рядов зерен 11,5 12,0 11,8 4,0 2,0
Высота растения, см 157,2 176,3 166,0 12,0 5,9
Высота прикрепления початка, см 40,7 45,6 42,8 12,0 6,0

*Р < 0,05.
**Р < 0,01.

Для того чтобы проследить изменение аддитивной и неаддитивной компо-
нент генетических варианс в результате инбридинга, были получены оценки ва-
рианс общей и специфической комбинационной способности на основании ги-
бридов второго поколения. Поскольку при анализе �1 не было отмечено разли-
чий по материнским и реципрокным эффектам, то реципрокные гибриды в анализ 
F2 уже не включались. Оценка значимости средних квадратов проводилась со-
гласно ожидаемым средним квадратам для поколения �2. Изменений в соотно-
шении варианс общей и специфической комбинационной способности не наблю-
далось практически по всем признакам. Доминантные и эпистатические эффек-
ты, проявившиеся в �1, внесли определенный вклад в общую генотипическую 
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изменчивость гибридов �2, и, наоборот, при несущественности этих эффектов  
в �I они не проявились и во втором поколении. Только признак число рядов зе-
рен составил исключение. Генетический контроль его в популяции �2 не совсем 
ясен. Этот признак, как правило, контролируется аддитивными эффектами ге-
нов, что и подтвердил анализ гибридов F1. Однако в результате одного поколе-
ния инбридинга доля неаддитивной вариансы в общей генотипической сильно 
возросла. Вероятно, это произошло в результате увеличения роли неаллельных 
взаимодействий, поскольку доминантная варианса осталась незначительной, на 
что указывает низкий процент инбридинговой депрессии от поколения F1 к F2.

Таким образом, наблюдалось соответствие между оценками, основанными 
только на родительских линиях и F1, и оценками, основанными на F2, особенно  
в отношении генетического контроля признаков высота растения, масса почат-
ка, длина початка. При такой согласованности данных по разным поколениям 
анализ средних родительских линий и F1 позволяет точно и быстро охарактери-
зовать потенциальные возможности различных комбинаций и, кроме того, дает 
вполне удовлетворительную информацию о генетическом контроле гетерозиса.

С целью выяснения генетических основ общей и специфической комбинаци-
онной способности и получения дополнительной информации об этом свойстве 
к анализу данных родительских линий, поколений F1 и F2 был добавлен анализ 
двух первых беккроссов [98]. В качестве исходного материала в этом экспери-
менте использованы 7 самоопыленных линий кукурузы, описанных ранее, и по 
21 диаллельному гибриду F1, F2, B1 и В2, испытанному в течение двух лет. ОКС  
и СКС оценивались в каждом поколении по методу 4 Gr�ffi�g. Анализировались 
те же количественные признаки, что и в предыдущем опыте, а именно: масса, 
длина и ширина первого початка, высота растения, высота прикрепления верх-
него развитого початка, число рядов зерен на початке.

Общая фенотипическая вариация, которая наблюдалась между гибридами 
каждого класса, была разложена с помощью дисперсионного анализа на средо-
вую и генотипическую, а генотипическая, в свою очередь, – на вариации, возни-
кающие за счет различий по ОКС и СКС. Средние квадраты, являющиеся оцен-
ками ОКС и СКС, были значимыми по всем признакам и во всех поколениях, 
кроме ширины початка в оба года, где не во всех поколениях наблюдалось до-
стоверное превосходство средних квадратов комбинационной способности над 
средними квадратами случайных факторов.

Как и в предыдущем опыте, варианса ОКС оказалась значительно больше ва-
риансы СКС в поколении F1. Это свидетельствует о преобладании аддитивного 
действия генов в наследовании изученных признаков. Отношение ОКС/СКС по 
всем признакам было сравнительно высоким (от 2,3 до 6,8) и устойчивым по го-
дам. В расщепляющихся поколениях F2, B1 и В2 наметилась четкая тенденция  
к снижению этого отношения по всем признакам при сохранении практически 
такой же степени значимости варианс ОКС и СКС, как и в поколении F1. Кроме 
того, снизилась и сама варианса СКС в поколениях F2, B1 и В2 по сравнению с F1. 
Это можно объяснить тем, что в силу уменьшения гетерозиготности средние по-
казатели гибридов F2 и беккроссов должны меньше отличаться от средних роди-
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тельских линий, чем средние гибридов F1, что, в свою очередь, должно привести 
к снижению вариансы СКС в расщепляющихся поколениях.

Если сопоставить теоретические соотношения между 2
gσ , 2

sσ  и аддитивны-
ми, доминантными и эпистатическими компонентами общей генотипической 
вариансы в F1, то можно прийти к выводу, что в последующих поколениях вари-
ансы, зависящие от доминирования ( 2

Dσ ) и взаимодействий, включающих до 
минирование ( 2

ADσ  
2
DDσ  …), должны уменьшаться. Но поскольку эффекты СКС  

не исчезают, как это отмечено в нашем эксперименте, а наоборот, их доля в об-
щей генотипической изменчивости остается на уровне поколения F1 или даже 
выше (как показывает отношение ОКС/СКС), то, следовательно, они должны из-
мерять «аддитивные × аддитивные» эффекты взаимодействия ( 2

AAσ , 2
AAAσ ...). Это 

дает основание считать, что главной причиной, обусловливающей высокую СКС, 
является не доминирование и связанное с ним взаимодействие, а «аддитивный × 
аддитивный» тип эпистаза, который проявляется не только в F1, но и в последу-
ющих поколениях.

Ранжировка родительских линий по их эффектам ОКС в значительной степе-
ни изменяется в зависимости от поколения, что было подтверждено показателя-
ми коэффициентов ранговой корреляции rs между эффектами ОКС в поколении 
F1 и соответствующими величинами в F2, B1, B2. Аналогичные результаты были 
получены и для констант СКС.

У самоопыляющихся культур, таких, как пшеница, были получены результа-
ты, несколько отличные от наших [99]. Наблюдалось удовлетворительное совпа-
дение оценок ОКС и СКС вплоть до поколения F5, что явилось основанием для 
вывода о целесообразности оценки сортов по комбинационной способности не  
в F1, а в более поздних поколениях. Это удобно для таких культур, где производ-
ство гибридных семян затруднено.

У кукурузы же, как показали наши данные, изменчивость по комбинацион-
ной способности (как общей, так и специфической), имеющая место в F1, сохра-
няется и в последующих поколениях. Однако абсолютные выражения эффектов 
ОКС и констант СКС в значительной степени могут изменяться от поколения  
к поколению. Поэтому характеристика самоопыленной линии как компонента 
скрещивания для получения гетерозисных гибридов или как компонента синте-
тического сорта может быть получена только на основании гибридов первого 
поколения с участием этой линии.

Мы проследили далее, как изменяется вклад тех или иных генных взаимо-
действий в выражение признака масса початка у гибридов F1, F2 и беккроссов. 
Анализ изученной группы гибридов показывает, что, как правило, высокий уро-
вень признака проявляется в тех случаях, когда одна из родительских линий об-
ладает высокой ОКС, при этом может отсутствовать или быть отрицательным 
вклад СКС. И наоборот, в тех комбинациях, где имеется достаточно высокий 
вклад СКС, но ни одна из линий не имеет высокой ОКС, наблюдается низкое вы-
ражение признака в F1. 

Связи между эффектами ОКС и константами СКС в нашем случае отмечено 
не было. Величина эффектов ОКС обоих родителей не влияла на проявление их 
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СКС и две линии с высокими эффектами gi могли при скрещивании давать sij 
ниже среднего, равно как две линии с низким gi давали sij выше среднего. Анало-
гичная картина отмечалась нами при анализе признака масса початка в F2, Вi и В2. 

Итак, высокий гетерозис, как правило, проявляется в гибридных комбинациях 
от скрещивания линий с высокой ОКС. Какова же роль СКС в формировании 
гетерозисного эффекта у данной группы гибридов? Чтобы ответить на этот во-
прос, были подсчитаны коэффициенты корреляции между константами СКС  
и процентом гетерозиса в F1. В оба года испытания они были равны 0,47 (досто-
верно отличались от нуля при Р = 0,05). Известно, что степень связанности в из-
менчивости двух величин (в данном случае процента гетерозиса и констант 
СКС) более точно измеряется квадратом коэффициента корреляции, т. е. r2 = 
0,472 = 0,22. Это значит, что у проанализированных гибридов 22% изменчивости 
гетерозиса определяется изменчивостью констант СКС, по остальной же части 
изменчивости (78%) соотношение между гетерозисом и константами СКС чисто 
случайное.

Таким образом, в результате проведенного исследования было установлено, 
что высокий гетерозис проявляется, как правило, в тех гибридных комбинациях, 
у которых хотя бы одним из компонентов скрещивания служит линия с высокой 
общей комбинационной способностью. Однако в формировании гетерозисного 
эффекта определенную роль играет и специфическая комбинационная способ-
ность. В частности, показано, что у проанализированных гибридов около 22% 
изменчивости гетерозиса определяется изменчивостью констант специфической 
комбинационной способности. Главной причиной, обусловливающей специфи-
ческую комбинационную способность, является не доминирование и связанные 
с ним взаимодействия, а «аддитивный × аддитивный» тип эпистаза, который 
проявляется не только в первом поколении гибридов, но и в последующих рас-
щепляющихся поколениях.

Впоследствии метод диаллельного анализа параллельно с методом топкрос-
са применялся нами к изучению комбинационной способности новых линий то-
мата и перца сладкого, полученных от сортов и гибридов, адаптированных к вы-
ращиванию в условиях Республики Беларусь. Оценено более 300 линий томата и 
перца по основным компонентам продуктивности и скороспелости, даны конкрет-
ные рекомендации по использованию каждой линии в качестве компонента ги-
бридизации [59, 100, 101]. Однако следует отметить некоторые общие закономер-
ности, выявленные при изучении комбинационной способности томата и перца.

Во-первых, было отмечено, что у этих культур по большинству изученных 
признаков наблюдались достаточно высокие корреляции (свыше 80%) между по-
казателями признаков у самих родительских линий и эффектами их общей ком-
бинационной способности, оцененными в гибридах. Это свидетельствует о том, 
что по продуктивности самих линий с высокой степенью достоверности можно 
судить об их комбинационной способности, что значительно упрощает отбор 
компонентов скрещивания в селекции на гетерозис.

Во-вторых, проведенный диаллельный анализ показал сложность систем ге-
нетического контроля основных компонентов продуктивности и скороспелости 
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как у томата, так и у перца сладкого. Главными в генетическом контроле массы 
плодов с растения, как правило, были аддитивное действие генов и доминирова-
ние, степень которого изменялась от неполного при ранних сборах урожая до 
сверхдоминирования в общем урожае, свидетельствуя о переопределении в онто-
генезе генетических систем, контролирующих данный признак. В наследовании 
количества плодов с растения определяющими также были аддитивные эффек-
ты генов и сверхдоминирование, направленное на увеличение данного признака, 
что является благоприятным в селекции при получении сортов и гибридов  
с большим количеством плодов. Доминирование, обнаруженное в генетическом 
контроле средней массы плода, было направлено на уменьшение данного при-
знака у гибридов F1. Все это свидетельствует о том, что селекция, направленная 
на получение новых форм томата и перца с большим количеством крупных пло-
дов, не эффективна.

В-третьих, обнаруженное в наших исследованиях отсутствие генетической 
сопряженности основного количественного признака массы плодов с растения  
с большинством проанализированных компонентов продуктивности подтверди-
ло, что этот признак является сложным полигенно наследуемым признаком  
и отбор на его улучшение следует вести одновременно по двум или нескольким 
составляющим его компонентам.

В процессе изучения комбинационной способности и генетического контро-
ля количественных признаков, оценки эффективности подбора компонентов ги-
бридизации совместно с РУП «Институт овощеводства НАН Беларуси» создан 
ряд новых высокогетерозисных, скороспелых сортов и гибридов томата и перца 
с комплексной устойчивостью к ряду заболеваний. Некоторые из них успешно 
прошли сортоиспытания, внесены в Государственный реестр сортов и древесно-
кустарниковых пород и рекомендованы для возделывания на территории Бела-
руси. Это гибриды F1 томата Старт, Шторм, Евро, сорта перца сладкого Золоти-
стый, Тройка, Кубик-К, Алеся, сорт перца горького Ежик.

3.14. Проявление генных эффектов, определяющих гетерозис  
в различных условиях среды

Выводы относительно генетической природы наследования признаков дела-
ются на основе данных о фенотипе, поэтому правильность их будет зависеть от 
того, насколько точно мы знаем состав фенотипической вариации, которая опре-
деляется наследственной конституцией организма (генотипом) и окружающей 
средой. Один и тот же генотип проявляет себя неоднозначно в различных усло-
виях среды. В то же время различные генотипы дифференцированно реагируют 
на одну и ту же среду, что сказывается на общей фенотипической вариации. Та доля 
фенотипической вариации, которая возникает из-за несоответствия генетиче-
ских и негенетических эффектов, составляет генотипически средовое взаимо-
действие [10].

Поскольку все количественные признаки обнаруживают ненаследственную 
изменчивость, то влияние среды необходимо рассматривать всегда. Наследствен-



123

ную и ненаследственную компоненты непрерывной изменчивости можно раз-
граничить, используя показатели генотипов, полученных от различных систем 
скрещивания и испытанных в различных условиях среды.

Компоненты генотипической вариансы определяются на основании совокуп-
ности генотипов, подобно этому их можно выразить, используя выборки различ-
ных сред. Если мы желаем, чтобы генотипические вариансы подходили для более 
широкого диапазона сред (макросред), их нужно определять именно для этого 
диапазона сред, и неискаженные оценки могут быть получены только в резуль-
тате включения в анализ выборки сред. Перевод компонент генотипической ва-
риансы с одной выборки сред на другую сопряжен с теми же трудностями, что  
и при переводе с одной популяции генотипов на другую, и его легко можно вы-
полнить только в отсутствие взаимодействий между генотипом и средой. Ины-
ми словами, влияние среды осложняет генетический анализ, и цель состоит в том, 
чтобы вычленить его, а затем попытаться элиминировать путем соответствую-
щего планирования эксперимента, за исключением, конечно, тех случаев, когда 
генотип и среда взаимодействуют.

Использование информации по генотипически средовым взаимодействиям  
в селекционных и генетических исследованиях может быть разным в зависимо-
сти от цели работы. Если желательно получить сорта или гибриды, которые хо-
рошо себя проявят в различных условиях среды, тогда необходимы невысокие 
генотипически средовые взаимодействия. Если же речь идет о формах, приспо-
собленных к специфическим условиям среды, которые можно предсказать или 
определить заранее, то здесь предпочтительнее высокое значение генотипически 
средовых взаимодействий.

В исследованиях по количественной генетике, где главным является установле-
ние величины генотипической вариансы как основы для предсказания генетиче-
ского улучшения, особенно необходимо использование информации по геноти-
пически средовым взаимодействиям, которые, будучи источником случайной 
вариации, могут в значительной степени влиять на надежность оценок компо-
нент генотипической вариансы и вносить в них непредвиденные смещения. И если 
прогнозы генетического улучшения будут вычислены на основе смещенных оце-
нок, то, несомненно, между ожидаемым и действительным ответами на отбор 
будут иметь место значительные расхождения [102].

Существуют различные методы изучения генотипически средовых взаимо-
действий и оценки изменчивости параметров генотипической вариансы [10]. Наи-
более информативные из них основаны на дисперсионном и регрессионном ана-
лизах. 

По мере выяснения генетической основы гетерозиса особое значение приоб-
ретает вопрос о стабильности проявления гетерозисного эффекта в различных 
условиях среды и о связи его с изменчивостью общей и специфической комбина-
ционной способности родительских компонентов, вовлекаемых в скрещивания, 
так как именно комбинационная способность является определяющим призна-
ком при получении высокогетерозисного гибридного потомства. Поэтому наряду  
с оценками комбинационной способности очень важно получить оценки их вза-
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имодействия с условиями окружающей среды. Кроме того, следует иметь в виду, 
что отклонения комбинационной способности от аддитивной схемы основаны 
отчасти на взаимодействиях между генотипом и средой. И если гибриды изуча-
ются только в одном году или в одной местности, то подобные взаимодействия, 
которые всегда имеют место, могут быть легко приняты за специфическую ком-
бинационную способность. В связи с этим вопрос, часто ли специфическая комби-
национная способность реагирует сильнее на среду, чем общая, имеет большое 
значение. Ведь если гены проявляют в специфических комбинациях благоприят-
ные или неблагоприятные эффекты, то такие комбинации могут также сильнее 
реагировать на изменение условий среды.

Изменчивость комбинационной способности можно оценить с помощью диал-
лельных гибридов, испытанных в различных условиях среды. Для этого доста-
точно воспользоваться математической моделью (3.9), расширив ее до включе-
ния параметров взаимодействия комбинационной способности со средой. Тогда 
модель (3.9) примет вид: 

 xijt = m + gi + g j + sij + dt + (gd)it + (gd)jt + (sd)ijt + eijt, (3.10)

где t = 1, ..., n; хijt – гибрид от скрещивания i-того и j-того родителей, испытанный 
в t среде; m – средняя по всей группе линий (средняя популяционная); gi и g j – 
эффекты общей комбинационной способности i-того и j-того родителей соответ-
ственно; sij – константа специфической комбинационной способности от их скре-
щивания; dt – эффект t среды; (gd)ij (gd)jt и (sd)ijt – взаимодействия соответству-
ющих эффектов с t средой; еijt – эффект, обусловленный случайными причинами 
и отнесенный к ijt-тому генотипу.

Модель (3.10) была применена нами к анализу комбинационной способности 
и степени ее взаимодействия со средой у семи линий кукурузы и 21 диаллельно-
го гибрида F1, испытанных в течение двух лет в двух различных почвенно-
климатических зонах Беларуси и Чехии.

Такое планирование эксперимента позволило проанализировать взаимодей-
ствия различных порядков. Были установлены достоверные различия между 
главными эффектами: гибридами, годами и местами. Взаимодействия первого 
порядка (гибрид × год, гибрид × место, место × год) оказались недостоверными. 
Взаимодействия второго порядка «гибрид × место × год» были высокозначимы-
ми. Такая картина наблюдалась по всем изученным признакам, характеризую-
щим урожайность зерна: массе, длине и ширине початка, числу рядов зерен, 
числу зерен в ряду, количеству початков на растении. 

Относительная величина взаимодействий первого и второго порядков явля-
ется одним из важных моментов в интерпретации варианс генотипически средо-
вого взаимодействия и заслуживает специального рассмотрения, тем более что, 
согласно литературным данным, сделать однозначный вывод по этому вопросу 
затруднительно. Иногда вариация, связанная со взаимодействиями первого по-
рядка, особенно включающая годы, оказывается больше, чем вариация, связан-
ная со взаимодействиями второго порядка. Чаще же бывает наоборот: величина 
взаимодействий первого порядка относительно ниже по сравнению со взаимо-
действиями второго порядка.
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Однако в нашем опыте гипотеза наличия взаимодействия второго порядка, 
указывающая на дифференцированную реакцию гибридов на различные усло-
вия среды, как и гипотеза отсутствия взаимодействий первого порядка, прини-
малась на основании статистических критериев. Поэтому правильный вывод, 
вероятно, заключается в том, что не доказано отсутствие взаимодействий первого 
порядка. А если это так, то целесообразно анализировать взаимодействия «ги-
брид × год» и «гибрид × место» в отдельных дисперсионных комплексах, что  
и было сделано.

По большинству изученных признаков обнаружена стабильность в проявле-
нии СКС при испытании гибридов в различающихся условиях среды. Это свиде-
тельствует об относительной устойчивости неаддитивного генного действия  
в определении признаков данной группы материала. Взаимодействие ОКС с ме-
стом испытаний гибридов в один год не наблюдалось, а во второй год оно про- 
явилось по всем изучаемым признакам, кроме ширины початка. Полученных 
данных оказалось недостаточно, чтобы сделать окончательные выводы о неста-
бильности проявления аддитивного генного действия в изученном материале.

Взаимодействие гибридов с годом испытаний отмечено для Чехии по всем 
признакам. При разложении варианс взаимодействия «гибрид × год» оказалось, 
что ОКС и СКС нестабильны в различные годы. В условиях Беларуси взаимо-
действие «гибрид × год» отмечено по массе початка и числу рядов зерен и было 
обусловлено только нестабильностью ОКС.

В табл. 3.3 представлены некоторые компоненты генетической вариансы  
и вариансы взаимодействия их с годом испытания гибридов. В условиях Чехии 
σ2

СКС × год = 72, 91 значительно превосходит σ2
ОКС × год = 27, 46, что говорит об от-

носительной стабильности аддитивных генных эффектов по сравнению с неад-
дитивными. Большая величина вариансы взаимодействия специфической ком-
бинационной способности с годом наряду с σ2

СКС = 0 затрудняет получение объ-
ективной характеристики линий по специфической комбинационной способ- 
ности, поскольку в данном случае нельзя говорить об отсутствии различий между 
линиями по этому показателю. Если бы были заведомо известны климатические 
условия года, то, учитывая дифференцированную реакцию на них различных 
гибридов, можно было бы рекомендовать некоторые специфические комбинации 
для выращивания в благоприятные и неблагоприятные сезоны.

Был оценен гетерозис как процентное превышение показателя признака у ги-
брида над лучшей из родительских линий для каждой местности и каждого года. 
Гетерозис в среднем проявился по всем изученным признакам, кроме числа ря-
дов зерен. По массе, длине, ширине початка, числу зерен в ряду большинство 
гибридов было с положительным достоверным гетерозисом, существенно изме-
няющимся в зависимости от места и года испытания гибридов.

В нашем эксперименте было показано, что гибридные комбинации с наивыс-
шим процентом гетерозиса, как правило, имели в качестве хотя бы одной из ро-
дительских форм линию с высокой ОКС. Не наблюдалось высокого гетерозиса 
при скрещивании линий с низкой ОКС, несмотря на то что в ряде случаев отме-
чались сравнительно высокие эффекты СКС.
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Таблица 3.3.  оценки компонент генотипической вариансы  
и вариансы их взаимодействия с годом испытания гибридов  

по массе початка кукурузы

Компонента вариансы Беларусь Чехия

σ2
ОКС  136, 70 204, 90**

σ2
СКС 191, 46** 0

σ2
ОКС × год 179, 96** 27, 46**

σ 2СКС × год  0  72, 91**

σ2
� 1581, 86  52, 60

**Р < 0,01.

Результаты проанализированных здесь экспериментов с применением диал-
лельных схем скрещивания и испытанием гибридов в различающихся условиях 
среды подтверждают выводы, полученные в других работах, о неоднозначности 
проявления параметров комбинационной способности исходных родительских 
форм и сравнительной нестабильности как аддитивных, так и неаддитивных 
генных взаимодействий, детерминирующих эффекты гетерозиса у гибридов  
[10, 102]. Это значительно затрудняет отбор высокогетерозисных комбинаций, 
устойчиво проявляющих это свойство в различных условиях выращивания. Ис-
ходя из анализа варианс общей и специфической комбинационной способности 
на основании различных групп гибридов можно говорить о большей устойчиво-
сти аддитивного действия генов по сравнению с неаддитивным у одной группы 
гибридов. При выращивании в тех же условиях другой группы гибридов адди-
тивное генное действие оказывается менее устойчивым в сравнении с неадди-
тивным. Все это дает основание считать, что в определении степени взаимодей-
ствия «генотип × среда» велика роль генотипа. Однако и средовые факторы ока-
зывают существенное влияние на проявление как ОКС и СКС, так и гетерозис- 
ного эффекта. Поэтому при необходимости делать выводы о поведении гетерозис- 
ных гибридов в условиях среды, не включенных в эксперимент, важно, чтобы 
новые условия среды по возможности не очень отличались от тех, в которых 
проводились испытания анализируемого материала.

3.15. взаимодействие генов при реализации  
генетического потенциала гетерозисных растений

Существующие представления о генетике гетерозиса требуют дальнейшего 
изучения типов действия и взаимодействия генов, детерминирующих развитие 
количественных признаков в процессе онтогенеза. Сведения о генетическом кон-
троле формирования хозяйственно полезных признаков у сельскохозяйственных 
культур на различных этапах онтогенеза очень немногочисленны, но и они по-
зволяют сделать определенные обобщения о том, что генетический материал 
клетки организован в сложные взаимодействующие генетические программы, 
реализация которых происходит последовательно в процессе развития организ-
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ма [103–104]. Естественно предположить, что на различных этапах развития рас-
тения один и тот же признак контролируется разными комплексами генов или же 
может происходить смена активности генов в полигенных системах.

При изучении в онтогенезе характера наследования признаков продуктивности 
тритикале, были отмечены существенные изменения в соотношениях варианс 
общей и специфической комбинационной способности на различных этапах онто-
генеза [54, 55]. Поскольку эти вариансы с определенной степенью точности мож-
но принимать за оценки варианс аддитивных и неаддитивных эффектов генов, 
то можно полагать, что в процессе развития растений тритикале произошли из-
менения в оценке относительной важности аддитивного и неаддитивного дей-
ствия генов.

Анализ аддитивных, доминантных и эпистатических эффектов, ответствен-
ных за проявление гетерозиса у гибридов F1 кукурузы, был проведен по модели 
J. L. J��k�, М. Jo��� [15] на разных стадиях онтогенеза [105]. Показатели расте-. L. J��k�, М. Jo��� [15] на разных стадиях онтогенеза [105]. Показатели расте-L. J��k�, М. Jo��� [15] на разных стадиях онтогенеза [105]. Показатели расте-. J��k�, М. Jo��� [15] на разных стадиях онтогенеза [105]. Показатели расте-J��k�, М. Jo��� [15] на разных стадиях онтогенеза [105]. Показатели расте-, М. Jo��� [15] на разных стадиях онтогенеза [105]. Показатели расте-Jo��� [15] на разных стадиях онтогенеза [105]. Показатели расте- [15] на разных стадиях онтогенеза [105]. Показатели расте-
ний шести популяций (P1, P2, F1, F2, B1 и В2) снимались четыре раза в период 
роста и при полном созревании. Значения генетических эффектов, контролиру-
ющих конечное выражение признаков высота растений, масса 10 зерен и количе-
ство листьев, не имели прямой связи с действием генов в развитии. На разных 
этапах роста выявлены существенные различия в величинах, знаках и достовер-
ности одних и тех же параметров, что свидетельствует о действии различных 
локусов на определенных стадиях онтогенеза.

Однако немногочисленные данные, полученные на разных группах экспери-
ментального материала, не дают четкой картины генетического контроля хозяй-
ственно ценных признаков при гетерозисе в процессе роста и развития растений, 
которую можно было бы использовать для выяснения сущности явления гетеро-
зиса и путей его регулирования на определенных этапах. Чтобы восполнить этот 
пробел, нами были проведены комплексные исследования процессов формиро-
вания гетерозисного эффекта в F1 простых гибридов кукурузы. Изучен характер 
проявления комбинационной способности и других генетических свойств роди-
тельских линий, определяющих природу гетерозиса на различных этапах инди-
видуального развития растений, по признакам, слагающим урожайность зерна  
и зеленой массы [65, 106, 107].

Для анализов была отобрана группа скороспелых самоопыленных линий ку-
курузы селекции Института генетики и цитологии НАН Беларуси, предвари-
тельно оцененных по общей комбинационной способности в топкроссах. На 
восьми линиях из этой группы были проведены диаллельные скрещивания по 
схеме р(р–1)/2 и получены 28 гибридов F1. В последующие два года некоторые 
линии из-за пониженной всхожести были заменены. Соответственно использо-
валась вторая серия из 28 диаллельных гибридов и их родительские линии. Экспе-
риментальный материал хорошо приспособлен к местным условиям выращива-
ния, поэтому опыты проводились в условиях Беларуси на экспериментальной 
базе института в течение трех лет. Погодные условия первых двух лет были отно-
сительно благоприятными для роста и развития растений кукурузы, что способ-
ствовало своевременному формированию компонентов урожая. Условия третьего 
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года характеризовались пониженными температурами и повышенным количе-
ством осадков, что задерживало рост и развитие растений. В результате этого 
уборка опытных образцов проводилась на стадии восковой или молочно-воско- 
вой спелости. Однако такие различия в условиях произрастания позволили по-
лучить более полную картину реализации потенциала гетерозисного организма.

На протяжении всего вегетационного периода родительские линии и диал-
лельные гибриды подвергались морфофизиологическому анализу [108]. Учиты-
валось по 15 растений с каждой комбинации на начальных и промежуточных 
этапах развития и по 60 растений на конечном этапе. Анализировали высоту 
растения, высоту прикрепления початка, высоту стебля, число листьев, число 
початков, длину и ширину конуса нарастания метелки и початка, число рядов 
зерен и число зерен в ряду початка.

При проведении биологического контроля следили за ходом развития как 
мужских, так и женских соцветий, т. е. за дифференциацией не только верхушеч-
ного (как у пшеницы, тритикале), но и боковых пазушных конусов нарастания. 
Верхушечный конус нарастания, образующий метелку, проходит в своем разви-
тии девять этапов органогенеза (I–I�), его развитие заканчивается цветением. 
Боковые конусы нарастания, образующие початки, проходят двенадцать этапов, 
их развитие начинается с момента заложения недифференцированного конуса 
нарастания в пазухе листа (I этап) и завершается плодоношением и созреванием 
семян (�–�II этапы). В своем развитии початок в течение всей вегетации не-�–�II этапы). В своем развитии початок в течение всей вегетации не-–�II этапы). В своем развитии початок в течение всей вегетации не-�II этапы). В своем развитии початок в течение всей вегетации не- этапы). В своем развитии початок в течение всей вегетации не-
сколько отстает от метелки, так как в момент заложения початка метелка нахо-
дится уже на III этапе. К VII этапу развития метелки початок достигает соответ-III этапе. К VII этапу развития метелки початок достигает соответ- этапе. К VII этапу развития метелки початок достигает соответ-VII этапу развития метелки початок достигает соответ- этапу развития метелки початок достигает соответ-
ственно V этапа и т. д.

Изучение динамики развития линий и гибридов кукурузы позволило вы- 
явить наиболее характерные этапы роста и развития растений, от особенностей 
протекания которых зависел урожай зерна и зеленой массы. К ним можно отне-
сти III, V, VI, VII и �II этапы органогенеза початка, на которых в последующем 
и сконцентрировано обсуждение полученных результатов. III этап органогенеза 
початка характеризуется значительным ростом конуса нарастания в длину и его 
сегментацией. Образование колосковых лопастей и формирование в каждой ло-
пасти двух колосковых бугорков происходят на IV этапе органогенеза початка. 
На III–IV этапах можно определить число початков. V этап характеризуется 
дифференциацией колоскового бугорка на два неравных по величине цветковых 
бугорка. Число будущих зерновок в початке можно определить на V–VI этапах 
органогенеза. На VII этапе усиленно разрастаются початок и нити рылец, завер-VII этапе усиленно разрастаются початок и нити рылец, завер- этапе усиленно разрастаются початок и нити рылец, завер-
шается процесс формирования половых клеток зародышевого мешка. �II этап 
(восковая спелость) завершается созреванием семян, т. е. фазой полной спелости.

Сравнительный анализ исследуемых форм кукурузы по признаку высота 
растения на разных этапах органогенеза, проведенный с использованием морфо-
физиологических данных, выявил различия в темпах роста линий и гибридов. 
Уже к III этапу органогенеза початка (V этап метелки) в благоприятных условиях 
обнаружились различия между высокорослыми и низкорослыми линиями, в то 
время как гибриды оказались более выровненными. Прирост растений в высоту 
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был выше у гибридов, чем у самоопыленных линий, хотя на начальных этапах 
это превышение не всегда было существенным. Наибольший прирост растений 
у линий и гибридов соответствовал V и VI этапам органогенеза початка. В это 
же время начинают более четко вырисовываться преимущества гибридов над 
родительскими линиями. Например, уже к V этапу практически все гибриды 
оказались более высокорослыми по сравнению с лучшим из родителей. С ухуд-
шением условий выращивания значительно снижаются темпы роста растений.  
В менее благоприятном для возделывания кукурузы году из-за сильно понижен-
ной летней температуры и повышенной влажности рост растений как у линий, 
так и у гибридов значительно задерживался и период максимального прироста 
высоты растений соответствовал VI этапу органогенеза початка, а у некоторых 
форм и более позднему. Тем не менее общие тенденции в развитии линий и ги-
бридов во все годы исследования оставались одинаковыми. 

Гетерозис подсчитывался как превышение среднего показателя признака  
у гибрида �1 над средним показателем лучшей из родительских линий в процен-
тах. Достоверный гетерозис наблюдался на всех этапах органогенеза. Однако на 
ранних этапах число гетерозисных комбинаций невелико: на III этапе из 28 ги-III этапе из 28 ги- этапе из 28 ги-
бридов только 14 показали достоверный гетерозис, у 9 гибридов наблюдалось 
промежуточное наследование, т. е. гетерозис отсутствовал; в остальных пяти 
комбинациях гетерозис был недостоверным. Такая закономерность отмечена как 
в благоприятные, так и в менее благоприятные годы возделывания. На последу-
ющих этапах органогенеза по мере развития растений различия между линиями 
и гибридами возрастают. Это сказывается и на среднем проценте гетерозиса, ко-
торый увеличивается от 5,3% на III этапе до 20–31% на �II этапе. Сравнивая 
данные по среднему проценту гетерозиса на каждом этапе развития, следует от-
метить, что в благоприятные годы, начиная с V этапа, наблюдается максималь-V этапа, наблюдается максималь- этапа, наблюдается максималь-
ное проявление гетерозисного эффекта, сохраняющееся неизменным до послед-
него �II этапа. Несколько иная картина в менее благоприятном по погодным 
условиям году. Из-за задержки в развитии растений реализация гетерозисного 
потенциала начиналась несколько позже (с VI этапа), а максимальный гетерозис 
проявился по большинству комбинаций только к �I–�II этапам.

По таким признакам, как высота стебля, количество листьев, количество по-
чатков, длина и ширина конуса нарастания початка и метелки, процентное вы-
ражение гетерозиса на разных этапах было различным, но общие тенденции его 
возрастания на более поздних этапах органогенеза проявились четко. Все это 
дает основание сделать вывод, что лимитирующей стадией в формировании ге-
терозисного эффекта по признакам, определяющим урожайность зерна и зеле-
ной массы у кукурузы, можно считать V–VI этапы органогенеза початка, когда 
происходит максимальный прирост в высоту как всего растения, так и отдель-
ных его частей.

Учитывая, что комбинационная способность является одним из основных 
признаков родительских форм, обусловливающих гетерозис гибридного потом-
ства, нами был выполнен анализ этого свойства в онтогенезе по признакам, сла-
гающим урожайность. В изученной нами литературе такие данные отсутствуют, 
хотя они представляют определенный интерес как для теории гетерозиса, так  
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и для определения сроков вмешательства в процессы роста и развития растений 
с целью создания оптимальных условий реализации генетического потенциала 
гетерозисного организма.

Используя данные о прохождении различных этапов органогенеза самоопы-
ленными линиями и простыми гибридами, мы исследовали характер проявле-
ния общей и специфической комбинационной способности линий кукурузы на 
каждом из них.

Анализ комбинационной способности был проведен с использованием пря-
мых гибридов F1 от шести линий по признакам длины початка и числа зерен  
в ряду, предпосылкой к образованию которых служат морфофизиологические 
признаки длина конуса нарастания початка и число цветков в ряду. Обнаруже-
ние форм с высокой комбинационной способностью по этим признакам на ран-
них этапах органогенеза и изучение характера проявления ее на последующих 
этапах позволит делать реальные прогнозы относительно конечной продуктив-
ности гетерозисных гибридов.

Гибриды различались как по длине конуса нарастания початка, так и по чис-
лу цветков в ряду, причем эти различия обнаруживались уже на ранних этапах 
органогенеза и сохранялись до последнего �II этапа (табл. 3.4). Разделение вари-�II этапа (табл. 3.4). Разделение вари- этапа (табл. 3.4). Разделение вари-
ансы, характеризующей генотипические различия между гибридами, на вариан-
сы ОКС и СКС родительских линий доказало наличие высокодостоверных раз-
личий между линиями как по ОКС, так и по СКС для обоих признаков на всех 
этапах (при Р = 0,01, а для числа зерен в ряду на �II этапе при Р = 0,05). 

Таблица 3.4. дисперсионный анализ комбинационной способности 6 линий кукурузы  
на различных этапах органогенеза

Источник 
вариации

Степени 
свободы

Средние квадраты, отнесенные к индивидуальному наблюдению в опыте

длина конуса нарастания початка число цветков (зерен) в ряду

IV V VI VII �II VI VII �II

Общая 149
Гибриды 14 6,53* 119,9* 421,1* 1908,8* 2770* 71,4* 84,9* 70,2*
ОКС 5 2,15* 86,2* 529,7* 1875,2* 4661* 68,6* 101,9* 65,0
СКС 9 8,96* 138,7* 325,8* 1927,5* 1720* 72,4* 75,5* 73,2*
Случайные 135 0,63 8,5 36,3 200,9 619 17,9 20,0 27,1
ОКС/СКС** 0,24 0,6 1,8 1,0 2,7 1,0 1,3 0,9

* Достоверно отличается от средних квадратов случайных отклонений при Р < 0,01.
** Табличное значение �-критерия (отношение средних квадратов) при числе степеней сво-�-критерия (отношение средних квадратов) при числе степеней сво--критерия (отношение средних квадратов) при числе степеней сво-

боды 5/9 и Р = 0,05 равно 3,48.

Анализ комбинационной способности линий и степени гетерозиса гибридов 
F1 был по некоторым количественным признакам дополнен анализом различных 
типов генного действия и взаимодействия, проведенным с помощью метода ана-
лиза диаллельных таблиц J��k�–H�ym�� [61].

Проведенный анализ показал сложность системы генетического контроля 
признака высота растений в онтогенезе. В целом в генетическом контроле опре-
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деляющими наряду с аддитивными эффектами являются эффекты сверхдоми-
нирования. На отдельных этапах развития имеют место и неаллельные взаимо-
действия. Все это свидетельствует о переопределении в онтогенезе генетических 
систем, детерминирующих данный признак у кукурузы. Доминирование у ги-
бридов F1 направлено на увеличение высоты растений, причем более высокорос-
лые линии обладают и бóльшим числом доминантных генов.

В генетическом контроле высоты стебля, количества листьев, длины и ши-
рины конуса нарастания початка на всех этапах органогенеза, а количества по-
чатков и числа зерен в ряду початка на поздних этапах наряду с аддитивным 
действием генов присутствовали сверхдоминирование и неаллельное взаимо-
действие, как правило, вызываемые одной или двумя линиями, причем на разных 
этапах эти линии могли быть разными. По числу зерен в ряду початка на VI этапе 
такой линией оказалась ПГ56. Но ни один гибрид с участием этой линии не дал 
достоверного гетерозиса, т. е. неаллельное взаимодействие в данном случае не 
оказало влияния на гетерозис. На VII этапе неаллельное взаимодействие прояв-VII этапе неаллельное взаимодействие прояв- этапе неаллельное взаимодействие прояв-
ляли линии ПГ94 и ПГ96. Большинство гибридов с участием этих линий давало 
гетерозис выше среднего по данной группе, а самый высокий гетерозис, равный 
47%, был у гибрида ПГ94 × ПГ96. Однако сказать с уверенностью, является ли 
ответственным за высокий гетерозис неаллельное взаимодействие или сверхдо-
минирование, которое было определяющим в генетическом контроле на опреде-
ленном этапе органогенеза, можно только с привлечением дополнительных ма-
териалов по более поздним поколениям. Не было выявлено и четкой взаимосвязи 
неаллельного взаимодействия с гетерозисом по признаку длина початка.

По признаку число рядов зерен, который контролируется преимущественно 
аддитивным действием генов, на некоторых этапах онтогенеза также было от-
мечено присутствие неаллельного взаимодействия в генетическом контроле. Гете-
розиса по этому признаку не наблюдалось ни на ранних этапах органогенеза, ни 
на поздних.

По признаку длина початка установлено преобладание эффектов сверхдоми-
нирования, а на �II этапе – полного доминирования. Превосходство средней ги-�II этапе – полного доминирования. Превосходство средней ги- этапе – полного доминирования. Превосходство средней ги-
бридов F1 над средней родительских линий по всей диаллельной таблице, отме-
ченное на всех этапах во все годы испытания, позволяет предположить, что до-
минирование направлено на увеличение длины початка. 

Все данные об изменении генетического контроля количественных призна-
ков свидетельствуют о том, что эффекты любых генных различий, а следовательно, 
и их вклад в генотипическую вариансу определяются всей совокупностью гене-
тических и средовых факторов, при которых эти различия проявляются. Поэто-
му средний эффект одних и тех же генных взаимодействий может значительно 
варьировать в зависимости от популяции, из которой выбран анализируемый ге-
нотип, от самого генотипа, от контролируемых и неконтролируемых различий  
в условиях среды и особенно от способа измерения эффекта, т. е. в зависимости 
от признака, стадии развития или физиологического состояния организма. Все 
это, естественно, вносит существенные трудности в разработку тестов раннего 
прогнозирования гетерозиса и комбинационной способности, а чаще всего при-
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водит просто к низкой их информативности. Тем не менее это не исключает воз-
можности практического использования подобных результатов в селекционной 
работе, так как знание характера наследования особенностей органогенеза и вы-
деление лимитирующих стадий развития в формировании хозяйственно ценных 
признаков при гетерозисе обеспечивает возможность обоснованного и целена-
правленного вмешательства в рост и развитие растений на определенных стадиях 
с тем, чтобы создать условия для полной реализации организмом своей потенци-
альной продуктивности.

*  *  *
Изучение взаимодействия генов при гетерозисе и реализации его в процессе 

онтогенеза выполнялось на различных сельскохозяйственных культурах в раз-
ных географических районах. Экспериментальная оценка общей и специфиче-
ской комбинационной способности и анализ генетической природы гетерозиса 
были проведены на гибридах F1 и инбредных линиях кукурузы в Беларуси, Гру-
зии, Азербайджане, Казахстане, Таджикистане, на гибридах F1 и линиях сорго 
(Ставропольский край, Россия), на тепличных томатах и перце сладком (Бела-
русь), райграссе пастбищном (Литва), картофеле, люпине желтом, льне-долгунце, 
льне масличном (Беларусь), гибридах F1 и линиях хлопчатника (Таджикистан).

В результате выполнения исследований по генетике гетерозиса были созда-
ны высокопродуктивные гетерозисные гибриды F1 кукурузы (Минский 1), тома-
тов (Старт, Шторм, Евро), сорта тритикале (Немига 2), перца сладкого (Алеся, 
Тройка, Кубик-К) и перца горького (Ежик); созданы генетические коллекции ли-
ний кукурузы, пшеницы, тритикале, льна, томатов, перцев, сорго, хлопчатника, 
которые используются в генетических исследованиях, а также в практической 
селекции для получения новых гетерозисных гибридов и синтетических попу-
ляций.
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Глава 4

рекУрренТный оТБор 

Углубление представлений о генетических механизмах гетерозиса позволи-
ло перейти от простой оценки генотипов как компонентов гетерозисных гибри-
дов к разработке программ улучшения исходного материала, способного обеспе-
чить максимальный гетерозис. Существующие методы селекции на гетерозис, 
разработанные и экспериментально обоснованные главным образом на кукуру-
зе, базируются на наиболее широко распространенных гипотезах, рассматрива-
ющих в качестве причин, его вызывающих, доминирование, сверхдоминирова-
ние и неаллельные взаимодействия. Сейчас представлено достаточно доказа-
тельств того, что все эти генетические механизмы гетерозиса (доминирование, 
сверхдоминирование, неаллельные взаимодействия, цитоплазматические эффек-
ты), а не один из них включаются и могут действовать одновременно при форми-
ровании гетерозиса. На Международном симпозиуме, посвященном генетике 
гетерозиса и его использованию у сельскохозяйственных культур, который про-
ходил в Мехико в 1997 г., известный американский ученый A. �. H������r [1] сде-A. �. H������r [1] сде-. �. H������r [1] сде-�. H������r [1] сде-. H������r [1] сде-
лал исторический обзор исследований по гетерозису у кукурузы в США. На осно-
вании анализа многочисленных экспериментов он пришел к заключению, что ни 
одна из теорий, выдвинутых для объяснения гетерозиса у кукурузы, не является 
универсальной, ни одна из них не применима ко всем результатам, полученным 
в опытах по изучению этого явления. Он подчеркнул, что гипотезы, выдвинутые 
еще в начале ХХ в., не претерпели существенных изменений. По-прежнему при-
водятся экспериментальные данные, которые подтверждают ту или иную гипо-
тезу. Однако, несмотря на то что не сформулирована единая генетическая кон-
цепция гетерозиса, методы селекции, направленные на использование этого явле-
ния, совершенствуются и разрабатываются, и не только у кукурузы. Подобные 
методы, основанные на концепции скрещивания чистых линий, предложенной 
еще в начале ХХ в. Шеллом, используются и у других культур. Хорошо извест-
но, что основой наших представлений о гетерозисе, особенно, что касается ген-
ных эффектов при этом явлении, является генетика количественных признаков. 
Исследования по генетике количественных признаков вместе со статистически-
ми методами анализа оказали существенное влияние на развитие методологии 
селекции на гетерозис и явились удобным инструментом при сравнении эффек-
тивности разных методов селекции и разных способов оценки комбинационной 
способности инбредных линий кукурузы. Наряду с традиционными подходами 
к изучению и использованию явления гетерозис в настоящее время начинают ши-
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роко использоваться методики молекулярной генетики – это генетическая си-
стема для изучения локализации и вклада полимерных генов в развитие количе-
ственных признаков при гетерозисе. Особенно широко используются молеку-
лярные маркеры, такие, как ��LP и A�LP, для измерения генетических дистанций 
между разными группами генофонда, для составления «гетеротических групп» 
растений, определения взаимоотношений между генотипами, установления ро-
дословных и паспортизации линий и сортов. На данном этапе проводятся иссле-
дования с целью поиска корреляций между данными, полученными в полевых 
экспериментах по определению комбинационной способности линий, и данны-
ми, полученными с помощью молекулярных методик. 

Известно, что вместе с использованием явления гетерозиса у кукурузы и раз-
работкой теоретических основ этого явления начали совершенствоваться и ме-
тоды селекции. На смену межсортовым гибридам приходят межлинейные, кото-
рые по урожаю значительно выше межсортовых (на 25–30%). Создание высоко- 
урожайных межлинейных гибридов связано с получением инбредных линий и оцен- 
кой их комбинационной способности, т. е. используется метод инбридинга и от-
бора по комбинационной способности и другим признакам.

Первые инбредные линии, полученные в кукурузном поясе США, были вы-
делены из свободноопыляющихся сортов, адаптированных к условиям выращи-
вания. Были получены и испытаны сотни линий, однако только немногие из них 
были использованы в скрещиваниях при получении высокоурожайных гибри-
дов [2]. Дальнейшим шагом в повышении эффективности программ селекции на 
комбинационную способность является использование повторных рекомбина-
ций, получаемых от скрещивания отобранных генотипов с целью дальнейшего 
увеличения концентрации желательных генов в исходном материале. Таким об-
разом, актуальная потребность селекционной практики в повышении комбина-
ционной способности инбредных линий кукурузы явилась побудительной силой 
к развертыванию исследований по разработке и оценке эффективности разных 
программ селекции.

Еще в начале ХХ в. американские ученые начали интенсивные исследования 
по разработке методов, позволяющих концентрировать благоприятные гены  
в исходных популяциях кукурузы с тем, чтобы повысить шансы выделения из 
таких популяций лучших генотипов. Эта программа селекции получила назва-
ние рекуррентный (периодический) отбор. Улучшение достигается в процессе 
повторяющегося отбора превосходных генотипов из популяций и последующе-
го их скрещивания во всевозможных комбинациях. В результате проведения не-
скольких циклов отбора и скрещивания создаются новые синтетические попу-
ляции с обогащенным генофондом. Вероятность выделения лучших инбредных 
линий из таких обогащенных популяций значительно увеличивается по сравне-
нию с частотой таких генотипов в исходной популяции. Метод рекуррентного 
отбора начал развиваться в связи с селекцией на комбинационную способность 
у гибридной кукурузы, поэтому наиболее обширная информация об эффектив-
ности его применения получена главным образом на данной культуре. В этой 
связи исследования, направленные на экспериментальную проверку эффектив-
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ности разных программ рекуррентного отбора, в значительной степени повлия-
ли на развитие генетических представлений о природе гетерозиса.

Метод рекуррентного отбора, обсуждаемый в данной главе, включает целую 
систему селекционных методов, направленных на генетическое улучшение ге-
нофонда растений. К основным типам этого вида селекции относятся – простой 
рекуррентный отбор, отбор на общую комбинационную способность, отбор на 
специфическую комбинационную способность и реципрокный рекуррентный 
отбор. Три последних метода являются методами, направленными на улучше-
ние комбинационной способности (КС) селектируемого материала, различаются 
они между собой использованием разных тестеров и разными представлениями 
о главном типе генных взаимодействий, обусловливающих гетерозис. Теорети-
чески методы рекуррентного отбора планируются таким образом, чтобы повы-
сить частоту благоприятных аллелей по количественным и качественным при-
знакам в селектируемых популяциях, а также поддерживать генетическую из-
менчивость на необходимом для длительного отбора уровне. В этих программах 
предусматривается, с одной стороны, улучшение самих популяций, которые за-
тем используются в скрещиваниях непосредственно либо для получения ин-
бредных линий, и с другой – повышение продуктивности гибридов от скрещи-
вания улучшенного в процессе отбора селекционного материала (популяций или 
инбредных линий).

Все существующие методы рекуррентного отбора детально описаны нами  
в ранее опубликованных книгах [3, 4], поэтому данная глава посвящена только 
описанию и обсуждению в свете современных представлений о гетерозисе наи-
более эффективного метода селекции на гетерозис, реципрокного рекуррентно-
го отбора. Здесь представлена также разработанная нами и экспериментально 
обоснованная модификация данного метода, реципрокная рекуррентная селек-
ция межлинейных гибридов кукурузы на основе межсортовых скрещиваний. 
Кроме того, в настоящей главе обсуждены данные, полученные нами и другими 
авторами по выяснению эффективности простого рекуррентного отбора, осно-
ванного на оценке потомства линий S1 и S2. 

4.1. реципрокный рекуррентный отбор

Решение практических задач гетерозисной селекции в значительной мере по-
влияло на развитие теории гетерозиса, возникновение разных гипотез объясня-
ющих природу этого явления. Кроме уже упомянутых гипотез следует назвать 
гипотезу генетического баланса [5, 6]. Согласно гипотезе Н. В. Турбина [6], гете-
розис не может обусловливаться каким-либо одним типом взаимодействия на-
следственных факторов, а определяется суммарным эффектом сходного действия 
разнородных генетических процессов. Эта гипотеза выражала общий подход  
к объяснению причин гетерозиса и вытекала из представления о разнонаправ-
ленном действии на развитие признака многих наследственных факторов. Со-
гласно этой концепции, скрещивание линий (или сортов), специально подобран-
ных по комбинационной способности, дает гибриды, у которых число генов, вы-
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зывающих плюс-эффекты, существенно возрастает, а число генов с минус-эф- 
фектами уменьшается по сравнению с обеими родительскими формами. Изме- 
нение баланса в действии генов, стимулирующих развитие данного признака, 
проявляется в возрастании его количественного выражения, т. е. в виде гетеро-
зисного эффекта.

В свое время В. А. Струнников [7, 8] выдвинул гипотезу, согласно которой 
уровень гетерозиса определяется главным образом соотношением действия благо-
приятных и вредных генов. Первые относятся в основном к классу полудоми-
нантных кумулятивно действующих генов. Названные гипотезы связывает об-
щая тенденция в объяснении механизма гетерозиса особым состоянием взаимо-
действующих наследственных факторов.

Теоретические представления о природе гетерозиса имеют большое значе-
ние при разработке селекционных программ, рассчитанных на использование 
разных типов генных взаимодействий, обусловливающих продуктивность. 

Самым крупным достижением в области методологии гетерозисной селек-
ции является метод реципрокного рекуррентного отбора, первоначально пред-
ложенный �. E. �om��ock, H. �. �o����o�, P. H. H�r��y [9] и, по представлению 
авторов, обеспечивающий максимальное использование генетических эффектов 
как общей (ОКС), так и специфической комбинационной способности (СКС). 
Схематично этот метод может быть представлен следующим образом.

I год. На разных по генетической структуре источниках А и В закладывают-
ся самоопыленные линии S0, которые испытываются с тестером реципрокно  
(т. е. тестером для оценки линий, заложенных на источнике А, служит популя-
ция В; для линий, заложенных на источнике В, – тестер А). Из каждой популя-
ции выбирают не менее 200 растений, которые самоопыляют и скрещивают с 4–5 
растениями противоположной популяции.

II год. Проводят испытания двух групп топкроссов, полученных в первый 
год. Первая группа включает линии S0 А × тестер – популяцию В; вторая группа – ли-
нии S0 В × тестер – популяцию А. В результате испытания гибридных комбина-
ций выделяются лучшие растения из двух групп.

III год. Выращивают семьи от самоопыления тех растений, которые выдели-
лись в результате испытания двух групп топкроссов, и скрещивают их во все-
возможных комбинациях в пределах групп. Получают новые популяции А' и В', 
которые служат исходным материалом для начала следующего цикла. При ис-
пытании тестовых гибридов должны учитываться такие признаки, как урожай-
ность, устойчивость к болезням и вредителям, к полеганию и т. д. В каждом по-
колении необходимо оставлять достаточное количество растений, чтобы сохра-
нить внутригрупповую изменчивость, так как при данной схеме селекции большое 
значение имеет общий успех, а не успех, достигнутый за один цикл. Предполага-
ется, что число линий, оставляемое в каждом цикле, должно быть не менее 10. 
Циклы отбора и скрещивания повторяются. Эффективность этого типа селек-
ции оценивается достигнутым улучшением признака (в основном урожая зерна) 
на цикл отбора. Для выполнения каждого цикла отбора требуется 2–3 года.

Авторы данного метода [9] провели теоретическое сравнение трех типов ре-
куррентного отбора (на общую, специфическую комбинационную способность 
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и реципрокного рекуррентного отбора). Теоретическое сравнение предложенной 
модели с методами рекуррентного отбора на ОКС и СКС проводилось ими в тер-
минах генных частот. В результате проведенного сравнения с помощью матема-
тической модели они пришли к заключению, что, несмотря на уровни домини-
рования, реципрокная рекуррентная селекция будет эффективнее, чем другие 
методы рекуррентного отбора. Авторы исходили из предположения, что при ре-
ципрокных скрещиваниях двух популяций, где каждый из компонентов высту-
пает в одном случае как материнский сорт, а в другом – как отцовский, создаются 
благоприятные условия для улучшения как общей, так и специфической комби-
национной способности обеих популяций. В этом случае, с одной стороны, 
должно наблюдаться увеличение доминантных факторов урожайности, с другой – 
повышение гетерозиготности по разным локусам создает благоприятные усло-
вия для проявления сверхдоминирования. 

Главное условие, выдвигаемое авторами предложенной теоретической моде-
ли метода, это возможно большее генетическое различие в отношении генных 
частот в двух включенных в программу популяциях. Изменение частоты алле-
лей в одной селектируемой популяции рассматривается относительно другой: 
специфические гены, которые наиболее важны для проявления гетерозиса у соз-
даваемых на межпопуляционном уровне гибридов, удерживаются отбором. Наи-
большей степени гетерозиса можно ожидать в случае, когда один аллель а1 (при-
нимается эффект одного локуса с двумя аллелями) фиксируется в процессе се-
лекции в одной популяции, а другой а2 – в противоположной популяции. При 
таком распределении аллелей в результате скрещивания селектируемого мате-
риала на межпопуляционном уровне, по мнению авторов, проявится эффект 
сверхдоминирования, обусловливающий максимальный уровень гетерозиса у по-
лученных межлинейных гибридов. Эта теоретическая работа послужила толч-
ком к развертыванию экспериментальных исследований по проверке ее эффек-
тивности. 

Первые исследования эффективности предложенного метода [9] были нача-
ты в США (штат Айова) в 1949 г. В программу были включены две генетически 
вариабельные популяции кукурузы Io�� S��ff S���k Sy��h���c (BSSS) и Io�� �or� 
Bor�r Sy��h���c (BS�B1). Основным признаком, который подвергался отбору, был 
урожай зерна. В данном случае реципрокный рекуррентный отбор с включени-
ем этих двух популяций кукурузы стал в реальности долгосрочной селекцион-
ной программой, сами популяции явились экспериментальными моделями для 
исследования многих вопросов как практического, так и теоретического плана. 
Многочисленные результаты по оценке эффективности обсуждаемой программы 
приводят разные авторы на протяжении более 50 лет. Так, в работе S. A. E��rh�r� 
�� ��. [10] показано линейное возрастание урожая, равное 2,73 ц/га (или 4,6%) на 
цикл, при межпопуляционных скрещиваниях селектируемых популяций 5-го цик-
ла (С5). Урожайность самих популяций BSSS и BS�B1 после 5 циклов отбора 
заметно не повысилась. �. S. Sm��h [11], проанализировав данные этого исследова-
ния с помощью теоретической модели, показал наличие в данных популяциях значи-
тельной инбридинговой депрессии (�1 = –2,52 и � 2 = –2,40 для BSSS и BS�B1 
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соответственно). По его мнению, это и явилось причиной незначительного из-
менения урожайности популяций ��r ��.

В исследованиях [10] проводился отбор на общую комбинационную способ-
ность в популяции BSSS с тестером двойной гибрид Айова 13. В этом случае 
урожайность популяции BSSS(HT) была улучшена после 7 цик лов отбора (1,65 ц/га 
на цикл). Общее увеличение урожая зерна после 7 циклов отбора для BSSS(HT) 
�7 × I� 13 по сравнению с исходной комбинацией BSSS�0 × I� 13 было 11,7 ц/га, 
что составило 18,5%. Таким образом, в улучшении самой популяции эффективнее 
оказался отбор на общую комбинационную ценность. Далее было показано, что 
инбредные линии В73 и В78, выделенные соответственно из популяций BSSS(HT) 
С5 и С6, давали более урожайный простой гибрид, чем линии В14 и В7, выде-
ленные из исходной популяции BSSSС0. Результаты 7 циклов реципрокного ре-
куррентного отбора в этих же популяциях кукурузы представлены J. �. ��r���, 
A. �. H������r [12]. Для определения эффективности этой программы селекции 
оценивались популяции BSSS(�) и BS�B1(�) после разных циклов отбора (С0, 
С1, С3, С5, С7), а также межпопуляционные гибрида С7 × С7. Реальные ответы 
на отбор сравнивались с данными компьютерных моделей. Десять циклов реци-
прокного рекуррентного отбора (по компьютерной модели) изучались при трех 
уровнях доминирования и двух исходных частотах генов. Было показано, что 
урожай зерна межпопуляционных гибридов увеличился (1,75 ± 0,37 ц/га на цикл), 
но у самих популяций заметно не изменился. Гетерозис к среднему урожаю ро-
дительских популяций для исходного гибрида С0 × С0 равен 14,9%, для улуч-С0 равен 14,9%, для улуч-
шенного межпопуляционного гибрида С7 × С7 – 41,7%. Средний урожай повы-
сился с 58,5 ц/га (для С0 × С0) до 70,7 ц/га (для С7×С7). Самые высокие коэффи-
циенты корреляции между реальными и рассчитанными ответами на отбор были 
при условии полного доминирования и исходной частоте генов в популяциях 
p = q = 0,5. Как показано в модельном варианте опыта, генетическая изменчи-
вость не уменьшилась в процессе отбора.

На протяжении достаточно длительного периода развития метода реципрок-
ного рекуррентного отбора предлагались разные модификации этого метода. 
Наиболее интересным, с нашей точки зрения, является метод реципрокного ре-
куррентного сибсового отбора, предложенного в свое время H������r [13], H������r, 
E��rh�r� [14]. Теоретически главное различие между реципрокной рекуррентной 
и реципрокной сибсовой селекцией состоит в том, что во втором случае в боль-
шей степени используется аддитивная генетическая варианса [15].

Этот метод применим главным образом для популяций кукурузы, растения 
которых имеют два початка: один початок для самоопыления, другой – для ре-
ципрокных скрещиваний пар растений S0 в популяциях А и В. 

Данный метод можно представить следующим образом:
1-й этап. Примерно 200 фенотипически лучших растений кукурузы S0 в по-

пуляции A скрещивают попарно с 200 растениями (S0 × S0) из популяции B. 
Одновременно каждое из 200 растений каждой популяции самоопыляют (S1);

2-й этап. Проводят оценку полученного сибсового S0 × S0 потомства с целью 
отбора лучших генотипов S1;
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3-й этап. Скрещивают 20 лучших генотипов S1 в пределах источников A и B 
для образования новых популяций A′ и B′. Лучшие генотипы S1 скрещивают также 
на межпопуляционном уровне A × B.

4-й этап. Начинают следующий цикл отбора с включением синтетических 
популяций A′ и B′.

По этой программе потомство генотипов S1 может также оцениваться и по 
другим агрономическим признакам, что дополняет оценку сибсового потомства. 
При этом отбор, направленный на аддитивные, частично доминантные и пол- 
ностью доминантные эффекты, должен влиять как на качество самих популяций, 
так и на продуктивность гибридов от скрещивания улучшенных популяций или 
линий, выделенных из них. Таким образом, с помощью данной селекционной про-
граммы можно улучшать обе популяции А и В, получать высокопродуктивный 
гибрид путем скрещивания улучшенных популяций, использовать улучшенные 
инбредные линии на любой стадии селекции для образования простого гибрида 
А × В.

Ранее S. A. E��rh�r�, �. N. H�rr��o�, �. A. �g��� [16] предложили универсаль-
ную селекционную программу, в которой конечная цель – получение улучшен-
ных популяций А и В, обеспечивающих высокий гетерозис при скрещивании  
и сохраняющих значительное генетическое варьирование. Популяции А и В по-
лучают путем систематического комбинирования селекционного материала из 
местных и интродуцированных сортов. Предлагаемый авторами метод должен 
улучшать как популяции, так и гибриды от скрещивания таких улучшенных по-
пуляций. 

В связи с тем что программы рекуррентного отбора направлены на исполь-
зование разных генных эффектов и различаются между собой по уровню и ха-
рактеру улучшения селектируемого материала, логично было разделить их на две 
категории: 1) улучшение самих популяций (��r ��); 2) повышение продуктивно-
сти межпопуляционных гибридов [17].

Исходя из этого, �. H. �o��, �. W. S����r [17] провели сравнительную оценку 
двух методов селекции: рекуррентного сибсового отбора, направленного на улуч-
шение качества самих популяций, и реципрокного рекуррентного отбора с целью 
улучшения урожая гибридов от их скрещивания. Уместно отметить, что рекур-
рентный сибсовый отбор является методом внутрипопуляционного улучшения 
на основе оценки потомства сибсов S0 × S0, которое образуется путем скрещи-
вания в пределах популяции отобранных S0 растений. Оставшиеся семена S1 
лучших комбинаций S0 × S0 высеваются для проведения всевозможных скре-
щиваний и образования новой улучшенной популяции. Этими авторами приво-
дятся сравнительные данные о результатах шести циклов сибсового рекуррент-
ного отбора и реципрокного рекуррентного отбора с включением двух популяций 
кукурузы: Джервис и Индиан Чиф. Общее увеличение продуктивности самих 
популяций (��r ��) по сравнению с исходными сортами получено при сибсовом 
рекуррентном отборе у сортов Джервис (21%) и Индиан Чиф (17%). При реци-
прокном рекуррентном отборе прибавка урожая на цикл была значительной толь- 
ко для сорта Джервис (14%). Урожай зерна гибрида Джервис × Индиан Чиф, по-
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лученного после шести циклов реципрокной рекуррентной селекции, на 21% 
выше урожая гибрида от скрещивания исходных сортов. Прибавка у такого же 
гибрида, образованного в процессе проведения сибсовой селекционной програм-
мы, составила 15%.

Таким образом, в результате проведения шести циклов отбора значительно 
улучшены как сами популяции (сибсовым рекуррентным отбором), так и их ги-
бриды (в большей степени при реципрокном рекуррентном отборе). Значитель-
ное возрастание гетерозиса у межпопуляционных гибридов в процессе реци-
прокного рекуррентного отбора, скорее всего, является отражением различных 
генетических механизмов концентрации наследственных факторов по сравне-
нию с сибсовым рекуррентным отбором, который в основном предназначен для 
улучшения самих популяций [17].

W. A. �������, S. A. E��rh�r� [18] выдвинули предположение, что прибавка уро-
жая при реципрокной рекуррентной селекции должна быть больше в том случае, 
если инбредные линии, выделяемые из селектируемых популяций, будут исполь- 
зованы в качестве тестеров вместо самих популяций. Это значит, что инбредную 
линию, выделенную из популяции В в предыдущем поколении, следует приме-
нять для оценки линий, отобранных из популяции А, и наоборот, инбредную 
линию из популяции А использовать в качестве тестера для линий из популяции В. 
В связи с этим �. E. �om��ock [19] проводит теоретическое сравнение двух  
методов: 1) реципрокную рекуррентную селек цию с тестерами популяциями;  
2) реципрокную рекуррентную селекцию с тестерами инбредными линиями, 
как предлагают W. A. �������, S. A. E��rh�r� [I8]. Он исходит из того, что при ре-
ципрокной рекуррентной селекции изменение среднего значения генотипов в ги-
бридах от скрещивания двух селектируемых популяций является функцией из-
менения в них ген ных частот. Поэтому рассматривается изменение частоты ге-
нов при обоих методах. Если бы один из методов оказался эффективнее другого, 
это было бы результатом более быстрого увеличения часто ты благоприятных 
аллелей. На основе теоретического анализа �. E. �om��ock [19] приходит к выводу, 
что при наличии сверхдоминирования реципрокная рекуррент ная селекция с ис-
пользованием в качестве тестеров противоположных популяций А – В и B – А 
является более эффективной программой, чем с тестером инбредной линией. 

Значительно позже данная ситуация была проверена экспериментально. Срав-
нивалась эффективность двух разных методов реципрокного рекуррентного от-
бора по урожаю зерна кукурузы с включением двух популяций BS 21 и BS 22:  
а) с использованием в качестве тестера элитной инбредной линии; б) свободно- 
опыляющейся популяции [20]. После шести циклов отбора значительно увели-
чился урожай зерна у межпопуляционных гибридов при обоих методах. Урожай 
самих популяций был выше при использовании тестера с широкой генетической 
основой (популяции). Генетическое варьирование среди тесткроссов с использо-
ванием в качестве тестера инбредной линии оказалось не выше, чем с использо-
ванием популяции.

При анализе результатов нескольких программ реципрокного рекуррентного 
отбора можно сделать вывод, что в этом случае улучшение самих популяций не 
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всегда происходит, в то время как урожайность межпопуляционных гибридов 
всегда значительно повышается [12, 21–25]. Результаты этих опытов подтвер- 
ждают теоретическое положение: при реципрокном рекуррентном отборе алле-
ли в двух включенных популяциях распределяются таким образом, что при скре-
щивании селектируемых популяций проявляется, согласно плану �. E. �om��ock, 
H. �. �o����o�, P. H. H�r��y [9], эффект сверхдоминирования, который является 
основным генным взаимодействием, опреде ляющим урожайность межпопуля-
ционных гибридов, поэтому достигнутое в процессе отбора улучшение прояв-
ляется на уровне этих гибридов. Согласно современным представлениям, в про- 
цессе отбора по этой программе происходит генетическая дивергенция популя-
ций, повышается гетерозиготность межпопуляционных гибридов [26, 27]. В дан- 
ном случае происходит отбор аллелей в комплементарных локусах в каждой из 
популяций таким образом, что межпопуляционные гибриды по мере проведения 
отбора становятся все более и более гетерозиготными, а селектируемые популя-
ции становятся генетически дивергентными. Это заключение было подтвержде-
но данными, полученными с помощью молекулярных методик [28, 29].

V. K��r�����j�k��, K. L�mk�y [27] оценили эффективность 11 циклов реципрок-
ного рекуррентного отбора в популяциях BSSS и BS�B1. Целью их исследова-
ний явилась оценка достигнутого генетического улучшения на протяжении дли-
тельного отбора. Показано, что к 11-му циклу средний урожай межпопуляцион-
ных гибридов �� × �� возрос на 77% по отношению к показателям гибридов  
�0 × �0. Иными словами, получено 7% прибавки урожая на цикл отбора у меж-
популяционных гибридов, образованных скрещиванием лучших линий обеих 
селектируемых популяций. Практически не обнаружено повышения урожая са-
мих популяций (��r ��). Авторы считают, что отсутствие изменений в урожае 
популяций (��r ��) может быть объяснено случайным дрейфом генетических эф-
фектов из-за незначительного эффективного размера популяций. 

Методы рекуррентного отбора, направленные на внутрипопуляционное улуч-
шение (популяций ��r ��), в основном базируются на аддитивных генетических 
эффектах, и они оказались результативными в повышении зерна кукурузы са-
мих популяций [30]. Сравнительные результаты по эффективности данных ме-
тодов согласуются в большинстве случаев с теоретически ожидаемыми резуль-
татами. В то же время методы реципрокного рекуррентного отбора направлены 
в основном на повышение гетерозиса межпопуляционных гибридов. Приводятся 
данные четырех программ реципрокного рекуррентного отбора, в результате 
которых получена прибавка в урожае зерна свыше 140 кг/га / год [30] .

Данные, полученные в последние десятилетия, также подтверждают ранее 
установленный факт, что реципрокный рекуррентный отбор высокоэффективен 
в повышении продуктивности межпопуляционных гибридов кукурузы [24, 31–34]. 
Наиболее интересными результатами по использованию реципрокного рекур-
рентного отбора, о которых уже упоминалось, являются достижения, связанные 
с созданием известных улучшенных популяций кукурузы BSSS (�) BS�B1 (�), слу-
жащих не только источником ценных инбредных линий, но и удобными моделями 
для проведения молекулярно-генетических исследований. Так, L. L. H��z� �� ��. [35] 
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провели исследование генетической структуры и изменчивости популяций BSSS (�) 
и BSB�1 (�), включенных в реципрокный рекуррентный отбор. С помощью мо-
лекулярных маркеров (86 микросателлитных локусов) анализировались 28 ис-
ходных линий и 30 растений в каждой селектируемой популяции (С0, С1, С3, С6, 
С9, С12 и С15). Было установлено, что исходные линии этих популяций показали 
высокий уровень изменчивости на основе ожидаемой гетерозиготности (0,557). 
По мере проведения отбора эта изменчивость уменьшалась (С15 – 0,245). Обна-
руженный к 15-му циклу отбора уровень генетической изменчивости (58%) меж-
ду селектируемыми популяциями согласуется с теоретически ожидаемой гене-
тической дивергенцией между ними. Таким образом, проведенный отбор привел 
к дивергенции популяций, создав различные их структуры. Полученные на моле-
кулярном уровне данные, как считают авторы, согласуются с основной идеей [9] 
реципрокного рекуррентного отбора. Результаты данного исследования углубляют 
наши представления о том, каким образом селекционные программы могут влиять 
на генетическую изменчивость и структуру популяций. Современный подход  
к этому вопросу основывается на том, что молекулярные маркеры выявляют ге-
нетическую изменчивость в динамике (в процессе отбора), которую с помощью 
методов популяционной генетики скорее всего нельзя уловить. Но встает вопрос, 
насколько изменчивость, обнаруженная на молекулярном уровне, может быть 
использована в практической селекции на гетерозис. Конечно, разработанные  
к настоящему времени новейшие молекулярные технологии могут дать допол-
нительную информацию о генетических основах гетерозиса. И сейчас уже у мно-
гих культур разработаны генетические карты на основе использования молеку-
лярных методов [36]. Так, молекулярный метод ��LP широко используется для 
определения изменений в частоте аллелей в процессе отбора. С его помощью 
можно выяснить, как эти изменения в частоте генов отражаются в инбредных 
линиях, выделенных из исходных и селектируемых популяций [37]. Молекуляр-
ные методы применяются также для характеристики генетической вариабель-
ности среди линий [38]. В перспективе большую ценность представляют эти ме-
тоды для прогнозирования гетерозисного эффекта при скрещивании инбредных 
линий. При использовании метода ��LP, позволяющего давать молекулярную 
характеристику генотипов, были установлены «гетеротические» группы линий 
кукурузы. Относительная величина гетерозиса в значительной степени зависит 
от генетических расстояний между инбредными линиями. Установление «гете-
ротических групп» важно, это в перспективе избавит селекционера от излишней 
работы при подборе пар для скрещиваний. Однако, как отмечает A. H������r [1], 
четкие границы между «гетеротическими группами» трудно установить из-за 
того, что многие линии ранее скрещивались между собой и являются в какой-то 
степени родственными. И пока прогнозировать гетерозис на основе оценок гене-
тических дистанций, определяемых с помощью таких молекулярных методик, 
проблематично. 

По мнению �. L�� [39], молекулярная генетика определенно внесет суще-
ственный вклад в исследования по гетерозису, но пока не получено убедитель-
ных данных о возможности использования молекулярных маркеров для точного 
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прогнозирования гетерозиса. Однако перспектива оценить и выделить лучшие 
родительские пары до проведения скрещиваний является очень заманчивой, по-
скольку процедура подбора пар, их скрещивания и оценка полученного потом-
ства в полевых условиях – вещь дорогостоящая и трудоемкая. Конечно, не исклю-
чено, что со временем будет найден подход, как сделать, чтобы молекулярные 
методы помогали селекционеру с точностью определять ценность каждой ин-
бредной линии для использования в селекционных программах на гетерозис. 
Поэтому поиски морфологических, биохимических и молекулярных маркеров 
продолжаются, и надо полагать, наиболее эффективным подходом окажется ра- 
зумное сочетание молекулярных и традиционных методов в изучении и исполь-
зовании гетерозиса.

Ключевым моментом реципрокного рекуррентного отбора, как и всех типов 
рекуррентной селекции, является поддержание и сохранение генетической из-
менчивости в популяциях в процессе отбора. Особенно это важно при выполне-
нии долгосрочных программ такого типа. Чтобы эффективно использовать гене-
тическую изменчивость в селекционных программах, надо знать ее природу.  
В связи с этим следует отметить важную роль методов популяционной генети-
ки, а также генетико-статистических методов в оценке параметров селектируе-
мого материала, в частности математических методов в оценке комбинационной 
способности, которые тем самым внесли значительный вклад и в развитие мето-
дов рекуррентного отбора, в повышение его эффективности. Большое значение  
в выяснении эффективности и выборе наиболее оптимальных вариантов этого 
типа отбора для конкретных ситуаций имела разработка теоретических моде-
лей, построенных на принципах популяционной генетики. Однако, несмотря на 
значительный вклад методов количественной генетики в теорию и методологию 
селекции на гетерозис, многие вопросы, касающиеся генетики количественных 
признаков, в свете современных представлений требуют новых подходов в их 
исследовании. Как уже отмечалось, с появлением целой системы молекулярных 
маркеров значительно расширились возможности изучения генетической измен-
чивости количественных признаков в популяциях в динамике. Молекулярные 
маркеры позволяют следить за изменением генетического варьирования в про-
цессе отбора, изучать изменение генетической структуры популяций, опреде-
лять взаимоотношения между генотипами. Таким образом, сейчас имеется воз-
можность применять молекулярные маркеры для изучения всех изменений, ко-
торые происходят в популяциях при реципрокном рекуррентном отборе. Так, 
L����� �� ��. [28] отмечают значительные изменения в частоте аллелей в боль-
шинстве локусов кукурузы после 12 циклов реципрокного рекуррентного отбо-
ра при использовании методики ��LP. Следует отметить, что на упомянутом 
выше Международном симпозиуме по генетике гетерозиса и его использованию 
у сельскохозяйственных культур (Мексика, 1997) большое внимание уделено 
различным программам рекуррентного отбора, который считается одним из са-
мых перспективных методов создания обогащенного генофонда, в особенности 
в селекции на гетерозис.
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A. E. ���ch��g�r [40] сделал обзор различных типов молекулярных маркеров, 
используемых при изучении гетерозиса. Молекулярные маркеры, такие как ��LP, 
A�LP, SS�, очень удобны для оценки генетического разнообразия генофонда  
и проведения мониторинга за его изменением во времени, для группировки  
и классификации генетических ресурсов и для подбора родительских пар при 
скрещивании. 

Хорошо известно, что улучшение гибридной кукурузы в значительной сте-
пени было обеспечено генетической изменчивостью используемого генофонда 
этой культуры. Отдельные популяции, такие, как широко известные BSSS и BS�B1, 
созданные при длительном рекуррентном отборе, являются богатейшим источ-
ником инбредных линий кукурузы, которые выделяются из этих популяций  
и становятся компонентами скрещивания продуктивных гибридов. Аккумуля-
ция благоприятных аллелей в процессе реципрокного рекуррентного отбора  
в этих популяциях при сохранении изменчивости дала возможность добиться 
значительного генетического прогресса в их улучшении. Таким образом, отбор 
и рекомбинация благоприятных аллелей являются основой достигнутого улуч-
шения. Но, как полагает P. A. P���r�o� [41], могут возникать изменения на моле-P. A. P���r�o� [41], могут возникать изменения на моле-. A. P���r�o� [41], могут возникать изменения на моле-A. P���r�o� [41], могут возникать изменения на моле-. P���r�o� [41], могут возникать изменения на моле-
кулярном уровне, и на их основе появляться дополнительные источники генети-
ческой изменчивости. В связи с этим он ставит интересный вопрос, могут ли 
аллели вновь возникать в селектируемых популяциях и быть источником новой 
вариабельности, или же происходит только отбор и перегруппировка имеющихся  
в популяции аллелей в более благоприятные комбинации. Он выдвигает предпо-
ложение, что вновь возникшие аллели могут благоприятно рекомбинироваться  
с уже существующими в улучшенных популяциях. И таким образом может под-
держиваться генетическая изменчивость в популяциях кукурузы, подвергаемых 
длительному реципрокному рекуррентному отбору. Отбор, как известно, внутри 
популяций BSSS(0), BSSS(�) проводился на протяжении более 50 лет, они явля-
ются как бы «закрытыми» в том смысле, что никакой дополнительный генофонд 
не вводился, все отборы проводились внутри этих популяций. Процессы, проис-
ходящие на молекулярном уровне, могут вносить определенный вклад в мута-
генные механизмы, вызывающие генетическое разнообразие. Свой вклад в гене-
тическое разнообразие селектируемых популяций могут также вносить актив-
ные транспозоны геномов кукурузы. Поэтому изучение изменений, происходящих 
в популяциях в процессе отбора, на молекулярном уровне может дать много до-
полнительной информации. Генетическое разнообразие среди создаваемых по-
пуляций кукурузы изучено на молекулярном уровне в процессе реципрокного 
рекуррентного отбора [29]. В исследование были включены популяции BSSS�, 
BS�B1 на всех этапах долгосрочного отбора, начиная с исходных линий, состав-
ляющих популяцию С0, и кончая �12. Оценивая генетическое разнообразие, авторы 
пришли к заключению, что две включенные в исследование популяции после  
12 циклов отбора значительно различались между собой. Существенно снизился 
уровень полиморфизма внутри популяций и разнообразие генов, среднее число 
аллелей на локус уменьшилось с 4 до 3. Из 390 аллелей в 82 локусах 25% были 
уникальны. 20% уникальных аллелей сохранились после 12 циклов отбора. Вопро- 
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сами, связанными с изучением процессов, происходящих на молекулярном уров-
не в селектируемых популяциях при таких долгосрочных программах, как ре-
ципрокный рекуррентный отбор, интересуются многие исследователи. Так, в ра-, в ра-в ра- ра-ра-
боте �. � S���o�, G. V. �oro, A. �. Ag��r, �. L. So�z� Jr. [34] показано, что генети- 
ческие вариансы по всем признакам в процессе реципрокного рекуррентного 
отбора (от С0 к С3) снизились. Этот тип селекции, вызывая изменения частоты 
аллелей в селектируемых популяциях, изменяет уровень и распределение их ге-
нетической вариабельности и, следовательно, влияет на генетическую структу-
ру самих популяций. Использование неадекватного размера селектируемых  
популяций, иными словами неэффективного их размера, ведет к потере генетиче-
ской вариабельности из-за влияния дрейфа генов. По этой причине, как подчер- 
кивают некоторые авторы, следует избегать высокой интенсивности отбора при 
выполнении программ реципрокной рекуррентной селекции [34, 42, 43]. Эффек-
тивный размер популяций (N�) – это важный параметр, влияющий на их генети-
ческую структуру. Эффективный размер популяций имеет особенно большое 
значение при проведении долгосрочных программ реципрокного рекуррентного 
отбора. Микросателлитный метод (SS�) анализа обнаружил уменьшение числа 
и изменение частоты аллелей в двух популяциях тропической кукурузы в про-
цессе проведения модификации реципрокного рекуррентного отбора, в то же 
время генетическая дифференциация (дивергенция) между синтетическими попу-
ляциями увеличилась до 77% по сравнению с исходными популяциями [44, 45 ].

Таким образом, подытоживая результаты применения молекулярных мето-
дов в гетерозисной селекции, и в частности при программах реципрокного ре-
куррентного отбора, следует еще раз отметить, что они могут дать не только 
дополнительную информацию о генетических основах гетерозиса, но в перспек-
тиве внесут значительный вклад в практическую селекцию. Информация, полу-
ченная в этой области к настоящему времени, показывает, каким удобным и эф-
фективным инструментом являются молекулярные маркеры при определении 
инбредных линий кукурузы в «гетеротические группы» [46, 47], идентификации 
и локализации локусов QTL (q����������� �r��� �oc���o�), влияющих на количе-
ственные признаки [36]. Поэтому многие исследователи возлагают большие на-
дежды на использование методов молекулярной генетики в этой области иссле-
дований [28, 30, 34, 36, 38–40, 46, 48].

4.2. реципрокная рекуррентная селекция межлинейных  
гибридов кукурузы на основе межсортовых скрещиваний

Учитывая, что эффективность рекуррентного отбора, как всякой селекцион-
ной программы, зависит от качества генофонда исходных популяций, нами была 
предложена предполагавшая более высокую эффективность модификация реци-
прокного рекуррентного отбора, особенность которой состояла в новом подходе 
к выбору исходного материала [3, 4, 49]. Предложенная модификация была назва- 
на методом реципрокной рекуррентной селекции межлинейных гибридов куку-
рузы на основе межсортовых скрещиваний. Она отличалась от стандартной схе-
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мы �. E. �om��ock, H. �. �o����o�, P. H. H�r��y [9] тем, что первоначальным зве-
ном в ней являлись межсортовые скрещивания с целью предварительной оценки 
разных популяций и выявления лучшей, наиболее гетерозисной пары сортов,  
в дальнейшем используемой как исходный материал. При таком подходе уже  
после первого цикла отбора возрастает вероятность выделения из селектируе-
мых популяций лучших по комбинационной способности линий.

Обоснованный нами этап предварительных межсортовых скрещиваний с целью 
определения комбинационной способности разных сортов и выделения наибо-
лее гетерозисной родительской пары является существенным элементом разра-
ботанной модификации реципрокной рекуррентной селекции, обусловливающим 
ее результативность. Этот прием является очень важным звеном в селекционных 
программах подобного типа. 

Схематически нашу модификацию реципрокной рекуррентной селекции мож-
но представить следующим образом (рис. 4.1). 

Вначале проводятся скрещивания наиболее продуктивных и приспособлен-
ных к условиям выращивания сортов во всевозможных комбинациях. По резуль-
татам испытания полученных таким образом межсортовых гибридов выделяется 
пара родительских сортов, проявляющая наибольший эффект гетерозиса.

На каждом из сортов такой родительской пары закладывают инбредные ли-
нии. Затем линии, заложенные на материнском сорте, испытываются на комби-
национную способность посредством тестера, являющегося отцовским сортом, 
а линии, заложенные на отцовском, скрещиваются с материнской формой, слу-
жащей в данном случае тестером для этой группы линий. В результате испыта-
ния полученных таким образом топкроссных комбинаций выделяют лучшие 
линии из материнского и отцовского сортов. В дальнейшем линии, выделенные 
из популяции А, скрещиваются между собой во всевозможных комбинациях по 
схеме А1 × А2, аналогично поступают и с линиями из популяции В. Получен-
ные сестринские гибриды используются для создания двойных межлинейных 
гибридов (А1 × А2) × (В1 × В2), а также для образования синтетических популя-
ций. Двойные гибриды служат для оценки эффективности первого цикла отбора 
при сравнении их с исходным межсортовым гибридом, а синтетические популя-
ции используются как исходный материал для следующего цикла.

Представляется, что ситуацию при использовании нашей модификации мож-
но охарактеризовать в терминах генных частот, пользуясь формулой [50], ото-
бражающей зависимость степени гетерозиса от квадрата разницы частот генов  
в скрещиваемых популяциях: Н�1 = �y2 (Н�1 – степень гетерозиса, � – мера до-
минирования, y – разница в частоте генов между популяциями).

В теоретическом плане наличие гетерозиса на уровне межсортовых скрещи-
ваний свидетельствует о некотором различии генных частот в исходных попу-
ляциях, т. е. изначально наблюдается такое распределение аллелей, которое до-
стигается только в процессе отбора при включении популяций, не обнаружива-
ющих или слабообнаруживающих гетерозис при скрещивании. Логически в нашем 
случае можно было ожидать значительный положительный результат уже после 
одного цикла отбора, что и подтвердилось позже экспериментальными данными 
[3, 4, 52].
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Рис. 4.1. Метод реципрокной селекции межлинейных гибридов  
на основе межсортовых скрещиваний
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Поэтому для сокращения сроков работы этот метод может быть использован 
в форме однократного отбора: этапы скрещивания линий друг с другом и после-
дующих отборов, проводимых для увеличения количества рекомбинаций, могут 
быть исключены. Метод особенно перспективен в работе с кукурузой и другими 
зерновыми культурами, у которых проблема практического использования гете-
розиса в основном решена. Данный вариант селекции в отличие от долгосроч-
ных программ стандартного метода реципрокного рекуррентного отбора может 
рассматриваться как краткосрочный способ улучшения урожая и других при-
знаков гибридов. Целесообразно применение его и в первичных звеньях семено-
водства межлинейных гибридов кукурузы, если компоненты скрещивания об-
ладают еще достаточной генетической изменчивостью. По высказанному нами 
ранее предположению, если происходит улучшение урожая самих популяций 
(��r ��) при данном методе, то, вероятно, за счет накопления в основном благо-
приятных доминантных факторов, в то время как повышение гетерозиса у меж-
популяционных гибридов С1 × С1, С2 × С2 … С� × С�, в нашем случае двойных 
(А1×А2) × (В1×В2) или простых гибридов А × В, вызывается, по-видимому, эф-
фектом сверхдоминирования. Самым оптимальным вариантом была бы схема 
реципрокной рекуррентной селекции, позволяющая одновременно улучшать как 
межпопуляционные гибриды, так и сами включенные в селекцию популяции 
(��r ��). Теоретически к такому варианту в наибольшей степени относится реци-
прокный рекуррентный сибсовый отбор, рассчитанный, как мы уже отмечали, 
на одновременное улучшение самих селектируемых популяций и межпопуляци-
онных гибридов. Однако анализ многочисленных исследований показывает, что 
при стандартном методе реципрокного рекуррентного отбора происходит глав-
ным образом улучшение межпопуляционных гибридов, но не самих включен-
ных популяций. 

Экспериментальная проверка эффективности предложенного нами метода 
реципрокной рекуррентной селекции межлинейных гибридов на основе межсор-
товых скрещиваний была проведена в модельном опыте на кукурузе. На первом 
этапе исследований была выделена межсортовая комбинация, Глория Янецкого × 
ВИР 1094 (гибрид Минский 1), показавшая превышение (10%) над лучшей роди-
тельской формой и хороший результат при конкурсном и государственном ис-
пытаниях. На обоих родительских сортах были получены инбредные линии 
(S3–S4), которые в дальнейшем и использовались в нашей программе селекции.

Исходный сорт Глория Янецкого и линии, выделенные из него, обозначены 
буквой А, сорт ВИР 1094 и его линии – В. Для изучения КС инбредные линии 
скрещивали с тестерами по реципрокной схеме: линии А – с сортом-тестером В, 
линии В – с сортом-тестером А. Для сокращения затрат и труда при проведении 
запланированных скрещиваний использовались изолированные участки: на одном 
высевали линии А, отцовской формой служил сорт В, на другом – линии В, от-
цовской формой служил сорт А. Перед цветением метелки с материнских расте-
ний удаляли.

Полевые опыты по изучению потомства двух групп топкроссов, а также про-
стых гибридов (А1 × А2) и (В1 × В2) от сестринских скрещиваний и двойных 
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межлинейных (А1 × А2) × (В1 × В2), созданных по разработанной схеме, а также 
других типов гибридов, использованных в данном исследовании, проводились  
в блоках с рендомизированным размещением делянок в течение нескольких лет 
в различных климатических зонах [3, 4]. 

4.2.1. результаты первого цикла реципрокной  
рекуррентной селекции межлинейных гибридов кукурузы  

на основе межсортовых скрещиваний

Оценка комбинационной способности и выделение лучших линий. Наибо-
лее сложной проблемой рекуррентного отбора, как и в селекции в целом, является 
измеряемость генетической ценности признака и в связи с этим определение и вы-
деление лучших генотипов по их фенотипическому выражению. Признаки с вы-
сокой наследуемостью, такие, как содержание масла в зерне кукурузы, устойчи-
вость к некоторым болезням и вредным насекомым и др., измеряются непосред-
ственно у отобранных растений с достаточной степенью точности и улучшаются 
двумя-тремя циклами отбора.

Свойство комбинационной способности линий, оцениваемое в тестовых (или 
топкроссных) гибридах, зависит от правильности измерения уровня продуктив-
ности последних, что требует изучения их в широких условиях выращивания. 
Хорошо известно, что основной трудностью при оценке комбинационной способ-
ности селектируемого материала является неконтролируемое влияние условий 
среды на проявление полимерных генов и таким образом существенность взаи-
модействия генотип × среда. Поэтому решающую роль в эффективности нашей 
программы селекции кроме принципа предварительных межсортовых скрещи-
ваний играет точность оценки комбинационной способности линий в топкроссах. 
Следует отметить, что топкросс в системе реципрокного рекуррентного отбора 
имеет свою отличительную особенность, которая состоит в том, что с его по- 
мощью здесь оценивается не только ОКС, как обычно, но в некоторой мере и СКС 
селектируемого материала. Вероятно, характер генных взаимодействий, опреде-
ляющих продуктивность этих топкроссных комбинаций, в какой-то степени ана-
логичен тому, что обусловливает гетерозис и у межлинейных гибридов (А1 × А2) × 
(В1 × В2) или А × В, полученных при помощи данного метода. По результатам 
двухлетних испытаний в двух пунктах топкроссные комбинации с участием 
лучших линий достоверно (до 22,0%) превосходили по продуктивности исход- 
ный межсортовой гибрид Минский 1 [3, 4, 54, 55, 57, 58]. Таким образом, метод 
топкросса как одно из главных звеньев этой программы оказался эффективным 
способом для оценки и отбора лучших по комбинационной способности линий 
кукурузы из обоих родительских сортов А и В, он позволил надежно дифферен-
цировать линии по КС.

Генетическая изменчивость исходных популяций. Так как наша модифи-
кация рекуррентного отбора предполагает оценку линий как на ОКС, так и СКС, 
т. е. позволяет одновременно использовать аддитивные и неаддитивные генети-
ческие эффекты, интересно было выяснить удельное влияние их на проявление 
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продуктивности исходных популяций. Методом диаллельных скрещиваний слу-
чайно выбранных линий из популяции А и В и последующим анализом ОКС  
и СКС была показана преобладающая доля аддитивных эффектов в генетиче-
ской вариансе исходного материала [3, 4].

Важным было изучение другого аспекта этого вопроса, а именно, насколько 
генетическая варианса, обусловленная аддитивными эффектами, используется  
в нашей модификации рекуррентной селекции и на каком этапе она имеет наи-
большее значение. В ходе исследований было показано преобладание аддитив-
ных эффектов в контроле продуктивности гибридов от скрещивания сестрин-
ских линий А1 × А2 и В1 × В2 [3]. Поскольку синтетические популяции после 
каждого цикла отбора составляются из таких гибридов, то в улучшении их боль-
шое значение имеет дополнительная оценка линий в сестринских скрещиваниях 
А1 × А2. В течение двух лет в разных экологических условиях определялась 
продуктивность гибридов А1 × А2, В1 × В2 от скрещивания лучших сестрин-
ских линий I цикла. Суммарный экономический эффект при выращивании меж-
линейных гибридов зависит не только от степени их гетерозиса, но и от продук-
тивности родительских компонентов. Показано, что отдельные гибриды А1 × А2, 
В1 × В2 были продуктивнее исходных сортов. Среди них выделены высокоуро-
жайные компоненты для включения в создаваемые двойные межлинейные гибри-
ды. Однако в среднем гибриды А1 × А2, В1 × В2 и синтетические популяции, 
включающие эти гибриды, находились на уровне исходных сортов, что свиде-
тельствует об отсутствии улучшения самих популяций после первого цикла ре-
ципрокного рекуррентного отбора на основе межсортовых скрещиваний [3]. Наши 
данные согласуются с результатами многочисленных работ по эксперименталь-
ной проверке методов реципрокного рекуррентного отбора. 

Можно предположить, что скрещивание линий с тестером (при получении 
топкроссов) в ходе реципрокного рекуррентного отбора заметно затушевывает 
внутрипопуляционную изменчивость, и поэтому она не может быть использова-
на в полной мере для улучшения самих популяций. Это было подтверждено ре-
зультатами сравнительного изучения изменчивости неселектированных инбред-
ных линий (до проведения отбора) и топкроссов с участием этих линий: феноти-
пическая изменчивость по изучаемым признакам среди линий была большей, 
чем среди потомства топкроссов с включением данных линий [53].

В плане обсуждения этого вопроса интересно сравнить системы рекуррент-
ного отбора, основанного на оценке тестовых гибридов и самих линий (S1). Из 
данных некоторых авторов следует, что при селекции, построенной на оценке 
линий S1, в большей степени используется аддитивная генетическая варианса, 
вследствие чего этот метод более эффективен в повышении продуктивности по-
пуляций, чем селекция с использованием тестера [59–62]. Более того, оценка по 
потомству самих линий (S1) при улучшении отдельных популяций может быть 
экономически более выгодной, так как сокращается время, необходимое для по-
лучения тестовых гибридов.

Оценку эффективности первого цикла отбора нашей программы проводили 
путем сравнения продуктивности двойных межлинейных гибридов (А1 × А2) ×  
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(В1 × В2) с исходным межсортовым. По данным испытания лучшие двойные 
межлинейные гибриды в среднем превышали исходный межсортовой гибрид до 
19,7%. Средний урожай зерна (при 14% влажности) отдельных гибридов дости-
гал 70 ц /га, в то время как у исходного межсортового этот показатель был 59,0 ц/га 
(табл. 4.1). Полученные данные подтверждают теоретически предполагавшуюся 
высокую эффективность разрабатываемой программы и показывают возмож-
ность использования ее в форме однократного отбора [3, 4].

Результативность нашей программы оценивалась также средней прибавкой 
урожая на межпопуляционном уровне на цикл отбора, которая в наших исследо-
ваниях составила 3,96 ц/га (или 7, 44%) по отношению к межсортовому гибриду. 
В работе J. �. ��r���, A. �. H������r [12] приводятся сводные данные нескольких 
программ реципрокной рекуррентной селекции, где средний сдвиг урожая на 
межпопуляционном уровне варьирует от 3,0 до 7,0% на цикл. В ранее опублико-
ванной нами работе обсуждаются возможные причины и генетические аспекты 
разной величины ответов на отбор по таким программам селекции [3]. Метод 
реципрокной селекции межлинейных гибридов на основе межсортовых скрещи-
ваний не только дает возможность выбора растений с высокой комбинационной 
способностью, но и приводит к генетической разнородности селектируемых по-
пуляций, иными словами, к их генетической дивергенции, результатом которой 
является высокая гетерозиготность межпопуляционных гибридов. Однако по-
следняя вызывается не выбором индивидуумов с высокой комбинационной спо-
собностью, но в значительной степени реципрокностью схемы испытания, в ре-
зультате чего в каждой из включенных популяций накапливаются функциональ-
но различающиеся аллели, соединение которых дает эффект сверхдоминиро- 
вания.

Таблица 4.1. эффективность первого цикла отбора модификации реципрокной  
рекуррентной селекции у кукурузы: продуктивность лучших двойных  

межлинейных гибридов, созданных на основе межсортового гибрида минский 1

Комбинация  
скрещивания

Минская обл. Воронежская обл. Среднее

1966 г. 1966 г. 1967 г.

кг/дел
% к 

Мин- 
скому

ц/га
кг/дел

% к  
Мин- 
скому

кг/дел
% к 

Мин- 
скому

кг/дел
% к 

Мин- 
скому

(215/6 × 229/20) × (260/20 × 260/11) 2,88* 129,1 2,97* 114,2 3,44 117,0 3,10 119,7 70,0
(256/5 × 260/11) × (228/4 × 215/4) 2,90* 130,1 2,83 108,8 3,48 118,4 3,07 118,5 70,0
(215/6 × 229/20) × (243/14 × 260/11) 2,29 102,7 3,04* 116,9 3,60 122,4 2,98 115,1 69,0
(243/14 × 260/20) × (228/1 × 210) 2,67* 119,7 3,00* 115,4 3,33 113,3 3,00 115,8 68,0
(210 × 228) × (256/5 × 260/11) 2,76* 123,8 3,00* 115,4 3,28 111,6 3,01 116,2 67,5
(210 × 226/6) × (256/5 × 260/11) 2,21 99,1 2,92* 112,3 3,49 118,7 2,87 110,8 66,7
(228/1 × 210) × (260/20 × 260/11) 2,90* 130,1 2,79 107,8 3,05 103,7 2,91 112,4 64,5
Минский 1 (межсортовой гибрид) 2,23 100,0 2,60 100,0 2,94 100,0 2,59 100,0 59,0

D = 0, 39 D = 0, 28
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4.2.2. эффективность второго цикла отбора  
реципрокной рекуррентной селекции  
на основе межсортовых скрещиваний

II цикл отбора по данной программе был проведен Л. М. Полонецкой [63].  
В исследование включались синтетические популяции кукурузы, полученные  
в ходе первого цикла отбора. Синтетическая популяция 1 (АС1) составлялась из 
простых гибридов А1 × А2, а синтетическая популяция 2 (ВС1) – из В1 × В2. Эти 
синтетические популяции послужили исходным материалом для проведения 
второго цикла: закладывались линии с одновременным скрещиванием их с соот-
ветствующими тестерами по реципрокной схеме, как и в I цикле. В процессе испы-
тания полученного таким образом потомства топкроссов были выделены луч-
шие по комбинационной способности линии II цикла, которые затем объединя-
лись в межпопуляционные простые по схеме А × В. На первом этапе исследований 
эффективность II цикла оценивали путем сравнения топкроссных комбинаций  
с участием лучших линий I и II циклов. Сравниваемые гибриды выращивались 
в одном и том же опыте. Кроме того, сопоставлялись по продуктивности межли-
нейные гибриды, полученные на межпопуляционном уровне после I и II циклов 
отбора. Для выяснения изменения соотношения варианс ОКС и СКС у линий  
II цикла по сравнению с линиями I цикла были осуществлены четыре схемы 
диаллельных скрещиваний внутри двух групп линий, полученных от родитель-
ских сортов А и В. При обработке данных использовали четвертый метод оценки 
КС [64]. Эффективность II цикла отбора оценивалась по продуктивности межли-
нейных гибридов, полученных после проведения I цикла, в сравнении с такими 
гибридами от скрещивания лучших линий II цикла. Оказалось, что лучшие ги-
бриды II цикла в среднем на 14, 0% выше по продуктивности самых урожайных 
гибридов I цикла. Это свидетельствует об эффективности дополнительного от-
бора. Следует указать, что полученный сдвиг в продуктивности гибридов обу-
словлен улучшением комбинационной способности линий II цикла. Для фикса-
ции изменений КС в процессе отбора сопоставили продуктивность топкроссных 
комбинаций с включением лучших линий I и II циклов. Было показано, что сред-
ний урожай топкроссов с участием восьми выделенных линий I цикла от сорта 
Глории Янецкого равен 4,71 кг/дел, в то время как средний урожай от скрещи- 
вания восьми лучших линий II цикла составил 4,89 кг/дел (соответственно 112,1 
и 116,4% относительно межсортового гибрида Минский 1). Сходные результаты 
получены и при анализе КС линий I и II циклов от сорта ВИР 1094 [56, 58, 63].

Показано также повышение продуктивности самих линий II цикла по срав-
нению с линиями I цикла: у линий от Глории Янецкого это превосходство соста-
вило 36,0%, а от сорта ВИР 1094 – 16,0%. Этот результат является, по-видимому, 
следствием, с одной стороны, снятия остаточной инбридинговой депрессии,  
а с другой – эффектом отбора лучших генотипов по КС. 

В ходе исследований выяснилась необходимость более глубокой разработки 
таких вопросов, как оценка потенциальных возможностей исходных популяций, 
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динамика генетической изменчивости и ее компонентов в процессе отбора, от-
носительная роль разных типов генных взаимодействий в определении продук-
тивности на разных этапах программ рекуррентного отбора.

Известно, что непременным условием эффективности рекуррентного отбора 
является достаточный резерв генетической изменчивости в селектируемых по-
пуляциях, необходимый уровень которой должен поддерживаться на протяже-
нии всех циклов отбора. Основное значение при этом имеет компонент вариансы, 
обусловленный аддитивными генными эффектами. Анализ варианс ОКС и СКС 
в нашем исследовании показал, что у исходных популяций (I цикл) преобладали 
аддитивные эффекты, у популяций же II цикла наблюдалось уменьшение этих 
эффектов [63].

Таким образом, экспериментальная проверка показала высокую эффектив-
ность реципрокной рекуррентной селекции межлинейных гибридов кукурузы на 
основе межсортовых скрещиваний в создании гетерозисных гибридов, существен- 
но превосходивших по продуктивности исходную межсортовую комбинацию. 

Позже эта программа селекции была испытана на самоопыляющейся культуре 
томата [65, 66], где оказалась эффективной в повышении продуктивности меж-
линейных гибридов томата. В процессе исследований была выявлена внутри-
сортовая генетическая изменчивость по комбинационной способности у исход- 
ных сортов – компонентов скрещивания межсортового гибрида томата. Это по-
зволило при выполнении программы рекуррентной селекции выделить лучшие 
по комбинационной способности линии томата из обоих родительских сортов 
межсортового гибрида. Лучшие межлинейные гибриды, полученные при скре-
щивании линий I цикла, выделенных по комбинационной способности в топкрос-
сах, превзошли исходный межсортовой гибрид по раннему урожаю плодов на 
37,8–67,4%, а по общему урожаю – на 8,7–19,6%. 

Таким образом, при наличии генетической изменчивости в популяциях пре-
имущественно самоопыляющихся растений можно надеяться повысить уровень 
гетерозиса путем отбора лучших по комбинационной способности линий и соз-
дания высокоурожайных межлинейных гибридов. Вопрос о генетической измен-
чивости в популяциях автогамных растений очень важен для правильного вы-
бора селекционной стратегии при улучшении популяций.

За истекший период применения различных форм рекуррентного отбора (на 
протяжении более 50 лет) получены положительные данные о его результатив-
ности в повышении продуктивности популяций, гибридов и инбредных линий, 
в основном перекрестноопыляющихся растений. Если в некоторых случаях и не 
было получено ощутимой прибавки в урожайности, исследователи все же опти-
мистично расценивают перспективы рекуррентной селекции и объясняют при-
чины отдельных неудач либо недостаточной генетической изменчивостью селек-
тируемых популяций, либо неточностями методического характера.

Важным фактором эффективности любой селекционной программы являет-
ся также объем затрат труда и времени на ее осуществление. В этом смысле наша 
модификация реципрокного рекуррентного отбора заслуживает внимания, ибо 
достаточно весомых положительных результатов удалось достигнуть уже в ходе 
I цикла отбора. 
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4.3. рекуррентный отбор в улучшении популяций

Как уже отмечалось, разные типы рекуррентного отбора на комбинационную 
способность относятся к методам улучшения самих популяций и их гибридиза-
ционной ценности, в то время как простой рекуррентный отбор является мето-
дом улучшения самих популяций. Он эффективен главным образом на признаки 
с высокой наследуемостью, однако может быть эффективным и в улучшении про-
дуктивности растений. Этот метод получил свое развитие на основе массового 
отбора, который представляет собой древнейший метод селекции. В наиболее 
простой форме метод массового отбора заключается в выборе по фенотипу же-
лательных растений, семена которых затем объединяются и высеваются для об-
разования следующего поколения. При таком методе не проводится оценка от-
бираемых растений по потомству. Преимущество этого метода заключается в том, 
что отбор можно проводить ежегодно в каждом поколении. Простой рекуррент-
ный отбор является усовершенствованной формой массовой селекции. В данном 
случае, как правило, проводится оценка отбираемых растений по потомству, т. е. 
совмещаются элементы массового и индивидуального отборов. Большую роль 
рекуррентный отбор играет в улучшении качественных признаков. Как класси-
ческий пример можно привести результаты, полученные G. P. S�r�g��, B. Br�mh��� 
[67, 68]. Ими изучалась сравнительная эффективность простого рекуррентного 
отбора и стандартного метода инбридинга и отбора в повышении содержания 
масла в зерне кукурузы. В результате двух циклов рекуррентного отбора сред-
нее содержание масла повысилось от 7,8 до 10,5%. В серии же опытов с инбри-
дингом и отбором (5 поколений) этот сдвиг оказался незначительным (7,0–7,8%). 
Оригинальную схему простого рекуррентного отбора разработал и применил  
В. С. Пустовойт в селекции высокомасличных сортов подсолнечника. Он исполь-
зовал питомник так называемого направленного переопыления, где выращива-
лись и свободно скрещивались отобранные по масличности и устойчивости к бо-
лезням растения. Данной методикой не предусматривалось применение инбри-
динга, но циклы отбора лучших генотипов повторялись не только в селекционной 
работе по выведению сорта, а и в дальнейшей семеноводческой программе с уже 
созданным сортом. Выделение лучших генотипов осуществлялось на основе ин-
дивидуальной оценки потомства. Таким образом, согласно этому плану, улуч-
шение подсолнечника шло по двум руслам. С одной стороны – это создание но-
вых сортов, значительно отличающихся от существующих, с другой – это семе-
новодство, сопровождаемое непрерывным отбором. В процессе только улучшаю- 
щего семеноводства сбор масла с гектара увеличивался на 20–51% [69–71]. Не- 
которые исследователи использовали рекуррентный отбор для повышения устой- 
чивости растений к болезням. В Краснодарском НИИСХ им. П. П. Лукьяненко в свое 
время были созданы две устойчивые к стеблевой гнили популяции кукурузы, 
дальнейшее улучшение которых проводилось с помощью рекуррентной селек-
ции на высоком фоне естественной инфекции [72]. Анализ состояния исследова-
ний и практических результатов по использованию рекуррентного отбора в се-
лекции растений показывает, что с наибольшей эффективностью эта программа 
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может быть применена при условии значительной гетерогенности селектируе-
мого материала, высокого коэффициента его размножения, возможности осущест-
вления контролируемого опыления. Изучение внутрисортовой изменчивости по 
хозяйственно важным признакам имеет огромное практическое значение как 
основа эффективного отбора и является резервом для улучшения сельскохозяй-
ственных культур, в частности самоопыляющихся. Нами в программу рекуррент-
ного отбора были включены две популяции ярового гексаплоидного тритикале 
с целью проверки реакции тритикале на отбор. Культура тритикале относится  
к факультативным самоопылителям и по своим биологическим особенностям  
в значительной мере отвечает упомянутым выше условиям. Многочисленные 
исследования, посвященные генетике самоопыляющихся сортов сельскохозяй-
ственных растений, выявили наличие у них внутрисортовой изменчивости. Зна-
чительный уровень перекрестного опыления обнаружен у тритикале и, по дан-
ным некоторых авторов [73], в среднем составил 22,6% (варьируя от 0,7 до 60,8%). 
В исследованиях В. Пыльнева, О. Рижеевой, А. Кривенко [74] показано, что вели-
чина перекрестного опыления у тритикале зависит от экологических условий. 
Авторами выявлено до 17,3% спонтанных гибридов. Как было показано, величи-
на перекрестного опыления у гексаплоидного тритикале может варьировать в зна-
чительной степени в зависимости от генотипа, места и года выращивания, а так-
же от погодных условий. Из-за продолжающегося формообразовательного про-
цесса даже небольшой процент перекрестного опыления при выращивании три- 
тикале в течение значительного числа поколений может приводить к увеличению 
их генетической гетерогенности. Наиболее убедительным доказательством при-
сутствия внутрипопуляционной изменчивости является реакция популяций на 
отбор. Имеющаяся научная информация об улучшении популяций (��r ��) пере-��r ��) пере- ��) пере-��) пере-) пере-
крестноопыляющихся растений свидетельствует о том, что достаточно эффек-
тивным и менее трудоемким методом рекуррентного отбора может быть вариант, 
основанный на оценке генотипов S2 по потомству. Теоретически при таком под-
ходе к оценке селектируемого материала в наибольшей степени используется ад-
дитивная генетическая варианса, вследствие чего достигается улучшение самих 
популяций.

Нами проводились исследования по экспериментальной проверке эффектив-
ности варианта рекуррентного отбора для улучшения яровых гексаплоидных 
тритикале. С этой целью в каждой популяции тритикале, Рознер и 6ТА 206, было 
заложено по 100 линий (при строгом самоопылении) для изучения внутрипопу-
ляционной изменчивости по признакам продуктивности. Дисперсионный ана-
лиз результатов изучения внутрипопуляционной изменчивости, проведенный 
по данным испытания 200 линий S2, обнаружил достоверные генотипические 
различия между линиями по таким признакам, как число и масса 1000 зерен 
главного колоса, масса зерна одного растения. Наличие генотипических разли-
чий между отдельными растениями в исследуемых популяциях указало на возмож-
ность улучшения обоих сортообразцов тритикале [75–77]. Для прогнозирования 
результатов отбора использовались также коэффициенты наследуемости. Оказа-
лось, что самая высокая наследуемость характерна для признаков: число и масса 
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зерен главного колоса; масса зерен одного растения. Данные об относительной 
величине ожидаемого генетического улучшения, вычисленной на основе оценок 
наследуемости, дали возможность определить признаки, отбор по которым мог 
быть эффективным [75–77]. 

В результате испытаний по потомству S2 растений из каждой популяции 
было выделено по 10 генотипов, достоверно превосходящих исходные формы. 
Программа рекуррентного отбора, примененная в нашем исследовании, предпо-
лагает создание новых синтетических популяций тритикале после каждого цик-
ла отбора. Это достигается путем скрещивания лучших по определенным при-
знакам генотипов, отобранных из исходных популяций во всевозможных ком-
бинациях, и последующего смешивания полученных гибридных семян. Данный 
этап программы предполагал разработку приемов, обеспечивающих максималь-
ную степень переопыления выделенных линий. В смысле обеспечения полноты 
скрещиваемости наиболее отвечают поставленной задаче диаллельная гибриди-
зация с ручной кастрацией колосьев материнских растений. Однако этот про-
цесс трудоемок, поэтому для индуцирования мужской стерильности у материн-
ского компонента применялся метод поликросса с использованием химического 
гаметоцида. Исходя из того что степень перекрестного опыления линий – ком-
понентов синтетических популяций в значительной степени определяет уровень 
их генетической изменчивости, а следовательно, и эффективность II цикла отбора, 
нами изучались три варианта создания синтетиков: свободное переопыление ли-
ний, диаллельные скрещивания и поликросс с применением этрела. В дальней-
шем формировались популяции-синтетики путем объединения равных коли-
честв семян от каждой комбинации скрещивания. Эффективность вариантов оце-
нивалась в модельном опыте по продуктивности соответствующих синтетиков  
в сравнении с исходными популяциями сортообразцов 6ТА 206 и Рознер. 

В целом все синтетики, независимо от способа получения, превосходили по 
массе зерна растения исходные популяции на протяжении четырех изученных 
поколений (табл. 4.2). Результаты этих опытов свидетельствуют о наличии генети-
ческой изменчивости у исследуемых образцов тритикале, обусловленной в основ-
ном аддитивными эффектами генов, о точности оценки и выделения лучших ге-
нотипов S2, что в конечном счете определило эффективность программы рекур-
рентного отбора, основанной на оценке потомства генотипов S2. Конечно, эти 
данные нужно воспринимать с учетом того, насколько популяции, включаемые 
в такие программы, генетически гетерогенны. Полученные результаты подтвер- 
ждают основную идею рекуррентного отбора, основанного на оценке потомства 
S2, о возможности улучшения самих популяций (��r ��), что, естественно, учи-��r ��), что, естественно, учи- ��), что, естественно, учи-��), что, естественно, учи-), что, естественно, учи-
тывается при проведении селекционно-семеноводческой работы с этой культурой. 
Использование имеющегося резерва генетической изменчивости генофонда три-
тикале может быть дополнительным источником повышения продуктивности.

В исследованиях других авторов [78, 79] была также установлена результа-
тивность одного цикла рекуррентного отбора в увеличении урожайности райони- 
рованных сортов озимой мягкой пшеницы T. �������m, Беризина и Надзея. Осно-
вой полученного улучшения в данном случае явилась внутрисортовая изменчи-
вость, обнаруженная по многим параметрам растений пшеницы. 
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В исследованиях Л. И. Куделко и др. [80] показана реакция на отбор у мягкой 
яровой пшеницы T. �������m. В качестве исходного материала послужили дисом- 
ные образцы пшеницы, выделенные из потомства разных моносомных линий 
сорта Опал. Среди этих линий была обнаружена генетическая изменчивость, ко-
торая послужила основанием для экспериментальной проверки реакции данного 
материала на отбор. Прямой отбор проводился по нескольким признакам, и, как 
выяснилось в ходе исследований, наиболее эффективным он оказался по массе 
зерна и числу зерен главного колоса, при котором наблюдалось значительное 
превышение их (30,6 и 12,2% соответственно) над контролем. Отбор оказал также 
положительное влияние на некоторые признаки, коррелирующие с основными.

Таблица 4.2. влияние отбора у тритикале: продуктивность полученных синтетиков  
в сравнении с исходными популяциями

Материал Поколение

Синтетики, полученные на основе:

6ТА 206 Рознера

средний показатель массы зерна растения, г

I 
II  
III  
Исходная  
популяция

F 1 4,64 ± 0,16 
6,44 ± 0,26* 
6,61 ± 0,20* 

 
4,68 ± 0,21

2,77 ± 0,09 
4,01 ± 0,12* 
3,09 ± 0,12* 

 
2,64 ± 0,08

I  
II  
III  
Исходная  
популяция

� 2  5,96 ± 0,19* 
7,38 ± 0,30* 
7,23 ± 0,34* 

 
4,83 ± 0,20

5,26 ± 0,24* 
6,24 ± 0,22* 
6,07 ± 0,27* 

 
3,74 ± 0,16

I  
II  
III  
Исходная  
популяция

�3  6,21 ± 0,27* 
7,10 ± 0,37* 
7,43 ± 0,34* 

 
5,00 ± 0,22

4,70 ± 0,18* 
5,86 ± 0,17* 
5,53 ± 0,20* 

 
3,98 ± 0,14

I  
II  
III  
Исходная  
популяция

� 4  4,90 ± 0,17* 
6,13 ± 0,18* 
5,33 ± 0,18* 

 
4,21 ± 0,14 

3,11 ± 0,12* 
3,72 ± 0,12* 
3,14 ± 0,13* 

 
2,67 ± 0,11

*Р < 0,01.
П р и м е ч а н и е.  Синтетики, полученные методом: I – поликросса с применением этрела;  

II – свободного опыления; III – диаллельных скрещиваний.

Эффективность массового и отбора по потомству семей S1 показана у льна-
долгунца [81, 82]. В течение многолетних исследований (1993–2000 гг.) изучена 
отзывчивость сортов льна-долгунца (B����ch��, Л-41, Лазер, Леорковский) на 
массовый отбор. Предварительно был изучен генетический контроль некоторых 
признаков с целью определения характера их изменчивости. В результате было 
установлено, что признак «техническая длина» стебля у данных сортов опреде-
ляется в основном аддитивными эффектами генов. Отзывчивость на массовый 
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отбор по этому признаку отмечена у всех изученных генотипов льна-долгунца. 
Наиболее эффективным отбор оказался у сорта B����ch��: улучшенный сорт пре-B����ch��: улучшенный сорт пре-: улучшенный сорт пре-
вышал исходный (�1 > �0) по технической длине стебля на 18,6%. Этими авто-
рами выявлен вклад доминантных и рецессивных генов в проявление признака 
высота растения у льна-долгунца. Улучшенный сорт Леорковский превышал по 
этому признаку исходный на 15% после одного цикла отбора, основанного на 
оценке семей S1. Таким образом, полученные к настоящему времени экспери-
ментальные данные по использованию рекуррентного отбора у преимуществен-
но самоопыляющихся растений с целью внутрипопуляционного их улучшения 
согласуются с теоретическими представлениями о значительной роли в данном 
случае аддитивных генных эффектов.

4.4. Условия применения рекуррентного отбора и ограничения,  
налагаемые разными факторами

Несмотря на кажущуюся простоту схематического построения рекуррентно-
го отбора, при реальном осуществлении его программ имеются определенные 
трудности. Знание условий наиболее эффективного применения обсуждаемого ме-
тода, а также факторов, ограничивающих его, позволяет более корректно ставить 
задачи и определять возможности его в улучшении растений.

Первое условие, определяющее эффективность рекуррентного отбора, – на-
личие генетической изменчивости в исходном материале и поддержание ее на 
высоком уровне в течение всех циклов отбора. 

Наличие генетической изменчивости по комбинационной способности среди 
селектируемых линий кукурузы, а также по признакам продуктивности в исход- 
ных популяциях гексаплоидных тритикале обусловило в наших исследованиях 
эффективность разрабатываемых модификаций рекуррентного отбора [4, 53, 56, 58].

Разработка теоретических основ рекуррентного отбора имеет ключевое зна-
чение для повышения его эффективности и использования генетической измен-
чивости, представляющей значительный резерв улучшения. Об огромном прак-
тическом значении рекуррентного отбора свидетельствует блестящий опыт ака-
демика В. С. Пустовойта, который в свое время разработал и эффективно применил 
оригинальную схему этого метода в селекции и семеноводстве подсолнечника. 
Рекуррентный отбор, являющийся шагом вперед в селекции растений, лишен 
недостатков индивидуального отбора, при котором родоначальником будущего 
сорта становится, как правило, один биотип. Это приводит к излишней однород-
ности сортов, что имеет неблагоприятные последствия, выражающиеся иногда  
в низкой устойчивости к болезням, вредным насекомым и другим факторам.

Несомненно, что цели и задачи интенсивной селекции в полной мере отно-
сятся и к программам рекуррентного отбора. Поэтому потребности селекцион-
ной практики являются основным определяющим фактором наиболее рацио-
нального его использования. По данным М. И. Хаджинова и др. [83–85], этот тип 
отбора, позволяющий направленно концентрировать гены-модификаторы, пода-
вляющие вредное действие рецессивной мутации опейк-2, является наиболее 
приемлемым методом повышения продуктивности высоколизиновой кукурузы.
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Различные модификации рекуррентного отбора были успешно применены 
на разных этапах селекционных программ у кукурузы с целью улучшения исход- 
ного материала и создания новых самоопыленных линий с высокой комбинаци-
онной способностью и рядом других хозяйственно ценных признаков [86–90].

Можно привести примеры, показывающие ограничения в использовании ре-
куррентного отбора, налагаемые характером генного контроля признака. Напри-
мер, у кормового люпина ценность представляют безалкалоидные формы. Об-
разование алкалоидов определяется комплементарным действием генов, вклю-
чающим предположительно два локуса, т. е. для завершения биосинтеза необ- 
ходимо присутствие активных аллелей А1, В1, которые кодируют активность 
ферментов разных этапов биосинтеза алкалоидов. Отсутствие одного из этих 
аллелей (блокируется одно из звеньев) приводит к образованию безалкалоидной 
формы люпина. Однако скрещивание двух разных безалкалоидных форм (с бло-
кированием разных звеньев биосинтеза) приводит к восстановлению алкалоид-
ности. При преимущественном самоопылении люпина возможно поддержание 
безалкалоидных форм. Рекуррентный отбор на повышение безалкалоидности 
окажется в данном случае не только бесполезной, но и вредной процедурой, так 
как рекомбинация наследственных факторов может привести к нежелательному 
эффекту, восстановлению алкалоидности. Такой же отрицательный результат 
может быть получен при селекции на укорачивание стебля растения. Если высота 
определяется комплементарным действием генов, то карликовость – отсутствием 
одного из них. Таким образом, если комплементарное взаимодействие генов при-
водит к нежелательному выражению признака, как это имеет место у кормового 
люпина (восстановление алкалоидности), использование рекуррентного отбора 
проблематично.

Серьезной помехой в повышении эффективности рекуррентного отбора яв-
ляется сцепленность генов, понижающая возможность их рекомбинации. По су-
ществу, происходит рекомбинация не генов, а главным образом хромосом (групп 
сцепления). Для разрыва групп сцепления и увеличения числа благоприятных 
рекомбинаций предлагается перед началом каждого следующего цикла отбора 
увеличить число поколений свободных скрещиваний [91].

Одно из главных условий эффективности рекуррентного отбора – простота 
проведения контролируемого опыления при проведении самоопыления и оценке 
лучших генотипов, с одной стороны, и их рекомбинации, с другой. У некоторых 
перекрестноопыляющихся растений трудности возникают на первой стадии, в то 
время как у самоопыляющихся – на второй.

У кукурузы, как известно, для выделения и оценки генотипов применяется 
инбридинг и топкросс. Проведение контролируемых скрещиваний в данном слу-
чае не представляет трудностей. Речь может идти лишь об упрощении методи-
ческих приемов, сокращающих ручной труд. Так, применение в наших исследо-
ваниях изолированных участков для получения топкроссов для последующей 
оценки линий кукурузы на комбинационную способность значительно упрости-
ло проведение контролируемых скрещиваний по сравнению со стандартным ме-
тодом реципрокной рекуррентной селекции. Кроме того, при таком варианте ис-
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ключается ошибка в оценке комбинационной способности линий, привносимая 
вынужденным ограничением выборки растений тестера, когда он используется 
как материнская форма [54, 55].

Для фиксации и выделения лучших генотипов гексаплоидных тритикале 
было применено строгое самоопыление и оценка линий по потомству [4]. При 
данном методе оценки селектируемого материала в большей степени использу-
ется генетическая варианса, обусловленная аддитивными генными эффектами, 
что весьма важно при улучшении самих популяций (��r ��). 

При осуществлении контролируемых скрещиваний важным вопросом явля- 
ется опыление: имеют значение количество и способ переноса пыльцы. У гекса-
плоидных тритикале значительная часть растений цветет открыто, образуется 
достаточное количество пыльцы. В связи с этим проведение перекрестного опы-
ления не вызывает затруднения. Поэтому в наших исследованиях вопрос решал-
ся только в отношении индуцирования мужской стерильности у материнских 
растений при скрещивании лучших генотипов. Изучение для этой цели этрела 
показало, что наиболее эффективным вариантом обработки, обеспечивающим 
100%-ную стерильность пыльцы, является опрыскивание растений 1,5%-ным вод- 
ным раствором в начале фазы колошения. Таким образом, была найдена возмож-
ность использования этрела в системе рекуррентного отбора при создании син-
тетических популяций тритикале [4, 77]. 

Некоторыми исследователями обсуждалась возможность использования удво-
енных гаплоидов кукурузы с целью повышения эффективности рекуррентного 
отбора [92–95]. По мнению S. �h��� [92], применение удвоенных гаплоидов ку-S. �h��� [92], применение удвоенных гаплоидов ку-. �h��� [92], применение удвоенных гаплоидов ку-
курузы при рекуррентной селекции может обеспечить более точную оценку гомо-
зиготных линий и уменьшить возможность включения нежелательного материа-
ла. Сдвиг генной частоты в нужном направлении может произойти быстрее даже 
тогда, когда цикл отбора будет на один год длиннее, чем при классическом методе 
рекуррентной селекции. Прогнозируя ожидаемую прибавку урожая, В. Gr�ffi�g 
[93] в модельной версии показал, что эффективность рекуррентного отбора с ис-
пользованием удвоенных гаплоидов может быть в 6 раз выше, чем с включением 
обычных диплоидных популяций. Т. М. �hoo, L. W. K�������rg [94] смоделиро-
вали массовый отбор 30-летней длительности на признаки при аддитивном на-
следовании и полном доминировании с включением удвоенных гаплоидов и обыч- 
ных диплоидов. Эти модельные программы осуществлены при двух вариантах 
интенсивности отбора – 5 и 25%, при наследуемости признака – 0,2. Предполо-
жительный размер селектируемой популяции был постоянным – 400 растений. 
Признак, по которому проводился отбор, контролировался 20 основными и 20 ма-
лыми генами, частота их в исходных популяциях 0,5 и 0,1. Показано, что при 
использовании удвоенных гаплоидов ответ на отбор был в 1,4 раза выше, чем  
в популяции обычных диплоидов. Более высокая результативность обсуждае-
мой программы при включении удвоенных гаплоидов объясняется значитель-
ным (в два раза) увеличением аддитивной вариансы и отсутствием вариансы до-
минирования. Однако при этом, как подчеркнули авторы, возможна и заметная 
потеря желательных генов. В частности, у некоторых культур наблюдается низ-



165

кая частота выхода удвоенных гаплоидов, а это может вызвать уже на этом этапе 
значительную потерю ценных генов. G. �. S�r�g��, S. A. E��rh�r� [96] показали, 
что одна гомозиготная линия кукурузы посредством гаплоидии возникает с ча-
стотой 1 на 10 000 испытанных проростков. В сравнительно недавно опублико-
ванной работе [95] представлены результаты, полученные с помощью теорети-
ческой модели, в которой сравниваются два варианта рекуррентного отбора на 
комбинационную способность у такой культуры, как кукуруза: а) с использова-
нием удвоенных гаплоидов и б) диплоидных генотипов S0, S1, S2. Сопоставля-S0, S1, S2. Сопоставля-0, S1, S2. Сопоставля-S1, S2. Сопоставля-1, S2. Сопоставля-S2. Сопоставля-2. Сопоставля-
ется тесткроссное потомство при обоих методах. Оказалось, что самое значи-
тельное преимущество рекуррентный отбор с использованием удвоенных га-
плоидов имеет при низкой наследуемости признака. 

В. Ротаренко [97] приводит экспериментальные данные о выполнении про-
граммы рекуррентного отбора с использованием матроклинных гаплоидных 
растений кукурузы. Три цикла рекуррентного отбора оказались эффективными 
в улучшении зерновой продуктивности двух синтетических популяций кукуру-
зы. Прибавка на цикл отбора у одной популяции составила 13,1%, а у другой – 
12,04%. Автор считает, что эффективность гаплоидного рекуррентного отбора 
примерно в 3–4 раза выше используемых стандартных методов этого вида се-
лекции. Поскольку у гаплоидов все гены находятся в гемизиготном состоянии, 
то проявляются только неаллельные взаимодействия. Поэтому автор полагает, 
что в основе достигнутого улучшения лежат неаллельные эффекты генов (адди-
тивные и эпистатические), отбор такого типа генов и приводит к существенному 
улучшению синтетических популяций. Таким образом, приведенные теоретиче-
ские и экспериментальные данные свидетельствуют о некотором преимуществе 
использования удвоенных гаплоидов при рекуррентном отборе. Несомненно, та-
кой подход в использовании гаплоидов представляет большой теоретический и 
практический интерес. По-видимому, более определенное заключение о преиму-
ществе метода с использованием гаплоидов можно было бы сделать при его экс-
периментальном сравнении со стандартным методом рекуррентного отбора на 
одном и том же исходном материале. Однако уже сейчас использование удвоен-
ных гаплоидов при рекуррентном отборе может быть эффективной процедурой, 
например, при выделении гомозиготных линий из улучшенных популяций.

Выбор метода рекуррентного отбора зависит также от наследуемости при-
знака, по которому проводится отбор. Необходимо знать наследуемость призна-
ка, или генетическую обусловленность признака. Признаки с высокой наследуе-
мостью можно значительно улучшить двумя-тремя циклами отбора. Важно также 
знать, насколько в процессе отбора могут изменяться признаки, коррелирующие 
с основным признаком, по которому проводится отбор.

В некоторых случаях выбор метода рекуррентного отбора зависит от постав-
ленной цели. Если нужно улучшить сорт-популяцию с помощью рекуррентного 
отбора, важно иметь на ранних этапах селекции достаточную генетическую из-
менчивость как основу для результативного применения отбора. При достигну-
том улучшении в последующих циклах можно применять отбор, ведущий к вы-
ровненности популяции с учетом всех коммерческих требований, предъявляе-
мых сорту. 
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Уже сейчас можно с уверенностью сказать, что применение современных ме-
тодов биотехнологии, в частности культуры in vitro, а также молекулярных ме-
тодик приведет к усовершенствованию программ рекуррентного отбора и к вы-
яснению многих теоретических аспектов данного метода селекции. Здесь можно 
ожидать фундаментальных изменений в наших представлениях о природе гете-
розиса.

*  *  *
Знание условий наиболее эффективного применения методов рекуррентного 

отбора, а также факторов, ограничивающих его, позволяет более корректно ста-
вить задачи и определять возможности его в улучшении растений. Обоснован-
ный нами этап предварительных межсортовых скрещиваний с целью определе-
ния комбинационной способности разных сортов и выделения наиболее гетеро-
зисной родительской пары является существенным элементом разработанной 
модификации реципрокной рекуррентной селекции, обусловливающим ее высо-
кую эффективность. Теоретический расчет давал основание ожидать значитель-
ный положительный результат уже после одного цикла отбора, что в дальней-
шем подтвердилось экспериментальными данными.

Важным фактором эффективности любой селекционной программы являет-
ся объем затрат труда и времени на ее осуществление. В этом смысле наша мо-
дификация реципрокного рекуррентного отбора заслуживает внимания с уче-
том того, что положительные результаты достигнуты уже после первого цикла. 
Поэтому для сокращения сроков работы она может быть использована в форме 
однократного отбора. Естественно, включение в селекцию более продуктивных, 
современных сортов, синтетиков или гибридных популяций, обеспечивающих 
высокий гетерозис при скрещивании, может дать бóльшую прибавку урожая, 
чем полученную в нашем модельном опыте на кукурузе.

Экспериментально проверен метод рекуррентного отбора для повышения 
продуктивности тритикале: созданные синтетические популяции существенно 
превосходили исходные популяции по зерновой продуктивности растения. По-
лученные в данном случае положительные результаты, а также биологические 
особенности этой культуры (наличие значительной внутрипопуляционной из-
менчивости, достаточно высокий коэффициент размножения, возможность про-
ведения контролируемых скрещиваний сравнительно простым способом) свиде-
тельствуют о возможности использования анализируемого метода в селекционно-
семеноводческой работе, что актуально для новой искусственно созданной зер- 
новой культуры. В целом показана возможность использования метода рекур- 
рентного отбора для улучшения колосовых видов растений. 

Экспериментально показано, что модификация реципрокной селекции на осно-
ве межсортовых скрещиваний позволяет повышать в основном эффект гетерози-
са гибридной кукурузы на межпопуляционном уровне, в то время как рекуррент- 
ный отбор, основанный на оценке потомства S2 генотипов тритикале и других 
культур, является методом улучшения самих популяций (��r ��).
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Наиболее серьезной проблемой при выполнении программ рекуррентного 
отбора является точное определение генетической ценности признака и в связи  
с этим поиск и выделение лучших генотипов по их фенотипическому выраже-
нию. От правильности решения этой проблемы в значительной степени зависит 
успех в повышении продуктивности и улучшении других свойств растений.  
В связи с этим большое значение имеет поиск тестов, тесно коррелирующих с про-
дуктивностью. Эта работа ведется длительное время, однако пока она малоре-
зультативна. 

Немаловажную роль в эффективности нашей модификации реципрокной се-
лекции кроме принципа предварительных межсортовых скрещиваний играет 
точность оценки комбинационной способности линий в топкроссах. Она зависит 
от правильного определения уровня продуктивности тестовых гибридов, что тре-
бует проведения испытания их в разных условиях. Повышение точности оценки 
комбинационной способности означает повышение эффективности рекуррент-
ного отбора. Хорошо известно, что основной трудностью в этом случае является 
неконтролируемое влияние условий внешней среды на проявление полимерных 
генов и значительный вклад в определение количественных признаков взаимо-
действия генотип × среда. Здесь уместно отметить, что исследования по генетике 
количественных признаков вместе со статистическими методами анализа оказа-
ли существенное влияние на развитие методологии селекции на гетерозис и яви-
лись удобным инструментом при сравнении эффективности разных методов се-
лекции и разных способов оценки комбинационной способности инбредных ли-
ний кукурузы. Но как показали позднейшие исследования, применяемые методы 
количественной генетики не всегда отражают реальную картину динамики ге-
нетической изменчивости в селектируемых популяциях. В этом плане большой 
научный интерес и практическую ценность представляет генетическая система 
QTL (Q����������� Tr��� Loc���o�), позволяющая изучать локализацию и вклад по-
лимерных генов в развитие количественных признаков. Использование этой си-
стемы наряду с традиционными подходами к изучению явления гетерозиса даст 
новую информацию, которая может быть использована и в селекционной прак-
тике. Это может привести к повышению эффективности методов рекуррентного 
отбора путем увеличения прибавки урожая на единицу времени, так как таким 
образом можно сократить время на осуществление цикла отбора. В некоторых 
случаях эти оценки количественных признаков незначительно зависят от усло-
вий среды. Так, S����r [36] картировал QTL�, влияющие на урожай зерна и некото-
рые другие признаки кукурузы, при разных комбинациях стрессовых и благо-
приятных условий. Показано, что даже тогда, когда урожай зерна при благопри-
ятных условиях был в 10 раз выше, чем при стрессовых, данные по картированию 
QTL изменялись незначительно.

Убедительные доказательства, как было уже отмечено, преимущества рекур-
рентного отбора по сравнению со стандартным методом инбридинга и отбора 
приведены в опытах на кукурузе при селекции на повышение содержания масла 
в зерне, а также на комбинационную способность.

Критический анализ данных об эффективности разных программ рекуррент-
ного отбора позволяет в настоящее время более корректно ставить вопрос, какая 
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программа наиболее приемлема и эффективна в том или ином случае. По имею-
щимся сведениям достаточно эффективной программой является реципрокная 
рекуррентная сибсовая селекция, которая в теоретическом плане рассчитана  
в большей степени использовать аддитивные генные эффекты, чем стандартный 
метод реципрокного рекуррентного отбора. При применении этого метода преду- 
сматривается, с одной стороны, оптимальное улучшение самих селектируемых 
популяций, а с другой, получение максимального гетерозисного эффекта у меж-
популяционных гибридов.

Как показали экспериментальные результаты, перспективен рекуррентный 
отбор, основанный на оценке потомства линий S1, S2. Сравнение систем рекур-
рентного отбора, основанного на оценке тестовых гибридов и самих линий (��r ��), 
показало, что селекция, построенная на оценке линий S1 (��r ��), в некоторых 
случаях также или более эффективна в повышении урожайности популяций, 
чем селекция с использованием тестера [ 59–62, 87]. Более того, оценка по по-
томству самих линий при улучшении продуктивности отдельных популяций 
может быть экономически более выгодной, так как сокращается время, необхо-
димое для получения тестовых гибридов с включением этих линий [53]. Полу-
ченные результаты дают основание сделать предположение, что при нашей мо-
дификации реципрокной селекции аддитивные генетические эффекты играют 
наибольшую роль в определении продуктивности сестринских гибридов (сиб-
сов) кукурузы и в меньшей мере используются на этапе оценки линий на комби-
национную способность в топкроссах. Некоторое значение могут иметь эти эф-
фекты в контроле продуктивности создаваемых двойных или простых межли-
нейных гибридов на межпопуляционном уровне, так как в большинстве случаев 
наибольший эффект гетерозиса проявляется при объединении линий, выделив-
шихся в топкроссах и в сестринских скрещиваниях.

При усовершенствовании рекуррентного отбора применительно к отдельным 
культурам определяющую роль играет удачный выбор варианта селекционной 
программы. Вариант рекуррентного отбора у тритикале, основанный на оценке 
потомства линий S2 и использующий аддитивные генетические эффекты, позво-
лил значительно улучшить селектируемые популяции этой культуры.

Программы рекуррентного отбора по существу слагаются из отдельных эта-
пов, выполнение каждого из которых имеет определенное влияние на их эффек-
тивность в целом. Исключительное значение имеет правильный выбор исходно-
го материала. Первое непременное условие – наличие генетической изменчиво-
сти. Поэтому следует включать исходный материал преимущественно с высокой 
степенью гетерогенности и поддерживать ее в создаваемых с каждым новым ци-
клом синтетических популяциях. При формировании синтетических популяций 
большую роль играет система воспроизведения. Для обеспечения перекрестного 
опыления в принципе могут быть использованы мужская стерильность ядерной 
и цитоплазматической природы, а также стерильность, индуцированная хими-
ческим путем. В некоторых случаях, вероятно, для этой цели могут использо-
ваться явления самонесовместимости, избирательности оплодотворения, а так-
же существующий полиморфизм по степени перекрестноопыляемости. Учиты-
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вая наследственный характер последнего [98], вероятно, можно усилить степень 
выраженности этого признака в селектируемых популяциях путем соответству-
ющего отбора.

Необходимо также, чтобы вовлекаемый в рекуррентный отбор исходный ма-
териал обладал достаточно высокой репродуктивной способностью для обеспе-
чения требуемых масштабов как размножения отбираемых генотипов, так и про-
ведения испытания их на комбинационную способность и другие признаки. Ре-
куррентный отбор, основанный на принципах популяционной генетики и пред- 
ставляющий наиболее эффективный метод современной селекции, может быть 
усовершенствован применительно к отдельным культурам с учетом их биологи-
ческих особенностей. Следует еще раз подчеркнуть, что важную роль в развитии 
рекуррентного отбора и повышении его эффективности сыграли достижения 
популяционной генетики, а также разработка генетико-статистических методов 
оценки параметров селектируемого материала, в частности математических ме-
тодов оценки комбинационной способности. Большое значение в выяснении эф-
фективности и выборе наиболее оптимальных вариантов этого типа отбора для 
конкретных ситуаций имела разработка теоретических моделей, построенных 
на принципах популяционной и молекулярной генетики [48, 99].
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Глава 5

ФизиолоГо-БиоХимические основы  
селекции расТений на ГеТерозис

В настоящее время при создании сортов сельскохозяйственных культур осо-
бое внимание селекционеры уделяют тому, чтобы новые формы растений сочета-
ли в себе высокий потенциал продуктивности с устойчивостью к различным биоти- 
ческим и абиотическим факторам. Однако селекция обычно сопровождается су-
жением генетической изменчивости, что приводит к снижению резистентности 
растений к болезням и другим неблагоприятным воздействиям среды. 

Одним из путей повышения продуктивности растений является получение 
высокоурожайных и адаптивных сортов и гибридов с ярко выраженным гетеро-
зисным эффектом. С проблемой гетерозиса в селекции тесно связаны проблема 
количественных признаков, особенно таких генетически сложных признаков  
и свойств растений, как пластичность, адаптивность и продуктивность, по кото-
рым прежде всего и проявляется гетерозисный эффект. Сложность наследования 
количественных признаков у растений позволила прийти к заключению, что зна- 
ние генетики растительного организма может служить лишь отправной точкой 
процесса селекции. По ряду культурных растений уже достигнут предел про-
дуктивности, поэтому традиционные методы отбора по хозяйственно ценным 
признакам стали малоэффективными. В связи с этим необходим интенсивный 
поиск новых подходов для решения этих проблем. При отборе растений с более 
высокой жизнеспособностью и, следовательно, более высокой продуктивностью 
в конкретных условиях, на наш взгляд, перспективно изучение физиолого-гене- 
тических основ продукционного процесса. При формировании урожая интегри-
руются результаты координированного осуществления основных процессов жизне- 
деятельности растений – фотосинтеза, дыхания, транспорта метаболитов, роста 
и развития. Ведущая роль при этом принадлежит фотосинтезу, в ходе которого 
растительный организм аккумулирует энергию и пластические вещества, исполь-
зуемые для фундаментальных составляющих продукционного процесса. В свете 
новых знаний использование физиолого-биохимических маркеров послужит на-
дежным критерием оценки селекционной значимости новых форм. Изучение ге-
нетических особенностей селекционного материала на этом фоне позволит более 
предметно говорить об их взаимообусловленности с физиологическими и био-
химическими проявлениями. Связь данных факторов крайне сложна, так как их 
интеграция и взаиморегуляция происходят на разных уровнях структурно-функ- 
циональной организации. Поэтому для понимания их взаимодействия необходи-
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мы комплексные исследования, которые позволят объективно оценивать генети-
чески детерминированные биохимические особенности линий или сортов, 
сравнивать их между собой, планировать подбор пар для скрещивания, контро-
лировать и сокращать время селекционного процесса. Несмотря на успехи, до-
стигнутые в исследовании сложных процессов регуляции генной экспрессии, до 
сих пор остаются неясными основные механизмы становления количественного 
признака, в котором взаимодействуют многие системы генов. В программах соз-
дания сортов и гибридов с высоким биологическим потенциалом продуктивно-
сти селекционный материал обычно оценивается по конечному результату – ве-
личине сформированного урожая. Однако динамика и взаимосвязь морфологи-
ческих, физиолого-биохимических и генетических процессов формирования 
структурных компонентов продуктивности в ходе онтогенеза остаются недоста-
точно выясненными. Не раскрыта связь молекулярной организации клеток ги-
бридов с величиной гетерозисного эффекта и изменениями количественных 
признаков. Сейчас уже не вызывает сомнения, что как отдельные этапы индиви-
дуального развития, так и общий ход онтогенеза генетически детерминированы. 
Поскольку генетическая программа в онтогенезе растений реализуется через 
многие метаболические пути, то исследование физиологических и молекулярно-
биохимических процессов при формировании гетерозисного преимущества 
представляется наиболее важным.

В метаболизме клетки ключевая роль принадлежит биоэнергетике, от интен-
сивности функционирования которой в значительной степени зависит актив-
ность различных биосинтетических процессов и, в конечном итоге, общая про-
дуктивность растений. Системой, перспективной для изучения механизмов ге-
терозиса, на наш взгляд, является биоэнергетика клетки. От потенциальной 
мощности энергообразующих систем и совершенства механизмов их регуляции 
зависит эффективность биосинтетических процессов, адаптация к воздействию 
факторов внешней среды и, в конечном результате, продуктивность сельскохо-
зяйственных растений. Изучение биоэнергетических аспектов онтогенетическо-
го развития представляется, на наш взгляд, актуальным, поскольку гены, коди-
рующие признаки продуктивности, по-разному экспрессируются на различных 
этапах онтогенеза. Поэтому выявление ключевых этапов формирования количе-
ственных признаков, характеризующих продуктивность, является основой при 
создании стабильных и высокоурожайных сортов. 

Перспективы целенаправленного применения гетерозисного эффекта в се-
лекции высокопродуктивных сортов и гибридов интенсивного типа во мно-
гом связаны с возможностью его прогнозирования. Исследования функцио-
нирования метаболических систем в реализации генетической программы на 
пути от генотипа к фенотипу помогут полнее раскрыть механизмы гетерозис-
ного эффекта и на этом основании разработать критерии его раннего прогно-
зирования. 
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5.1. Биоэнергетические процессы на ранних стадиях  
онтогенеза линий и гибридов кукурузы

В селекции кукурузы главным направлением является получение высокопро-
дуктивных гибридов, устойчивых к болезням, вредителям, стрессовым и абио-
тическим факторам среды, с улучшенным составом и биологической ценностью 
зерна и биомассы. Биохимическая обогащенность гибридов в результате взаимо-
действия аллельных и неаллельных генов обеспечивает стабильность и, возмож-
но, большую скорость метаболических процессов на ранних стадиях развития 
растения, что приводит к эугетерозису − увеличению первичного синтеза ну-
клеиновых кислот и белков, усилению гомеостаза развития [1, 2]. Эти перестрой-
ки метаболизма у гибридных форм, вероятно, обусловлены адекватными изме-
нениями биоэнергетических процессов. 

Первой физиологической интерпретацией явления гетерозиса была теория  
E. A�h�y, согласно которой гетерозис в первом поколении определяется круп-. A�h�y, согласно которой гетерозис в первом поколении определяется круп-
ным зародышем, доминантным эффектом скорости роста, большим размером 
меристемы и повышенной фотосинтетической активностью [3]. По мнению авто-
ра, основой физиологической активности проростков на начальных этапах раз-
вития является инициация активности ферментных структур, перемещение, 
преобразование и использование питательных веществ, накопленных в семени, 
а затем формирование метаболических систем. На этой стадии гетерозисный 
эффект проявляется в увеличении скорости роста и создании дифференциально-
го уровня метаболизма по отношению к исходным формам, приводящего в итоге 
к количественным различиям в размерах, мощности и урожайности. Несмотря 
на большое количество исследований, подтверждающих или опровергающих дан-
ную теорию, до сих пор не выявлено общих закономерностей протекания обмен-
ных процессов при гетерозисе [4]. Усиление ростовой функции гибридов, приво-
дящее к развитию более мощного организма, некоторые авторы связывают с пе-
рестройкой гормонального статуса проростков [5], с накоплением метаболически 
активных фосфорных соединений, а эффект гетерозиса в целом сопряжен с акти-
вацией фосфорного обмена [4, 6]. 

Материалом для исследований служили самоопыленные линии кукурузы 
(Zea mays L.) и гибридные комбинации F1 и F2. В качестве материнской или от-
цовской формы была использована линия Л20, стабильно показывающая высо-
кую ОКС по продуктивности (масса початка и масса зерна с початка) [7]. Линии 
Л21 и Л25 характеризовались отрицательными значениями ĝi (табл. 5.1).

Гибриды F1 кукурузы различались по степени гетерозисного эффекта. При скре-
щивании линий Л20 и 018а, Л20 и Л25 наблюдался высокий гетерозис: процент 
гетерозиса по массе зерна с початка в среднем за три года анализа составил 46,1 
(Л20 × 018а), 50,1 (018а × Л20), 29,1 (Л20 × Л25) и 28 (Л25 × Л20). При близкород-
ственном скрещивании гетерозис был незначительным (Л20 × Л21 – 12,9%) или 
отсутствовал (Л21 × Л20 – 0,9%) [7]. Гибридные комбинации F2 кукурузы, полу-
ченные самоопылением гибридов F1 (Л20 × Л21, Л21 × Л20, Л20 × Л25, Л25 × Л20), 
проявляли гетерозис по урожайности (5,1; 7,8; 10,3 и 29,7% соответственно).
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Таблица 5.1. Продуктивность (х) и эффекты общей комбинационной способности (ĝi)  
в различные годы анализа (I, II)

Линия

Масса початка, г Масса зерна с початка, г

I II I II

х ĝi х ĝi х ĝi х ĝi

Л20 106,7 8,00 96,9 5,91 102,8 9,30 80,1 7,04
Л21 75,7 –7,12 84,2 –5,96 70,2 –6,46 66,1 –5,23
Л25 86,1 –9,62 103,1 –12,02 80,6 –7,60 82,5 –9,95
018а 110,3 5,48 99,1 0,82 102,3 6,04 84,5 1,91

Стандартная 
ошибка (ĝi – ĝj)

– 2,71 – 3,69 – 3,07 – 3,04

Для изучения динамики биоэнергетических показателей при прорастании 
семян кукурузы были использованы морфофизиологические и биохимические 
признаки: масса сухого вещества органов проростка, прирост биомассы, содер-
жание фитина, неорганического фосфата (P�) и адениловых нуклеотидов (ATP, 
ADP и A�P).

Исходя из детерминирующей роли генотипических особенностей семян в опре-
делении характера обмена веществ на ранних этапах развития, была проведена 
оценка морфофизиологических признаков отдельных органов 4- и 6-суточных 
проростков. Анализ изменений биомассы органов проростков самоопыленных 
линий кукурузы (табл. 5.1а) выявил незначительные различия между генотипа-
ми на 4-е сутки развития. На более позднем этапе прорастания наибольшая мас-
са осевых органов и соответственно всей растущей части отмечена у Л20. Ана-
логичная тенденция обнаружена при анализе морфофизиологических признаков 
в зеленых проростках вышеназванных линий кукурузы [8].

Таблица 5.1а. масса сухого вещества органов и растущей части (колеоптиль + мезокотиль + 
корешок) 4- и 6-суточных проростков линий кукурузы, мг/растение

Линия
Орган проростка

колеоптиль мезокотиль корешок зерновка растущая часть

4-е сутки
Л20 7,09±0,92 8,23±0,30 7,94±0,27 158,1±6,7 23,26
Л21 6,63±0,23 7,95±0,14 6,38±0,51 158,4+5,8 20,96
018а 5,69±0,59 7,48±0,38 9,07±0,51 189,5±4,9 22,24
Л25 6,76±0,48 9,03±0,41 8,23±0,41 173,5±8,8 24,08

6-е сутки
Л20 24,21±0,54 15,48±0,54 15,27±0,46 118,5±7,8 54,97
Л21 17,93±0,50 14,67±0,38 8,14±0,40 133,6±6,2 40,74
018а 15,65±1,37 11,48±0,31 13,90±0,91 162,1±8,3 41,03
Л25 17,25±0,51 14,13±0,56 13,97±1,26 145,3±5,2 45,35

У линий Л20, Л25 и 018а исходная масса одной зерновки была практически 
одинаковой (табл. 5.2). В ходе прорастания общая масса растущих органов и зер-
новки снижалась у всех исследуемых форм, хотя и в различной степени. Количе-
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ственные различия между линиями могут указывать на генетическую детерми-
нированность процесса мобилизации веществ семени. Отмеченное уменьшение 
биомассы всего проростка происходило за счет оттока веществ из эндосперма  
и последующего его использования на пластические и энергетические процессы 
в растущих органах, хотя незначительная часть метаболитов может выделяться 
в среду выращивания (например, через корни) [9]. 

Таблица 5.2. масса сухого вещества зерна и проростка (осевые органы + зерновка)  
линий кукурузы, мг/растение.

Объект исследования
Линия

Л20 Л21 018а Л25

Зерно до прорастания 221±5 187±8 227±7 225±7
4-суточный проросток 181±7 179±6 212±6 198±5
6-суточный проросток 173±7 174±5 203±9 191±5

У гибрида Л20 × Л25 масса зерна до прорастания была максимальной по 
сравнению с другими гибридными комбинациями (табл. 5.3). Характерно, что 
прямые гибриды линии Л20 превосходили обратные в различной степени. Реци-
прокные различия по качеству и объему зерновок кукурузы показаны и в рабо- 
те [10]. В ходе прорастания происходило уменьшение общей биомассы пророст-
ков. К 6-м суткам у гибридов с наименьшими величинами исходной массы зерна 
(018а × Л20 и Л25 × Л20) снижение составило 7,6 и 8% соответственно. 

Таблица 5.3. масса сухого вещества зерна и проростка (осевые органы + зерновка)  
F1-гибридов кукурузы, мг/растение

Объект исследования
Гибрид

Л20×Л21 Л21×Л20 Л20×018а 018а×Л20 Л20×Л25 Л25×Л20

Зерно до прорастания 229±6 217±8 221±7 197±9 276±8 199±7
4-суточный проросток 211±5 197±8 202±8 185±6 256±8 187±9
6-суточный проросток 207±4 189±6 198±7 182±4 244±6 183±6

По биомассе растущих органов 4-суточных проростков низкогетерозисные 
гибриды различалась незначительно, а между гетерозисными были отмечены 
достоверные реципрокные различия (табл. 5.4). К 6-м суткам прорастания масса 
сухого вещества каждого органа и их сумма возрастали в 1,5–2 раза. Интенсив-
нее накапливали биомассу прямые гибриды на основе Л20, превосходившие об-
ратные как по относительному приросту, так и по абсолютным значениям этих 
показателей. Биомасса зерновок у прямых гибридов, за исключением 018а × Л20, 
в оба срока прорастания имела тенденцию к превышению ее величины у обрат-
ных форм, что может указывать на нереализованные ресурсы эндосперма у по-
следних. Указанное преимущество прямых гибридов представляется весьма су-
щественным, поскольку ресурсы эндосперма семян кукурузы играют важную 
роль не только в снабжении энергией тканей проростка на ранних стадиях про-
растания, но и обеспечивают нарастание листовой поверхности на более позд-
них этапах развития. 
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Таблица 5.4. масса сухого вещества отдельных органов и растущей части (колеоптиль + 
мезокотиль + корешок) 4- и 6-суточных проростков F1-гибридов кукурузы, мг/растение

Гибрид
Орган проростка

Растущая часть
колеоптиль мезокотиль корешок зерновка

4-е сутки
Л20 × Л21 83,8±4,8 99,3±7,6 72,4±5,2 1856±17 256,5
Л21 × Л20 82,3±1,4 87,1±3,6 72,6±7,2 1723±84 242,0
Л20 ×018а 75,9±10,5 88,1±4,9 70,7±9,5 1783±56 234,6
018а × Л20 118,9±11,0 117,7±11,4 105,0±4,3 1504±73 341,5
Л20 × Л25 99,3±7,6 99,0±6,0 114,2±7,7 2243±82 312,5
Л25 × Л20 79,3±7,7 88,9±8,2 82,8±3,8 1625±70 249,0

6-е сутки
Л20 × Л21 206,9±10,5 160,5±5,4 150,5±10,4 1556±77 517,9
Л21 × Л20 190,1±16,9 164,4±6,3 114,1±9,1 1426±93 465,6
Л20 ×018а 224,2±10,7 158,1±12,8 192,5±7,5 1410±82 574,8
018а × Л20 169,5±14,3 158,9±8,2 135,5±9,1 1358±88 463,7
Л20 × Л25 262,8±19,3 149,6±7,0 180,5±6,4 1850±51 592,9
Л25 × Л20 232,2±8,8 162,3±4,2 154,3±6,4 1285±91 549,8

В метаболизме прорастающих семян важная роль принадлежит неорганиче-
скому фосфату, основным источником которого в семенах является фитин − сме-
шанная K, �g, ��-соль миоинозитгексафосфорной кислоты (рис. 5.1) [11, 12].

Фитин обнаружен в алейроновых зернах эндосперма семян, в семядолях и осе-
вых органах проростков, вегетативных органах и корнях, пыльце растений [13]. 
Однако его основной запас сконцентрирован в семенах, где на долю фитина при-
ходится 60–90% общего фосфора [11, 14]. При созревании семян фитин образуется 
путем ступенчатого фосфорилирования миоинозитола за счет макроэргических 
связей ATP [15]. �интез миоинозитолгексафосфата является составной частью 
системы гомеостаза фосфора в созревающих семенах [13]. При прорастании  
распад фитина в эндосперме набухших семян начинается с первых суток развития  
и к 6-м суткам распадается до 80% его запасов. При гидролизе фитина кроме P� 
образуются миоинозитол, инозитол-1,4,5-трифосфат, 3-фосфоглицериновая кис-
лота и катионы металлов, которые наряду с адениловыми нуклеотидами обеспе-
чивают процесс прорастания семян [12, 16]. Одновременно c гидролизом фитина 
в эндосперме происходит его накопление в семядолях и 
осевых органах проростков, при этом фосфаты эндоспер-
ма используются как субстрат для синтеза миоинозитгек-
сафосфата [11]. Показано, что экзогенное введение фосфа-
тов в среду культивирования определяет активность на-
копления фитина в зародыше и эндосперме прорастающих 
семян клещевины [17], что свидетельствует о ключевой 
роли фитина в качестве резерва P� не только в семенах, но 
и вегетативных органах растений. Генотипическая из-
менчивость содержания фитина может быть достаточно 

Рис. 5.1. Структурная фор- 
мула миоинозитолгекса-

фосфата (фитина)
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широкой. Имеются сведения, что уровень фитина в покоящихся семенах инбред-
ных линий фасоли и сои колебался в пределах 13,9–23,0 и 18,8–27,7 мг/г мас- 
сы сырого вещества соответственно, причем прямой зависимости между круп- 
ностью семян и количеством в них фитина отмечено не было [18].

Покоящиеся семена самоопыленных линий кукурузы различались по содер-
жанию фитина и P� (табл. 5.5). С учетом различной степени вариабельности ко-P� (табл. 5.5). С учетом различной степени вариабельности ко- (табл. 5.5). С учетом различной степени вариабельности ко-
личества фитина и P� в зерне представляется важным оценить их соотношение. 
Оказалось, что отношение фитин / P� у линий Л21 и 018а было сравнительно не-P� у линий Л21 и 018а было сравнительно не- у линий Л21 и 018а было сравнительно не-
высоким, у Л20 оно было равным 59,2, у Л25 – 70,1. 

Таблица 5.5. содержание фитина (мг) и неорганического фосфата (Pi, мкг)  
в покоящемся зерне самоопыленных линий кукурузы

Линия
На 1 г сырой массы На 1 зерно

фитин P� фитин P�

Л20 5,66±0,22 95,50±3,48 1,28±0,03 21,68±1,10
Л21 6,16±0,12 127,73±2,41 1,26±0,02 26,09±0,75
018а 6,19±0,49 127,21±2,18 1,44±0,11 29,65±0,71
Л25 6,90±0,20 98,49±2,22 1,50±0,02 21,40±0,37

При прорастании содержание фитина в зерновках снижалось (табл. 5.6). В осе-
вых органах проростков исследуемых линий кукурузы к 6-м суткам происходи-
ло некоторое накопление фитина – его содержание составило 5,1–5,5% от исход- 
ного количества в зерне [19]. 

Таблица 5.6. содержание фитина в зерновке (мг) и осевых органах 4- и 6-суточных  
проростков (мкг) самоопыленных линий кукурузы (на 1 орган)

Линия
Орган проростка

колеоптиль мезокотиль корешок зерновка

4-е сутки
Л20 9,92±0,13 12,74±1,98 0,75±0,93 0,74±0,09
Л21 10,14±1,22 12,66±0,62 11,62±1,18 0,83±0,05
018а 12,66±0,06 10,24±1,19 11,94±1,10 0,92±0,05
Л25 11,62±1,27 9,75±0,42 10,46±0,18 0,85±0,07

6-е сутки
Л20 29,03±3,13 27,01±1,65 12,10±0,89 0,24±0,02
Л21 28,94±1,37 20,19±2,19 20,32±1,53 0,45±0,03
018а 24,44±3,88 18,47±2,46 18,47±1,14 0,59±0,04
Л25 31,37±3,47 17,87±1,07 17,87±1,06 0,51±0,02

Исходное содержание фитина и P� в покоящемся зерне гибридных комбина-P� в покоящемся зерне гибридных комбина- в покоящемся зерне гибридных комбина-
ций варьировало в различной степени (табл. 5.7). При соотнесении содержания 
фитина на массу сырого вещества незначительное преимущество перед осталь-
ными генотипами имел мелкосемянный гибрид Л25 × Л20. Обращает на себя 
внимание некоторая тенденция к превышению этого показателя у обратных ги-
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бридов Л20 по отношению к прямым. Данные литературы свидетельствуют о зна-
чительных генотипических различиях по содержанию фитина в семенах [20], а у 
F1-гибридов американского проса по этому показателю отмечен высокий гетеро-
зис [21]. При анализе полной диаллельной схемы скрещиваний 12 линий проса 
обнаружено преобладание неаддитивных эффектов генов в наследовании мор-
фофизиологических признаков и содержания фитина в проростках на ранних 
этапах развития [22]. Однако, по нашим данным, прямой зависимости между ко-
личеством фитина и степенью гетерозисного преимущества по продуктивности 
у кукурузы выявить не удалось [4]. Количество P� в покоящемся зерне значи-P� в покоящемся зерне значи- в покоящемся зерне значи-
тельно ниже, чем фитина, при этом очевидна следующая тенденция – уровень P� 
выше у низкогетерозисных форм (Л20 × Л21 и Л21 × Л20) по сравнению с гете-
розисными, содержание P� у которых было на 7,2–10,2% ниже, чем у худшей по 
этому показателю родительской формы. По величине соотношения фитин / P� низко-P� низко- низко-
гетерозисные формы оказались на уровне худшей исходной линии (Л21), а у ге-
терозисных гибридов превышение над лучшей родительской линией выражено 
в различной степени. 

Таблица 5.7. содержание фитина (мг) и неорганического фосфата (Pi, мкг)  
в покоящемся зерне F1-гибридов кукурузы

 Гибрид
На 1 г сырого вещества На 1 зерно

фитин P� фитин P�

Л20 × Л21 5,95±0,17 124,9±3,4 1,40±0,06 29,40±0,99
Л21 × Л20 6,12±0,22 125,4±3,5 1,44±0,04 29,51±0,89
Л20 × 018а 6,27±0,05 85,5±2,1 1,55±0,03 21,20±1,09
018а × Л20 6,47±0,25 86,2±2,1 1,38±0,05 18,42±0,42
Л20 × Л25 6,15±0,21 78,7±2,1 1,75±0,05 22,45±0,57
Л25 × Л20 6,85±0,22 91,4±3,1 1,44±0,02 19,14±0,73

В прорастающих зерновках гетерозисных гибридов Л20 × Л25, Л20 × 018а  
и 018а × Л20 фитин был гидролизован наиболее полно, и к 6-м суткам его коли-
чество составляло 17,2, 24,3 и 21% от исходного количества соответственно (табл. 5.8). 
Одновременно со снижением фитина в зерновках происходило незначительное 
накопление его в осевых органах проростков, причем суммарное содержание его 
на 4-е сутки составляло 1,6–3%, а на 6-е − 2,4–4,3% от исходного количества  
в зерне. Указанное накопление фитина осевыми органами проростков может слу-
жить временным резервом для его использования в ходе дальнейшего роста. Од-
нако неясно, происходит ли это накопление за счет транспорта инозитфосфатов 
из зерновки или досинтез фитина осуществляется во время интенсивного роста, 
как это было показано для эндосперма и семядолей клещевины [23]. Биосинтез 
фитина в семядолях может осуществляться посредством использования фосфат-
ных групп фитина, локализованного в эндосперме. Показано, что при введении  
в субстрат фосфатов содержание фитина в изолированных семядолях обуслов-
лено концентрацией экзогенного P� [17].
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Таблица 5.8. содержание фитина в зерновке (мг) и осевых органах 4- и 6-суточных  
проростков (мкг) F1-гибридов кукурузы (на один орган)

Гибрид
Органы проростков

колеоптиль мезокотиль корешок зерновка

4-е сутки
Л20 × Л21 14,71±0,52 18,05±1,17 8,89±1,98 0,96±0,05
Л21 × Л20 16,53±0,92 13,02±0,18 5,48±0,42 0,76±0,02
Л20 ×018а 8,44±0,88 10,98±1,29 12,52±1,46 0,93±0,05
018а × Л20 16,11±2,12 16,45±8,4 10,49±0,71 0,80±0,14
Л20 × Л25 10,17±0,77 15,53±4,30 9,50±1,03 0,43±0,03
Л25 × Л20 8,07±1,17 10,95±0,42 2,76±0,61 1,12±0,03

6-е сутки
Л20 × Л21 24,27±3,9 15,11±1,71 13,51±0,91 0,50±0,02
Л21 × Л20 11,60±1,44 22,93±0,41 10,05±0,78 0,36±0,06
Л20 ×018а 32,52±4,12 10,34±1,14 17,55±1,86 0,38±0,09
018а × Л20 24,85±3,21 17,27±1,75 9,17±1,03 0,29±0,03
Л20 × Л25 26,15±2,42 9,73±1,37 5,59±0,38 0,30±0,02
Л25 × Л20 28,34±2,32 22,14±2,66 11,19±1,57 0,14±0,03

Таблица 5.9. содержание адениловых нуклеотидов в органах проростков  
линий кукурузы, нмоль/г сырого вещества

Показатели Линии
Органы

колеоптиль мезокотиль корешок зерновка

4-е сутки
ATP Л20 279,6±13,5 126,8±13,2 90,1±9,9 129,2±15,5

Л21 218,9±12,9 137,9±26,1 97,1±12,4 87,7±16,6
018а 348,2±17,8 113,0±25,5 82,5±12,6 117,7±17,9
Л25 356,4+31,3 157,9±19,3 105,5±2,8 86,6±8,4

Сумма АН Л20 527,7±26,9 249,0±9,3 188,9±19,3 323,7±34,6
Л21 391,9±21,6 246,5±24,0 227,7±9,9 220,4±12,7
018а 594,9±38,6 244,0±32,3 211,3±4,1 283,1±32,4
Л25 644,7±38,5 298,7±25,3 271,7±13,9 248,3±21,3

6-е сутки
ATP Л20 145,9±14,0 47,5±0,8 65,6±6,3 107,2±8,3

Л21 87,2±7,9 46,3±2,0 38,8±1,9 86,5±4,2
018а 98,8±6,3 49,2±2,7 51,7±6,0 133,2±14,1
Л25 109,9±8,9 56,3±8,8 35,4±2,9 78,3±9,0

Сумма АН Л20 311,2±26,5 145,6±15,7 201,3±7,8 323,9±9,1
Л21 213,1±10,7 141,5±12,9 215,1±19,2 293,0±37,7
018а 274,3±10,7 129,0±4,9 245,9±43,9 357,1±25,7
Л25 263,9±14,1 206,2±39,0 141,9±13,0 281,2±42,8

Содержание ATP в покоящихся семенах исследуемых линий кукурузы опре-ATP в покоящихся семенах исследуемых линий кукурузы опре- в покоящихся семенах исследуемых линий кукурузы опре-
делялось в следовых количествах, а ADP и A�P составляло 3 и 10 нмоль/г мас-ADP и A�P составляло 3 и 10 нмоль/г мас- и A�P составляло 3 и 10 нмоль/г мас-A�P составляло 3 и 10 нмоль/г мас- составляло 3 и 10 нмоль/г мас-
сы сырого вещества зерна соответственно. Достоверных генотипических разли-
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чий по величинам этих показателей вы- 
явить не удалось. При прорастании се- 
мян содержание АН резко возрастало 
(табл. 5.9). Можно отметить, что уровень 
ATP и сумма АН были выше в колеоп- и сумма АН были выше в колеоп-
тилях, снижаясь в других органах в та-
кой последовательности: мезокотиль – 
корешок – зерновка. Изучение пентозо-
фосфатного пути (ПФП) окисления угле- 
водов в колеоптиле показало преиму- 
щество линии Л20 над остальными в 
активности реакций окислительной фазы 
ПФП, связанной с продуцированием вос- 
становительных эквивалентов в форме 
NADPH. Реакции гликолиза у этой фор-. Реакции гликолиза у этой фор-
мы протекают неравновесно, т. е. боль-
шое количество NADH не реутилизи-
руется [24]. К 6-м суткам содержание 
ATP и сумма АН в растущих органах 
проростков снижались, а в зерновке от-
мечена тенденция к их увеличению, осо-
бенно суммы АН. Характерно, что ли-
ния Л20 имела преимущество по дан-
ным параметрам в зерновке в оба срока 
наблюдения, что может быть резуль- 
татом более высокого темпа снижения 
биомассы зерновки у этого генотипа 
(табл. 5.9). То же самое обнаружено и в 
осевых органах проростков линии Л20, 
которые интенсивно накапливали био-
массу, но по удельному содержанию АН 
не отличались от остальных форм.

Уровень АЭЗ также проявлял орган-
ную специфичность: он более высок в ко-
леоптилях и мезокотилях и несколько 
ниже в корешках и зерновке (рис. 5.2). 

На 4-е сутки наиболее высокий АЭЗ отмечен в колеоптилях и зерновках ли-
нии 018а, в мезокотилях он самый низкий. У остальных линий АЭЗ во всех тка-
нях был почти одинаковым. К 6-м суткам этот показатель снижался, хотя степень 
уменьшения зависела от генотипа и исследуемой ткани. Лишь в зерновках ли-
нии 018а величина АЭЗ с возрастом не изменялась. На фоне уменьшения общего 
содержания АН снижение с возрастом АЭЗ свидетельствует в пользу того, что  
в большинстве тканей всех генотипов происходит накопление дефосфорилиро-
ванных форм аденилатов [25].

Рис. 5.2. Аденилатный энергетический заряд 
(отн. ед.) в органах этиолированных пророст-
ков линий кукурузы: (А – колеоптиль; В – ме-
зокотиль; С – корешок; D – зерновка); на 4-е  
и 6-е сутки прорастания: 1 – Л20, 2 – Л21,  

3 – 018а, 4 – Л25
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У F1-гибридов после начала набухания активность биоэнергетических про-
цессов в семенах возрастает, однако в зерновках 4- и 6-суточных проростков су-
щественных генотипических различий по интегральным показателям энергети-
ческого метаболизма обнаружить не удалось (табл. 5.10). 

Таблица 5.10. содержание адениловых нуклеотидов в органах проростков  
F1-гибридов кукурузы (нмоль/орган)

Показатель Гибрид
Орган

колеоптиль мезокотиль корешок зерновка

4-е сутки
ATP Л20 × Л21 23,4±1,3 28,5±1,5 8,0±0,9 39,3±1,6

Л21 × Л20 18,9±1,1 22,0±1,6 5,1±0,3 30,2±2,0
Л20 × 018а 24,3±2,7 24,6±2,3 7,1±1,1 43,2±3,8
018а × Л20 18,5±1,2 17,9±1,0 7,9±0,7 30,1±2,3
Л20 × Л25 23,2±1,1 19,1±2,2 15,4±0,7 50,3±2,9
Л25 × Л20 33,1±3,0 13,7±1,2 8,5±1,2 36,2±2,7

Сумма АН Л20 × Л21 39,7±2,8 46,4±3,3 20,8±1,3 99,9±7,9
Л21 × Л20 35,5±3,3 38,3±2,1 15,3±0,7 76,7±8,2
Л20 × 018а 41,5±3,7 44,2±3,9 26,0±2,1 113,7±14,0
018а × Л20 32,1±2,4 34,9±2,7 20,9±1,6 76,7±6,6
Л20 × Л25 37,8±2,8 36,2±3,0 30,6±2,6 113,1±10,2
Л25 × Л20 47,5±4,4 25,4±1,9 22,7±1,4 116,4±9,8

6-е сутки
ATP Л20 × Л21 27,8±3,4 12,6±1,9 8,0±1,1 35,1±4,1

Л21 × Л20 27,6±2,9 15,4±1,2 9,7±1,7 33,2±4,5
Л20 × 018а 40,2±0,6 17,1±1,1 11,3±2,1 46,3±4,8
018а × Л20 22,6±1,9 11,8±1,3 7,3±1,0 32,9±5,1
Л20 × Л25 32,4±0,6 11,4±1,9 13,1±2,2 20,8±1,2
Л25 × Л20 28,5±3,1 8,8±0,7 13,4±2,1 36,6±2,7

Сумма АН Л20 × Л21 60,1±4,2 36,3±2,8 27,9±2,4 97,7±8,8
Л21 × Л20 62,2±4,7 49,1±3,8 30,3±2,2 101,3±9,6
Л20 × 018а 88,5±6,9 44,3±3,7 38,8±3,4 129,1±12,1
018а × Л20 52,7±5,4 37,5±2,9 29,9±3,3 83,3±6,3
Л20 × Л25 71,8±5,8 29,7±3,4 31,7±2,4 81,4±9,7
Л25 × Л20 67,4±5,9 46,7±3,9 34,2±2,1 93,0±10,1

При определении содержания ATP и суммы АН в осевых органах проростка 
отмечена их органная специфичность и генотипическая изменчивость. В коле-
оптиле от 4-х к 6-м суткам прорастания уровень ATP и сумма АН увеличива-ATP и сумма АН увеличива- и сумма АН увеличива-
лись в различной степени в зависимости от генотипа. Максимальные величины 
этих показателей обнаружены у гибрида Л20 × 018а благодаря увеличению со-
держания отдельных форм адениловых нуклеотидов. В мезокотиле анализируе-
мых генотипов содержание ATP при старении снижалось, а сумма АН не изме-ATP при старении снижалось, а сумма АН не изме- при старении снижалось, а сумма АН не изме-
нялась, за исключением гибридов Л21 × Л20 и Л25 × Л20, у которых уровень 
нуклеотидов достоверно возрастал, что свидетельствует об исчерпании ресур-
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сов макроэргических компонентов в этой 
ткани. В корешках к 6-м суткам про-
растания содержание ATP и сумма АН 
увеличивались у всех гибридов. Наи-
более высокой сумма АН была у Л20 × 
018а за счет высокого прироста количе-
ства ATP. 

Данные, приведенные на рис. 5.3, по- 
зволили выявить органную специфич-
ность величин АЭЗ независимо от гено-
типа гибридного растения: он был бо-
лее высок в колеоптиле и мезокотиле  
и несколько ниже в корешке и зернов-
ке. В ходе прорастания у гибридов вы-
явлено достоверное снижение АЭЗ в ко-
леоптиле и мезокотиле. В корешке до-
стоверное уменьшение этого показателя 
отмечено только у реципрокных гибри-
дов линий Л20 и Л25. В тканях зернов-
ки величина АЭЗ от 4-х до 6-х суток 
практически не изменялась, за исклю-
чением гибрида Л20 × Л25, у которого 
этот показатель возрастал.

В табл. 5.11 и 5.12 представлены дан-
ные, позволяющие оценить характер про- 
явления и наследования отдельных мор- 
фофизиологических признаков (сухая 
масса), продуктивности, фосфорсодер-
жащих компонентов и интегральных по-
казателей. По результатам полевых ис-
пытаний гибриды Л20 × Л21 и Л21 × Л20 
могут быть отнесены к низкогетерозис-
ным формам по признакам масса почат- 
ка и масса зерна с початка, а все осталь-
ные – к гетерозисным, хотя степень ге-
терозисного эффекта у них варьировала, 
особенно по признаку масса зерна с початка.

В покоящемся зерне большинства F1-гибридов по признаку содержание фи-
тина отмечено положительное сверхдоминирование, за исключением комбина-
ций 018а × Л20 и Л25 × Л20, у которых по этому показателю обнаружено «поло-
жительное доминирование» (табл. 5.11), т. е. по этому показателю F1-гибриды 
превосходят лучшего из родителей. Эти результаты согласуются с данными V. 
���oy �� ��. [26], выявившими преимущество в росте и развитии растений, обла- �� ��. [26], выявившими преимущество в росте и развитии растений, обла-�� ��. [26], выявившими преимущество в росте и развитии растений, обла- ��. [26], выявившими преимущество в росте и развитии растений, обла-��. [26], выявившими преимущество в росте и развитии растений, обла-. [26], выявившими преимущество в росте и развитии растений, обла-
дающих повышенным содержанием фитина. 

Рис. 5.3. Аденилатный энергетический заряд  
в органах 4- и 6-суточных проростков F1-гиб- 
ридов кукурузы: 1 – Л20 × Л21, 2 – Л21 × Л20, 
3 – Л20 × 018а, 4 – 018а × Л20, 5 – Л20 × Л25,  
6 – Л25 × Л20. Остальные обозначения те же, 

что на рис. 5.2
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Таблица 5.11. эффект гетерозиса по продуктивности (в %) и степень фенотипического  
доминирования* по содержанию фитина и неорганического фосфата (Pi)  

в покоящемся зерне гибридов кукурузы

Показатель
Гибрид

Л20×Л21 Л21×Л20 Л20×018а 018а×Л20 Л20×Л25 Л25×Л20

Масса початка 11,5 4,3 41,7 77,3 21,5 33,9
Масса зерна  
с початка

3,6 1,5 47,5 79,5 42,3 25,7

Фитин +++ +++ +++ + +++ +
P� +++ +++ – – – ++ – –
Фитин / P� – – – – +++ +++ +++ +++

* (+++) – положительное сверхдоминирование, (++) – положительное доминирование, (+) – 
промежуточное наследование, (–) – отрицательное доминирование, (– –) – отрицательное сверх-
доминирование [27]. 

По признаку содержание P� в зерне у низкогетерозисных гибридов выявлено 
положительное доминирование, а у гетерозисных форм был отмечен различный 
характер проявления этого признака: от отрицательного сверхдоминирования 
до положительного доминирования. Полученные результаты свидетельствуют об 
отсутствии прямой зависимости между показателями содержание фитина и со-
держание P� в покоящемся зерне и процентом гетерозиса. Наиболее четкая зависи-P� в покоящемся зерне и процентом гетерозиса. Наиболее четкая зависи- в покоящемся зерне и процентом гетерозиса. Наиболее четкая зависи-
мость отмечена между степенью гетерозиса и величиной соотношения фитин / P� 
в покоящихся семенах (табл. 5.11). Низкогетерозисные гибриды по этому показа-
телю проявляли отрицательное сверхдоминирование, а высокогетерозисные – 
положительное сверхдоминирование. Эти данные могут указывать на почти пря-
мую зависимость между величиной соотношения фитин / P� и степенью гетеро-P� и степенью гетеро- и степенью гетеро-
зиса по признаку масса початка. На основании полученных данных был проведен 
регрессионный анализ содержания фитина, неорганического фосфата, их соот-

ношений и массы зерна с початка у ли-
ний и гибридов кукурузы (рис. 5.4).

Выявлена прямая корреляция меж-
ду величиной соотношения фитин / P� 
в покоящейся зерновке и массой зерна 
с початка исследуемых генотипов, что 
может являться подтверждением связи 
генетических и биоэнергетических про- 
цессов и служить критерием ранней 
оценки селекционного материала на про-
дуктивность. В литературе имеются огра-
ниченные сведения о содержании фити-
на в связи с гетерозисом. Предполага-
лось, что этот показатель следует счи- 
тать устойчивым систематическим при- 
знаком [16]. Данные других авторов опро- 

Рис. 5.4. Регрессионная зависимость между ве-
личиной соотношения фитин / P� в покоящихся 
семенах и продуктивностью самоопыленных ли-
ний и F1-гибридов кукурузы (r – коэффициент 

парной корреляции при ** Р < 0,01)
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вергают это допущение, поскольку содержание фитина в семенах сои и фасоли 
подвержено существенной генотипической и средовой вариабельности [20, 26, 27]. 
Показана возможность получения мутантов ячменя и кукурузы с низким содер-
жанием фитина в зерне [29, 30]. Среди мутантов ячменя с низким содержанием 
фитина в зерне обнаружены два фенотипа – у первого уровень фитина детерми-
нирован не менее чем тремя рецессивными аллелями, а для второго фенотипа 
проявление данного признака обеспечивается одним рецессивным аллелем. Анализ 
наследования показателя содержание фитина в семенах показал, что этот при-
знак контролируется как аддитивными, так и неаддитивными генами [22]. Отме-
ченные нами генотипические различия в содержании фитина в семенах само- 
опыленных линий и F1-гибридов кукурузы не позволяют считать его количество 
в семенах этой культуры систематическим признаком.

Таблица 5.12. степень фенотипического доминирования по сухой массе и величинам  
интегральных показателей энергетического метаболизма в растущей части  
(колеоптиль + мезокотиль + корешок) проростков F1-гибридов кукурузы*

Показатель
Гибрид

Л20×Л21 Л21×Л20 Л20×018а 018а×Л20 Л20×Л25 Л25×Л20

4-е сутки
Сухая масса +++ ++ ++ +++ +++ ++
ATP +++ ++ +++ ++ +++ – –
Сумма АН +++ ++ +++ ++ ++ – –
АЭЗ +++ ++ – – +++ +++
ОФП – – – – – – – – – –

6-е сутки
Сухая масса + + ++ + +++ +
ATP + + +++ – + +
Сумма АН + + +++ – – + +
АЭЗ ++ + ++ + ++ –
ОФП ++ – – ++ + ++ –

* Условные обозначения см. в табл. 5.11.

Как следует из данных, представленных в табл. 5.12, на 4-е сутки прорас- 
тания F1-гибриды по признаку сухая масса органов проростков проявляли поло-
жительное сверхдоминирование и положительное доминирование, т. е. гибриды по 
накоплению биомассы превосходили исходные формы. К 6-м суткам большин-
ство гибридов по этому показателю занимало промежуточное положение между 
родительскими линиями (промежуточное наследование) и только для Л20 × Л25 
было отмечено положительное сверхдоминирование.

Необходимо отметить превышение величин интегральных показателей энер-
гетического метаболизма (ATP и сумма АН) над лучшим родителем в 4-суточ- 
ных проростках у тех гибридных форм, где в качестве материнской линии вы-
ступала Л20, обладающая высокой ОКС. Положительное сверхдоминирование 
для признаков содержание ATP и сумма АН, наблюдаемое даже у низкогетеро-ATP и сумма АН, наблюдаемое даже у низкогетеро- и сумма АН, наблюдаемое даже у низкогетеро-
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зисного гибрида Л20 × Л21, может указывать на существенный вклад генетиче-
ского материала митохондрий в реализацию гетерозисного преимущества. У боль-
шинства гибридных генотипов на 6-е сутки прорастания по содержанию ATP  
и сумме АН отмечено промежуточное наследование и только у гетерозисного 
гибрида Л20 × 018а было выявлено положительное сверхдоминирование по этим 
признакам. В 4-суточных проростках гибридов Л20 × Л21, Л20 × Л25 и Л25 × Л20 
выявлено положительное сверхдоминирование по величине АЭЗ, а у Л20×018а  
и 018а × Л20 – отрицательное доминирование. По признаку величина ОФП все 
анализируемые гибриды на 4-е сутки развития проявляли отрицательное доми-
нирование или отрицательное сверхдоминирование. В более поздние сроки раз-
вития генотипические различия по величинам АЭЗ и ОФП несколько нивелиро-
вались, что указывает на существенное исчерпание энергетических ресурсов эндо- 
сперма [31]. Лишь гибрид Л20 × 018а по эти признакам, как и по содержанию ATP  
и сумме АН, проявлял положительное доминирование. Это может быть обуслов-
лено особенностями генетических систем, где мощная биоэнергетика, внесенная 
пластомом матери (Л20), недостаточно эффективно реализуется, поскольку в ка-
честве отцовской формы была использована медленно развивающаяся, но ста-
бильная линия 018а [32]. Аналогичные закономерности динамики интегральных 
показателей энергообмена у F1-гибридов по сравнению с исходными линиями 
отмечены и в зерновках 4- и 6-суточных проростков этих же генотипов [33]. Для 
большинства гибридов был характерен промежуточный тип наследования этих 
параметров, что указывает на преобладание аддитивных эффектов генов. Отме-
чено доминирование и сверхдоминирование по сухой массе зерновки и интеграль-
ным показателям энергетического метаболизма как у низкогетерозисного, так  
и гетерозисного гибридов, в качестве материнской формы которых использова-
ли линию Л20.

К настоящему времени установлено, что проявление гетерозиса связано, как 
правило, с активацией биоэнергетических и биосинтетических процессов. Одна-
ко исследования в большинстве случаев основаны на сравнительном анализе ги-
бридов первого поколения и исходных родительских форм, тогда как гибриды 
последующих поколений в этом плане практически не исследованы. 

В табл. 5.13 и 5.14 представлены данные по продуктивности, сухой массе 
4-суточных проростков и интегральным показателям энергетического метабо-
лизма родительских форм, гибридов F1 и F2.

Сравнительный анализ полученных результатов выявил генотипическую ва-
риабельность по исходной массе зерновки, сухой массе зародыша и целого про-
ростка, а также продуктивности (масса початка и масса зерна с початка) иссле-
дуемых форм кукурузы [31]. У F2-гибридов, у которых линия Л20 использована 
в качестве отцовской формы (Л21 × Л20 и Л25 × Л20), по сравнению с F1 отмечен 
гетерозис по исходной массе зерновки, сухой массе зародыша со щитком и цело-
го проростка. По-видимому, признаки масса зародыша и масса проростка у ку-
курузы контролируются аддитивно-доминантной системой генов, степень доми-
нирования которых может колебаться от неполного доминирования до сверхдо-
минирования. Возможно, линия Л20 несет комплекс генов, обусловливающих 
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проявление сверхдоминирования по морфологическим признакам в комбинациях 
F1-гибридов, у которых она участвует в качестве материнской формы. Поэтому  
у F2-гибридов, полученных самоопылением гибридов F1, в связи со снижением 
уровня гетерозиготности происходит заметное уменьшение массы зерновки, за-
родыша и проростка.

Таблица 5.13. морфофизиологические показатели покоящихся семян и 4-суточных  
проростков (колеоптиль + мезокотиль + корешок), элементы продуктивности  

у родительских линий, F1 и F2-гибридов кукурузы (на один орган или растение)

Генотип

Сухая масса (мг)
Высота  

растения, см
Масса  

початка, г
Масса зерна  
с початка, гпокоящейся 

зерновки
на 4-е сутки

зародыша со щитком проростка

Линия
Л20 221 31,2 53,8 159,3 111,5 94,0
Л21 191 28,9 46,5 163,7 88,4 70,7
Л25 220 36,1 57,1 163,4 120,7 93,8

F1-гибрид
Л20 × Л21 237* 33,5 61,1* 177,0* 116,5 93,7
Л21 × Л20 190 31,1 53,2 186,7* 141,3 109,7
Л20 × Л25 262* 42,0* 62,2* 176,8* 181,8 142,0*
Л25 × Л20 241* 38,4* 59,8 176,8* 190,0 149,3*

F2-гибрид
Л20 × Л21 187 26,8 53,2 166,8 128,7 98,8
Л21 × Л20 226 33,9 59,0* 171,7 126,3 101,3
Л20 × Л25 222 32,2 61,2 180,1* 141,4 109,7
Л25 × Л20 247* 38,6* 64,9* 170,5 157,0 121,7*

НСР05 10 2,1 5,0 13,2 20,6 19,4

* Величины признаков у гибридов, по которым отмечен достоверный  гетерозис (P < 0,05).

Анализ содержания ATP, суммы АН и величины ОФП показал, что в 4-суточ- 
ных проростках исследуемых �2-гибридов по сравнению с F1-гибридами наблю-
далась тенденция к снижению этих показателей, что свидетельствует о сниже-
нии активности функционирования биоэнергетических процессов (табл. 5.14). 
Реципрокные �2-гибриды, образованные линиями Л20 и Л25, а также Л20 и Л21, 
по содержанию P� и величине АЭЗ превосходили лучшую из родительских линий, 
что может быть обусловлено эпистатическим характером наследования биоэнер-
гетических признаков у них. По величине ОФП гибриды Л20 × Л25 и Л25 × Л20 
(�2-комбинации) занимали промежуточное положение между исходными лини-
ями, что указывает на аддитивный тип наследования регуляторных параметров 
дыхательной цепи митохондрий. 

Для выявления возможных корреляционных связей между морфофизиологи-
ческими и биоэнергетическими показателями, а также признаками, характери-
зующими продуктивность, у самоопыленных линий, �1 и �2-гибридов был ис-
пользован метод кластерного анализа (рис. 5.5).
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Таблица 5.14. интегральные показатели энергетического метаболизма и содержание  
неорганического фосфата в 4-суточных проростках исходных линий, F1 и F2-гибридов  

кукурузы (на один проросток: колептиль + мезокотиль + корешок)

Генотип
Показатель

ATP (нмоль) сумма АН (нмоль) АЭЗ (отн. ед.) ОФП (отн. ед.) P� (мкмоль)

Линия
Л20 90,9 155,0 0,639 0,317 19,8
Л21 76,3 132,3 0,616 0,315 24,7
Л25 93,9 155,3 0,640 0,392 19,5

F1-гибрид
Л20 × Л21 90,5 155,0 0,671* 0,244 26,7*
Л21 × Л20 75,6 142,3 0,619 0,306 25,0
Л20 × Л25 99,3 158,6 0,661* 0,406 24,2*
Л25 × Л20 97,5 155,1 0,675* 0,310 22,2*

F2-гибрид
Л20 × Л21 77,2 133,3 0,632 0,175 24,4
Л21 × Л20 75,4 124,7 0,647 0,266 28,2*
Л20 × Л25 87,7 142,0 0,656 0,397 22,5*
Л25 × Л20 84,8 133,7 0,670* 0,366 22,2*

НСР05 8,4 17,1 0,018 0,079 1,5

* Условные  обозначения см. в табл. 5.13.

Полученные результаты показали до-
стоверную положительную связь меж-
ду морфофизиологическими признака-
ми и величиной АЭЗ, что указывает на 
важную роль этого интегрального по-
казателя в регуляции активности про-
цессов накопления биомассы при про-
растании [32]. Коэффициенты корреля-
ции между АЭЗ и сухой массой заро- 
дыша и проростка на 4-е сутки прора- 
стания составили 0,715 и 0,894 соответ- 
ственно. Необходимо также отметить 
прямую зависимость между признака-
ми сухая масса покоящейся зерновки  
и сухая масса зародыша (r = 0,907). 
Следует обратить особое внимание на 
выявленную прямую связь морфофи-
зиологических показателей и величины 
АЭЗ с признаками продуктивности (тес-
но связанные компоненты 1, 2, 3, 6, 10  
и 11 – рис. 5.5).

Рис. 5.5. Кластерный анализ матрицы парных 
коэффициентов между признаками морфофи-
зиологическими (1 – сухая масса покоящейся 
зерновки; 2 – сухая масса зародыша со щитком 
на 4-е сутки; 3 – сухая масса 4-суточного про-
ростка); биоэнергетическими (4 – cодержание 
ATP; 5 – сумма АН; 6 – АЭЗ; 7 – ОФП; 8 – P�); 
продуктивности (9 – высота растения; 10 – 

масса початка; 11 – масса зерна с початка)
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Проведенный регрессионный анализ 
также выявил прямую зависимость меж-
ду признаками масса зерновки до про-
растания и масса зерна с початка, отра-
жающего конечную продуктивность 
(рис. 5.6, А). Аналогичный характер ре-
грессионной зависимости отмечен при 
сравнительном анализе массы зароды-
ша и массы зерна с початка, массы це-
лого проростка и массы зерна с початка 
(рис. 5.6, В, С). Между признаками ве-
личина АЭЗ в проростках и масса зерна 
с початка у самоопыленных линий, F1 и 
F2 гибридов также наблюдалась прямая 
связь (рис. 5.6, D). 

Таким образом, анализ полученных 
результатов показал, что величины ИПЭМ, 
а также особенности пластических про-
цессов в этиолированных проростках 
определяются генотипом растения. Про-
веденные исследования выявили поло-
жительную связь между потенциальной 
мощностью биоэнергетических процес-
сов в этиолированных проростках и ком-
бинационной способностью самоопылен-
ных линий кукурузы. Линии, стабиль-
но показывающие высокую ОКС по про- 
дуктивности, характеризовались макси- 
мальным содержанием ATP, суммой АН 
и обратным фосфатным потенциалом. 
У линий с низкими эффектами ОКС ве-
личины анализируемых показателей бы- 
ли низкими. Эти данные указывают на 
перспективность использования ИПЭМ 
для оценки исходного селекционного 
материала на ранних этапах прораста-
ния. Обнаруженные различия в вели-
чинах интегральных показателей био- 
энергетики, интенсивности ростовых про-
цессов и эффектах ОКС между близко- 
родственными линиями (Л20 и Л21) 
можно объяснить различной степенью 
инбредной депрессии. По особенностям 
изменений в системе энергетического 

Рис. 5.6. Зависимость между морфофизиологиче-
скими признаками: исходной массой зерна до 
прорастания (А), сухой массой зародыша (В), 
массой целого проростка (С), величиной АЭЗ (D) 
и массой зерна с початка самоопыленных линий, 
F1, F2-гибридов кукурузы (r – коэффициент 
парной корреляции при *Р < 0,05 и **Р < 0,01)
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метаболизма в этиолированных проростках этих линий можно предположить, 
что инбредная депрессия затрагивает в первую очередь систему окислительного 
фосфорилирования [32]. Показано, что при инбридинге в фотосинтезирующих 
тканях проростков линии с более высокой степенью инбридинга (Л21) наблюда-
ется ингибирование компонента, локализованного между реакционными цен-
трами фотосистем I и II, что приводит к значительному снижению транспорта 
электронов по всей электрон-транспортной цепи [34]. 

Сравнительное изучение линейных и гибридных форм кукурузы показало 
превышение величин ИПЭМ (ATP и сумма АН) над лучшим родителем в 4-су- 
точных этиолированных проростках тех гибридных комбинаций, где в качестве 
материнской линии выступала линия с высокой мощностью биоэнергетических 
процессов и высокой ОКС. У низкогетерозисных гибридов относительно высо-
кий энергетический потенциал не реализуется, так как при скрещивании близко-
родственных линий снижается активность биосинтетических процессов. Посколь-
ку гетерозис по продуктивности обеспечивается эффективным функционирова-
нием основных энергообразующих систем клетки – фотофосфорилирования, 
окислительного фосфорилирования, гликолиза, ПФП и цикла трикарбоновых 
кислот, можно заключить, что в зависимости от характера ядерных и цитоплаз-
матических взаимодействий генетического материала возникают благоприятные 
условия для дискретного увеличения эффективности одной или нескольких 
энергообразующих систем. Это и обеспечивает высокую сбалансированность 
биоэнергетических и ростовых процессов, что, в конечном итоге, приводит к про- 
явлению гетерозисного преимущества.

Анализ данных по изучению �1 и �2-гибридов кукурузы на стадии гетеро-
трофного роста также выявил прямую зависимость между морфологическими 
признаками, ИПЭМ и зерновой продуктивностью. Для большинства изученных 
гибридных комбинаций проявление гетерозиса по продуктивности в �1, а также 
депрессия по этому признаку у �2-гибридов обусловлены морфофизиологиче-
скими особенностями прорастающих семян, которые являются следствием эф-
фективности функционирования биоэнергетических процессов. Обнаруженная 
прямая корреляция между величиной соотношения фитин / P� в покоящихся зер-
новках линий и гибридов кукурузы и массой зерна с початка может являться 
подтверждением связи генетических и биоэнергетических процессов. 

В результате проведенных исследований была выявлена органная специфич-
ность проявления эффективности и потенциальной мощности энергообмена. 
Показано, что около 50% общеорганизменного пула компонентов адениловой 
системы содержится в прорастающих зерновках, что указывает на ведущую 
роль этого органа в определении активности энергетического метаболизма при 
прорастании. В остальных органах проростка уровень адениловых нуклеотидов 
был ниже. Поэтому при анализе соотношений энергетических и пластических 
процессов и определении их потенциальной мощности необходимо учитывать 
особенности развития как отдельных органов, так и всего организма.

Полученные результаты являются подтверждением физиологической гипо-
тезы гетерозиса Е. A�h�y [3]. Обнаружено, что ускоренный рост гетерозисного 
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гибрида кукурузы сопровождается интенсивным гидролизом фитина и актив-
ным вовлечением неорганического фосфата в процессы энергообмена и биосин-
теза нуклеиновых кислот. Показано, что преимущество �1-гибридов над исход- 
ными линиями в интенсивности накопления биомассы проростками и актив- 
ности метаболических процессов особенно выражено на начальных этапах про- 
растания. Поэтому исходное превосходство �1-гибридов по биомассе зерновки  
и зародыша, эффективность биоэнергетических реакций и скорость накопления 
биомассы в проростке может служить предпосылкой более активного роста при 
переходе к автотрофному типу питания. Выявленные достоверные корреляции 
между интегральными показателями энергетического метаболизма, содержанием 
нуклеиновых кислот, величиной биомассы зародышей семян кукурузы и про-
дуктивностью свидетельствуют о взаимосвязи генетических и энергетических 
процессов в клетке и указывают на возможность использования ИПЭМ в разра-
ботке критериев ранней диагностики гибридных генотипов.

5.2. Физиологические аспекты гетерозиса  
у томатов в культуре in vitro

Для выяснения физиолого-биохимических механизмов гетерозиса и разработ-
ки тестов его прогнозирования многие исследователи придают особое значение 
сравнительному изучению активности наиболее важных метаболических систем, 
направленных на энергообеспечение роста. Однако информация об особенно-
стях энергетического метаболизма в связи с проявлением гетерозиса немного-
численна и в большинстве случаев ограничивается констатацией фактов об ак-
тивности ферментов, содержании и возрастной динамике макроэргических со- 
единений [4]. В нашем исследовании основное внимание было сосредоточено на 
изучении активности функционирования отдельных этапов дыхательного мета-
болизма в фотосинтезирующих тканях растений томатов, учитывая их взаимо-
действие, причем исследовалась биоэнергетическая функция этих процессов. 

Рост растений, а также их продуктивность являются результатом протека-
ния биохимических процессов, эффективность которых в значительной степени 
зависит от интенсивности функционирования энергообразующих систем клет-
ки. В зеленом растении генерация энергии осуществляется при фотосинтезе и в 
ходе реакций дыхательного метаболизма, который включает гликолиз, пентозо-
фосфатный путь окисления глюкозы, цикл трикарбоновых кислот, электрон-
транспортную цепь митохондрий, сопряженную с окислительным фосфорили-
рованием. При фотосинтезе растения производят энергетически богатые орга-
нические соединения (сахара) из энергетически бедных СО2 и Н2О, используя 
энергию поглощаемых хлорофиллами квантов света. В клеточном дыхании са-
хара ((СН2О)�) превращаются в СО2 и Н2О, а свободная энергия запасается в хи-
мических связях других молекул (ATP, NADH, NADPH). Из этого следует, что 
основная функция фотосинтеза состоит в поставке строительного материала,  
а дыхание необходимо для изготовления строительных блоков (интермедиато-
ров) и извлечения энергии для построения растительного организма.
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Преобразование энергии света в клетке представляет собой большую и слож-
ную систему процессов, которые происходят в мембранах ряда органелл. В сущ-
ности, клетка – упорядоченная и разветвленная система мембран, большая часть 
которой предназначена для выполнения энергетической функции. Особенно 
энергетическая специализация выражена в хлоропластах и митохондриях, кото-
рые вместе с плазмолеммой, пероксисомами и другими органеллами составляют 
внутриклеточную мембранную энергосистему – интегральный энергопреобра-
зующий аппарат, регулирующий в целом преобразование световой энергии в клетке. 
Наличие внутриклеточной мембранной энергосистемы является одним из усло-
вий для одновременного прохождения в растительной клетке процессов фото-
синтетической и нефотосинтетической трансформации. В фотохимических реак- 
циях фотосинтеза, которые осуществляются в мембранах тилакоидов хлоропла-
стов с использованием энергии квантов света, образуются NADH, NADPH, ATP 
и выделяется О2. В биохимических реакциях фотосинтеза, проходящих в строме 
хлоропластов, NADH, NADPH и ATP используются для восстановления СО2. Пер-
вичные ассимиляты с высокой скоростью и в больших количествах выходят из 
хлоропластов в цитоплазму, где служат основой многочисленных биосинтезов. 
Процессы дыхания начинаются с метаболизма глюкозы. Однако содержание глю- 
козы в растительных клетках очень малó, так как конечным продуктом фотосин-
теза является сахароза, которая у многих видов растений служит основной транс- 
портной формой фотоассимилятов. Следует подчеркнуть, что кроме сахарозы 
дыхательным субстратом являются также запасные углеводы растений – крах-
мал, фруктозаны и др., которые подвергаются гидролизу. При гликолизе, кото-
рый осуществляется в пластидах и цитозоле, происходит окисление глюкозы,  
в результате чего образуются пируват, ATP и NADH. В окислительном пентозо-ATP и NADH. В окислительном пентозо- и NADH. В окислительном пентозо-NADH. В окислительном пентозо-. В окислительном пентозо-
фосфатном пути, компартментализируемом в цитоплазме и пластидах, как и в 
гликолизе, происходит превращение гексозофосфата и образуются NADPH и С-ске- 
леты, необходимые для многих метаболических реакций. В цикле Кребса (цикл 
трикарбоновых кислот), который находится в митохондриях, при окислении суб-
стратов энергия запасается в виде восстановленных коферментов (NADH, �ADН)  
и ATP, образующихся в результате субстратного фосфорилирования на уровне 
сукцинил-СоА. В дыхательной электрон-транспортной цепи, локализованной во 
внутренней мембране митохондрий, образуются энергетические эквиваленты 
(NADH, NADPH, ATP) и промежуточные метаболиты. 

Фотосинтез и дыхание по своей сути являются процессами, обеспечивающими 
материально-энергетическую основу жизнедеятельности растений. Так как фо-
тосинтез и дыхание поставляют необходимые для роста и поддержания расти-
тельных клеток ATP, NADH, NADPH и другие метаболиты, то эти процессы 
должны тесно взаимодействовать. По проблемам взаимосвязи фотосинтеза и ды-
хания существует обширная литература [35, 36]. Представления об их взаимо-
действии в последние десятилетия значительно изменялись − от отрицания самой 
возможности дыхания на свету во время фотосинтеза [37] до активации дыха- 
ния светом [38]. Было показано, что по мере становления фотосинтеза и вклю- 
чения реакций фотофосфорилирования роль дыхания в общем энергетическом 
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обеспечении клетки снижается [36]. Авторы полагают, что активация фотосин-
теза сопровождается подавлением дыхания и изменением интенсивности отдель-
ных звеньев в цепи реакций дыхательного метаболизма. Л. А. Филиппова и др. 
[35, 39], систематизировав данные о влиянии света и фотосинтеза на основные 
этапы темнового дыхания, пришли к заключению, что окислительный пентозо-
фосфатный путь (ПФП), гликолиз и митохондриальное окислительное фосфори-
лирование на свету ингибированы, цикл трикарбоновых кислот (ЦТК) при этом 
активно функционирует. Тот факт, что реакции этого цикла в фотосинтезирую-
щих тканях растений не ингибированы, некоторые авторы объясняют тем, что 
углерод для работы цикла Кребса может поставляться непосредственно из фото-
синтеза [40]. Для метаболизма ассимилирующих клеток и тканей листа функци-
онирование ЦТК в митохондриях на свету играет исключительно важную роль [41]. 
По данным Н. С. Мамушиной и др. [42], при интенсивном метаболизме и высо- 
кой скорости утилизации ATP в клетках не происходит ингибирования глико- 
лиза и окислительного звена ПФП. Если происходит ингибирование вышеназ-
ванных процессов, то его механизм, по мнению авторов, заключается в конку-
ренции между энергогенетирующими этапами дыхания и фотосинтезом за ADP, 
P� и NADP в цитоплазме. Митохондриальное дыхание также может активизиро- и NADP в цитоплазме. Митохондриальное дыхание также может активизиро-NADP в цитоплазме. Митохондриальное дыхание также может активизиро- в цитоплазме. Митохондриальное дыхание также может активизиро-
ваться на свету, особенно при пониженной активности фотосинтеза зеленых ли-
стьев [40]. Основываясь на том, что С-скелеты, восстановитель и ATP вводятся  
в метаболизм с органическим субстратом (глюкоза), а роль дыхания состоит в обес- 
печении энергетическими эквивалентами трансформации субстрата в биомассу 
за счет полного окисления субстрата, была рассчитана потребность роста выс-
ших растений в энергии [43]. Эти результаты, по мнению авторов, могут быть 
косвенным доказательством более тесного сопряжения дыхательного метабо-
лизма с процессами роста растений, чем фотосинтез, поэтому дыхательный ме-
таболизм не может быть полностью ингибирован. Имеются также данные о вы-
сокой скорости дыхательного метаболизма в интенсивно растущих растениях на 
свету [44]. Предполагается, что в листьях функционирует модифицированный 
тип энергообмена, необходимый для синтеза экспортируемых фотосинтетиче-
ских форм ассимилятов. Такой дыхательный метаболизм может быть связан с син- 
тезом сахарозы в цитозоле или обусловлен окислением фотодыхательных интер-
медиаторов в митохондриях. Таким образом, данные литературы указывают на 
то, что функциональные связи между фотосинтезом и дыханием состоят не толь-
ко в подавлении дыхания фотосинтезом, а и в активизации на свету окислитель-
ных процессов дыхательного метаболизма, стимулирующих биосинтетические 
реакции, эффективность которых может служить одним из факторов повыше-
ния продуктивности растений.

Но не только дыхание зависит от фотосинтеза, а и фотосинтетическая актив-
ность обусловлена функционированием митохондриальной электрон-транспортной 
цепи [45]. Являясь метаболическим акцептором восстановленного углерода, ды-
хание способствует поддержанию высокой активности фотосинтеза. Показано, 
что дыхание защищает фотосинтез от фотоингибирования, отвлекая в окисли-
тельную электрон-транспортную сеть избыток редокс-эквивалентов из электрон-



196

транспортной цепи хлоропластов [46]. Рассматривая проблему взаимосвязи фото-
синтеза и дыхания, необходимо подчеркнуть ее актуальность для выяснения 
значимости основных процессов метаболизма растительной клетки в формиро-
вании продуктивности сельскохозяйственных культур.

Дыхание − характерный и важный признак живой материи − обладает двой-
ственной природой. С одной стороны, это процесс, использующий ассимилиро-
ванный при фотосинтезе углерод, а с другой, является источником энергии и ме- 
таболитов, играющих значительную роль в созидательном, конструктивном об-
мене веществ. Биологическая роль дыхания состоит в обеспечении организма 
энергией, необходимой для процессов поддержания, протекающих с ее затратой, 
и высокоактивными веществами, принимающими участие в клеточном обмене. 
Вместе с тем при всей очевидности связи дыхания с жизнедеятельностью расте-
ния трудно установить механизмы зависимости процессов образования различ-
ных структур, движения и других проявлений от дыхания. История формирова-
ния концепции дыхания как основного процесса жизнедеятельности растений 
достаточно подробно описана О. А. Семихатовой [47]. По современным пред-
ставлениям дыхание растений − комплексная система, включающая три типа про-
цессов: метаболизм соединений углерода, транспорт электронов и оборот фосфо-
рилированных и восстановленных продуктов. Суммарное уравнение дыхания 
можно представить следующим образом:

С6Н12О6 + 6О2 → 6СО2 + 6Н2О + 38 ATP,

которое указывает на природу основного дыхательного субстрата, подвергаю-
щегося окислению, и конечные продукты окислительно-восстановительных пре-
вращений дыхательного материала [48]. Однако общее уравнение дыхания не 
отражает важнейших биохимических свойств этого процесса, заключающихся  
в образовании множества метаболитов, которые участвуют в биосинтетических 
реакциях построения и обновления клеточных структур и специализированных 
синтезах (образование продуктов вторичного метаболизма). Другими словами, 
дыхание представляет собой сложную цепь многоступенчатых и циклических 
превращений, в ходе которых дыхательный субстрат (углеводы) постепенно 
окисляется. В этих реакциях участвует большое количество ферментов и пере-
носчиков. Для контроля дыхательного метаболизма целого организма или от-
дельных органов, по-видимому, важны доступность субстрата и потребность  
в метаболитах и энергии. Тонкий контроль дыхания в клетках растений осу-
ществляется при участии адениловых и пиридиновых нуклеотидов, ключевых 
ферментов дыхательных путей и отдельных метаболитов.

В качестве материала для исследований использованы три сорта томатов 
(Lycopersicum esculentum L.) селекции ТСХА: Премьер Тm, Сон Тm Сr �1, Кар Тm 
и шесть линий �6 – �7 поколений инбридинга: В-82, Виолент, Тропсон, Эдит,  
Полусет, Сократ, на основе которых созданы многие промышленные гибриды 
этой культуры. Анализируемые сорта и линии томатов были включены в систе-
му диаллельных скрещиваний. Проводили только прямые скрещивания – 36 ги-
бридных комбинаций. Среди анализируемых форм томатов наибольшей урожай-
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ностью (масса плодов) и величинами эффектов ОКС характеризовались сорта 
Премьер, Кар и линия Тропсон. Линейно-сортовой F1-гибрид Сократ × Премьер, 
сортолинейный Сон × Тропсон и межсортовой Кар × Сон превосходили по массе 
плодов как родительские формы, так и остальные гибридные комбинации. 

Таблица 5.15. оценка эффектов общей (ĝi), констант специфической (Ŝij) комбинационной 
способности и варианс специфической ( 2

iSσ ) комбинационной способности томатов

Материнская  
форма

Отцовская форма

Тропсон Эдит Полусет Премьер В-82 Виолент Сон Кар Сократ

Ŝij

Тропсон
Эдит 0,08
Полусет 0,08 –0,36
Премьер –0,11 –0,08 –0,20
В-82 0,27 –0,09 –0,01 0,05
Виолент 0,08 –0,18 0,01 0,09 –0,19
Сон 0,55 0,12 –0,01 0,18 –0,08 –0,20
Кар –1,03 –0,48 0,41 –0,01 0,13 0,47 0,33
Сократ 0,07 0,81 0,08 0,08 –0,26 –0,09 0,18 0,04
ОКС родителя (ĝi) –0,21 –0,07 0,17 0,20 –0,11 –0,08 –0,01 0,05 0,05

Варианса СКС ( 2
iSσ ) 1,92 1,35 0,32 0,03 0,12 0,33 1,63 0,24 2,02

НСР05  Ŝij 0,16
            ĝi 0,13

           
2

iSσ
0,43

Степень гетерозиса по этому признаку у вышеназванных гибридов составля-
ла 26,3, 22,2 и 23,7% соответственно. Гибрид Сон × Премьер по продуктивности 
находился на уровне лучшего родителя, а сортолинейные гибридные комбина-
ции Кар × Тропсон и Премьер × Тропсон уступали худшему из родителей на 3,0 
и 19,8% соответственно.

Поскольку проявление гетерозисного эффекта может зависеть от условий про-
израстания гибридного организма, надежным способом сохранения генетической 
и физиологической однородности является метод культуры тканей. Для микро-
клонального размножения in vitro исследуемых генотипов была использована 
агаризованная среда Мурасиге–Скуга без гормональных добавок [49]. Анализ 
продуктивности исследуемых форм проводили на растениях, полученных после 
пересадки расчеренкованных проростков в теплицу. Для морфофизиологическо-
го и биохимического анализов использовали растения в возрасте 36–40 дней на 
стадии пяти листьев, культивируемых in vitro и прошедших предварительный 
сравнительный анализ по элементам продуктивности. 

Размер ассимиляционной поверхности листа – основного фотосинтезирую-
щего органа растений – оказывает существенное влияние на уровень накопле-
ния органических веществ в нем [50]. Интенсивный прирост листьев на ранних 
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этапах роста растений при отсутствии конкурентных взаимоотношений между 
ними теоретически должен повышать фотосинтез целого растения. Считается, 
что площадь листьев является одним из важнейших факторов, влияющих на 
развитие растений и конечный урожай [51]. Данные литературы показывают, что 
гетерозис по площади листьев служит предпосылкой высокой урожайности ги-
бридов F1 у различных культур [52, 53]. 

Листовую поверхность растений можно характеризовать количественно и ка-
чественно. К количественным характеристикам листового аппарата относится 
площадь листа. В наших экспериментах в условиях культуры in vitro в рассма-
триваемом наборе генотипов не выявлено достоверного преимущества гибридов 
над исходными формами по площади листовой поверхности (рис. 5.7, С). Исклю-
чение составили только сортолинейные гибридные комбинации Сон × Тропсон 
и Кар × Тропсон, которые проявляли достоверный гетерозис по данному признаку. 
Следует отметить, что у гибрида Кар × Тропсон превышение площади ассими-
ляционной поверхности листьев сопровождается интенсивным накоплением су-
хой массы по сравнению с исходными формами. По-видимому, у F1-гибридов 
томатов, обладающих хорошо развитой листовой поверхностью, плотный мезо-
филл листа создает оптимальные условия для интенсивной ассимиляции СО2,  
в результате чего идет усиленное накопление биомассы, которое обусловливает 
проявление гетерозисного эффекта по данному признаку [54].

Однако высокие количественные характеристики (размеры листовой поверх-
ности) не всегда являются предпосылкой повышенной урожайности. К примеру, 
сортолинейный гибрид Кар × Тропсон, проявлявший достоверный гетерозис по 
площади листьев, уступал по продуктивности обеим исходным формам. Следует 
отметить, что между накоплением биомассы гибридным растением и развитием 
площади листовой поверхности не всегда обнаруживается прямая зависимость. 
Кажущееся несоответствие между этими признаками может быть вскрыто при 
помощи сравнительного анализа морфофизиологических характеристик листо-
вого аппарата [55, 56]. В качестве таких показателей используют LA� (���f �r�� 
r���o), УППЛ (удельная поверхностная плотность листа) [57] и содержание хло-
рофилла.

LA� определяется как отношение площади ассимилирующей поверхности 
листьев к биомассе надземной части растения и характеризует производитель-
ность работы листового аппарата − чем ниже этот показатель, тем эффективнее 
«работает» растение. Результаты наших исследований выявили широкую вариа-
бельность величин LA� у линий и сортов томатов, причем этот показатель  
у них был достоверно выше, чем у гибридов (рис. 5.8, А). Сравнительный анализ 
средних величин LA� по группам «сорта и линии» и «гибриды» обнаружил 
преимущество сортолинейного материала. Низкие величины LA� у всех анали-LA� у всех анали- у всех анали-
зируемых F1-гибридов могут свидетельствовать о более эффективном функцио-
нировании ассимиляционной поверхности у гетерозиготных растений томатов. 
Однако отмеченное преимущество – низкие значения LA� – не у всех гибридов 
(Кар × Тропсон и Премьер × Тропсон) реализуется в гетерозисном преимуще-
стве по продуктивности.
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УППЛ отражает относительное содержание массы ассимилирующей ткани 
листа в единице площади листовой поверхности и может служить интеграль-
ным показателем мезоструктурной организации листа, определяющим интен-
сивность фотосинтеза. УППЛ является одной из качественных характеристик 
структурной организации листа. Среди исследуемых сортов и линий максималь-

Рис. 5.7. Сухая масса листьев (А), стеблей (B) и площадь листьев (С) у сортов, линий и гибридов 
(1 – Тропсон, 2 – Эдит, 3 – Полусет, 4 – Премьер, 5 – В-82, 6 – Виолент, 7 – Сон, 8 – Кар, 9 – Со-
крат) и F1-гибридов томатов (10 – Сон × Тропсон, 11 – Кар × Тропсон, 12 – Кар × Сон, 13 – Сон × 
Премьер, 14 – Премьер × Тропсон, 15 – Сократ × Премьер); хP – средняя величина признака у со-P – средняя величина признака у со- – средняя величина признака у со-
ртов и линий; ��1 – средняя гибридных комбинаций. t-Критерий Стьюдента отражает достовер-
ность различий средних величин исследуемых параметров у родителей и гибридов при **P ≤ 0,01
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ное значение этого показателя выявлено у линии Эдит (рис. 5.8, В). Все гибрид-
ные генотипы по УППЛ достоверно превосходили родительские формы, что мо-
жет указывать на повышенную фотосинтетическую активность. По данным ли-
тературы, высокое содержание сухого вещества в единице площади листа харак- 
терно для генотипов с повышенной интенсивностью фотосинтеза [58], что может 
являться результатом увеличения количества структурных и функциональных 
элементов фотосинтеза в единице площади листа (содержание зеленых пигмен-
тов) [59].

Успех селекционной работы в значительной степени определяется полнотой 
знаний о потенциальных возможностях генотипов и взаимосвязях между при-
знаками, определяющими фотосинтетическую продуктивность и урожайность 
при одинаковых условиях выращивания. Значение того или иного показателя в 
формировании урожая оценивается по тому, насколько он достоверно коррели-
рует с признаками, характеризующими продуктивность. Корреляционно-регрес- 
сионный анализ зависимости между показателями фотосинтеза и морфологиче-

Рис. 5.8. LA� (отношение площади листьев к биомассе растений, см2/мг) (А) и УППЛ (удельная 
поверхностная плотность листа, мг/см2) (B) сортов, линий и гибридов томатов. Обозначения  

те же, что и на рис. 5.7
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скими признаками у F1-гибридов тома-
тов и их родительских форм выявил тес- 
ную связь между величинами LA� и 
УППЛ, с одной стороны, и накоплени-
ем биомассы, с другой (рис. 5.9) [56]. 

Из рис. 5.9 видно, что характер за-
висимости между названными показа-
телями оказался противоположным – 
сухая масса листьев у исследуемых  
генотипов возрастала при увеличении 
УППЛ (рис. 5.9, В) и, напротив, снижа-
лась при уменьшении отношения пло-
щади ассимилирующей поверхности ли- 
стьев к их биомассе (рис. 5.9, А). 

Фотосинтез является основным про-
цессом, определяющим потенциал уро-
жайности сельскохозяйственных куль-
тур. Количество поглощенной и превра-
щенной зелеными растениями энергии 
в значительной мере зависит от их био-
логических особенностей и генетической 
конституции, прежде всего от структу-
ры и физиологических функций фото-
синтетического аппарата. Растительная клетка – это полимембранная, оптиче-
ская и энергетическая система, выполняющая множество процессов и функций, 
которые в разных органеллах прямо или опосредованно регулируются действием 
света. Внутриклеточное действие света отражает многообразную зависимость 
процессов в растениях от фоторецепторов, поглощающих кванты света. К фоторе- 
цепторам-пигментам в растительном мире относится большой набор соедине-
ний: хлорофиллы, каротиноиды, фитохром, антоцианы, фикобилины и др. Наибо-
лее общее представление о развитии фотосинтетического аппарата можно соста- 
вить по содержанию зеленых пигментов. Значение хлорофилла для фотосинтеза 
как основы фотоэнергетики растений очень велико: хлорофилл – главный транс-
форматор световой энергии в химическую и электрическую. Его изучению по-
священо множество исследований. Следует отметить, что данные литературы по 
изменчивости пигментов пластид у растений, характеризующиеся различной 
продуктивностью и происхождением (сорт, линия, гибрид и т. д.), весьма проти-
воречивы. Эти противоречия можно объяснить различными темпами биосинте-
за пигментов, специфическими для каждого вида растения и зависящими от 
условий произрастания, онтогенеза листа и растения в целом. В литературе име-
ются сообщения о более эффективном функционировании фотосинтетического 
аппарата у высокопродуктивных форм растений [60]. У сортов проса выявлена 
широкая генотипическая изменчивость по интенсивности фотосинтеза и содер-
жанию хлорофилла при неизменной площади и удельной массе листьев, а также 

Рис. 5.9. Зависимость между сухой массой ли-
стьев и величинами LA� (А) и удельной по-LA� (А) и удельной по- (А) и удельной по-
верхностной плотностью листьев (УППЛ) (B) 
у сортов, линий и гибридов томатов (**Р < 0.01)
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обнаружена высокая корреляция между интенсивностью фотосинтеза, общей 
сухой массой растений при уборке и продуктивностью исследуемых генотипов [61]. 
Генетический анализ содержания хлорофилла в листьях растений показал, что 
значительная часть общей генетической вариансы принадлежит генам с аддитив-
ным действием, что предполагает возможность селекционного улучшения дан-
ного признака у различных культур [62, 63].

К качественным характеристикам фотосинтетического аппарата растений 
относятся содержание основных фотосинтетических пигментов (хлорофилла а, 
хлорофилла в и суммы хлорофиллов а + в), по уровню которых можно составить 
наиболее общее представление о развитии ассимилирующей системы. Среди 
изученных линий и сортов томатов по высокой концентрации пигментов в ли-
стьях − сумма хлорофилла (а + в) − выделялись линия Эдит и сорт Сон. Однако  
у этих образцов были выявлены средние показатели площади листовой поверх-
ности, что, по-видимому, позволяет отнести их к формам с интенсивным типом 
развития фотосинтетического аппарата [49]. Высокопродуктивный сорт Премьер 
характеризовался относительно невысоким содержанием хлорофилла, однако 
имел самую большую листовую поверхность, т. е. фотосинтетический аппарат 
данного сорта развивается по экстенсивному типу. Гетерозисный эффект по со-
держанию суммарного хлорофилла обнаружен у всех гибридных комбинаций. 
Самая высокая величина суммы хлорофиллов (а + в) отмечена у сортолинейного 
(Премьер × Тропсон) и межсортового (Сон × Премьер) F1-гибридов, которые до-
стоверно превышали родительские формы по этому показателю. Гетерозисный 
эффект по содержанию суммарного хлорофилла у них составил 69 и 42% соот-
ветственно. Увеличение количества зеленых пигментов у вышеназванных ги-
бридов по сравнению с исходными формами обусловлено достоверным превы-
шением как уровня хлорофилла а (~ на 86 и 39%), так и содержания хлорофилла в 
(на 27 и 51%). Данные гибриды характеризовались интенсивным накоплением 
сухой массы листьев (рис. 5.7, A) и средней величиной площади листовой по-A) и средней величиной площади листовой по-) и средней величиной площади листовой по-
верхности (рис. 5.7, �). Возможно, относительно малая площадь ассимиляцион-�). Возможно, относительно малая площадь ассимиляцион-). Возможно, относительно малая площадь ассимиляцион-
ной поверхности листьев компенсируется формированием большого числа свето-
собирающих комплексов, включающих хлорофилл, которые и обеспечивают энер-
гией рост и развитие растений [49, 64].

Представлялось важным оценить не только содержание отдельных форм зе-
леных пигментов в растении, но и их соотношение (хлорофилл а / хлорофилл в). 
По данным �ch����� �� ��. [65], исследовавшим фенотипические и генотипиче-�ch����� �� ��. [65], исследовавшим фенотипические и генотипиче- �� ��. [65], исследовавшим фенотипические и генотипиче-�� ��. [65], исследовавшим фенотипические и генотипиче- ��. [65], исследовавшим фенотипические и генотипиче-��. [65], исследовавшим фенотипические и генотипиче-. [65], исследовавшим фенотипические и генотипиче-
ские корреляции между содержанием хлорофилловых пигментов, с одной сторо-
ны, и морфофизиологическими признаками проростков и показателями урожай-
ности, с другой стороны, наиболее достоверные генетические корреляции обна-
ружены для отношения хлорофилл а / хлорофилл в. По мнению авторов, соотно- 
шение пигментов может влиять на ростовые процессы на ранних стадиях раз- 
вития растений, оказывая влияние на потенциал урожайности. Проведенное нами 
изучение отношения хлорофилл а / хлорофилл в показало, что листья и стебли 
томатов имеют разное соотношение фотосинтетических пигментов (табл. 5.4). 
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Таблица 5.16. содержание хлорофилла (Хл) в листьях растений томатов,  
мг/г сырой массы

Сорт, линия, гибрид
Показатель

Хл а Хл b Хл (а + b) Хл а /b

Тропсон 1,025 0,382 1,407 2,68
Эдит 1,576 0,539 2,115 2,92
Полусет 1,009 0,279 1,288 3,62
Премьер 1,086 0,391 1,477 2,78
В-82 1,039 0,382 1,421 2,72
Виолент
Сон 1,289 0,430 1,719 3,00
Кар 0,954 0,279 1,233 3,42
Сократ 0,999 0,371 1,370 2,69
Сон × Тропсон 1,590 0,503 2,093 3,16
Кар × Тропсон 1,491 0,493 1,984 3,02
Кар × Сон 1,572 0,409 1,981 3,84
Сон × Премьер 1,788 0,651 2,439 2,75
Премьер × Тропсон 2,015 0,487 2,502 4,14
Среднее сортов и линий 1,122** 0,382** 1,504** 2,94**
Среднее F1-гибридов 1,691** 0,509** 2,200** 3,32*
НСР05 0,280 0,117 0,353 0,61

П р и м е ч а н и е.  t-Критерий Стьюдента отражает достоверность различий средних вели-
чин исследуемого признака у сортов и линий, F1-гибридов при *Р < 0,05, **Р < 0,01.

Для оценки функционирования основных этапов дыхательного метаболизма 
были использованы следующие показатели: величины активности глюкозо-6-
фосфатдегидро-геназы (Г-6-ФД), 6-фосфофруктокиназы (6-ФФК) и цитохром-�-
оксидазы (ЦО), содержание адениловых нуклеотидов (A�P, ADP, ATP), окис-A�P, ADP, ATP), окис-, ADP, ATP), окис-ADP, ATP), окис-, ATP), окис-ATP), окис-), окис-
ленных и восстановленных форм никотинамидных коферментов (NAD+, NADH, 
NADP+, NADPH), их суммы и соотношения (NADH/NAD+, NADPH/NADP+).

Функции пентозофосфатного пути (ПФП) в обмене веществ обеспечиваются 
двумя его основными метаболитами: рибозо-5-фосфатом и NADPH. Метаболизм 
глюкозы через пентозный шунт имеет принципиально значение при создании 
необходимого фонда пентоз для биосинтеза РНК и ДНК. Второй специфический 
его продукт − восстановленная форма NADP, который образуется в окислитель-NADP, который образуется в окислитель-, который образуется в окислитель-
ном звене ПФП, участвует в синтезе нуклеиновых оснований, в превращении 
рибонуклеотидов в дезоксирибонуклеотиды, в митохондриальном процессе об-
ратимого β-окисления жирных кислот, в образовании аминокислот, структур-
ных компонентов белков и др. [4]. Существует более 40 дегидрогеназ, в состав 
которых входит NADP. В зеленом растении ПФП совместно с фотосинтезом вно-
сит определенный вклад в восстановительный потенциал клетки [37]. Функцио-
нирование этого пути в хлоропластах необходимо для поддержания оптималь-
ной фотохимической активности хлоропластов через образующийся 6-фосфо- 
глюконат, который контролирует две реакции цикла Кальвина, а образующийся 
NADPH может быть использован в биосинтезе липидов мембран хлоропластов [66].
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Интенсивность функционирования пентозофосфатного шунта в зеленых ли-
стьях томатов оценивали по активности Г-6-ФД, ключевого (лимитирующего) 
фермента окислительного звена ПФП. Результаты исследований, представлен-
ные на рис. 5.10, показали, что активность этого фермента в листьях изученных 
сортов и линий томатов невысока. Лишь у линий Тропсон и Сократ были обна-
ружены относительно высокие значения Г-6-ФД, что свидетельствует о повы-
шенной активности функционирования ПФП. Возможно, такие величины актив-
ности фермента у вышеназванных линий обусловлены повышенной потребно-
стью в NADPH для восстановительных биосинтезов. 

Никотинамидные коферменты, в том числе NADP+ и NADPH, являются алло-NADPH, являются алло-, являются алло-
стерическими регуляторами активности ряда ключевых ферментов клеточного 
метаболизма, в частности Г-6-ФД. Максимальный уровень восстановленного 
NADP выявлен у продуктивной линии Тропсон, для которой отмечена высокая 
активность Г-6-ФД, минимальный – у линии Сократ (табл. 5.17). По содержанию 
окисленного NADP линия Эдит превосходила остальные исследуемые сорта и ли-
нии, которые по величине этого показателя незначительно отличались друг от 
друга. Кроме того, у вышеназванной линии уровень восстановленного NADP 
имеет достаточно высокую величину, хотя и ниже, чем у линии Тропсон. 

В зеленых листьях гибридных комбинаций активность Г-6-ФД также невы-
сока (рис. 5.10). Минимальная величина этого показателя обнаружена у линейно-
сортового гибрида Сократ × Премьер. При сравнении полученных данных с ре-
зультатами по активности фермента у сортов и линий томатов обнаружено, что  
у гибридных генотипов этот показатель достоверно ниже. Возможно, это объяс-
няется тем, что у гибридных растений более интенсивно функционирует фото-
синтетический аппарат, благодаря чему в клетке создается достаточно высокий 
пул восстановленного NADP, который ингибирует ПФП [67]. Подтверждением 
этого факта могут являться данные табл. 5.16, которые показывают, что иссле-
дуемые гибридные генотипы достоверно превосходят линии и сорта по суммар-
ному содержанию хлорофилла. 

Рис. 5.10. Активность глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы в листьях сортов, линий  
и F1-гибридов томатов. Обозначения те же, что и на рис. 5.7
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Таблица 5.17. содержание никотинамидных коферментов и их сумма (нк) в листьях сортов, 
линий и F1-гибридов томатов (нмоль на г сырой массы)

Сорт, линия, гибрид
Показатель

NAD+ NADP+ NADH NADPH Сумма НК

Тропсон 24,15 8,01 47,29 47,53 126,98
Эдит 27,62 18,83 39,52 40,72 126,69
Полусет 23,92 12,48 48,48 17,67 102,55
Премьер 26,86 5,28 48,82 27,20 108,16
В-82 45,43 14,98 32,46 11,46 104,33
Виолент 22,16 8,72 30,29 31,08 92,25
Сон 18,21 4,84 36,96 17,20 77,21
Кар 34,29 9,48 28,27 28,00 100,04
Сократ 22,67 7,32 36,81 11,66 78,46
Сон × Тропсон 11,02 5,38 34,86 31,31 82,57
Кар × Тропсон 24,32 7,76 39,85 34,34 106,27
Кар × Сон 29,30 17,06 44,80 37,42 128,58
Сон × Премьер 44,76 25,82 51,36 45,55 167,49
Премьер × Тропсон 17,80 9,06 34,04 16,57 77,47
Сократ × Премьер 25,71 21,98 40,73 34,42 122,84
Среднее сортов и линий 27,26 9,99* 38,77 25,84 101,86
Среднее F1-гибридов 25,49 14,51* 40,94 33,27 114,21
НСР05 3,94 2,84 7,61 8,47 –

П р и м е ч а н и е.  t-Критерий Стьюдента отражает достоверность различий средних вели-
чин исследуемого признака у сортов, линий и F1-гибридов при *Р < 0,05, **Р < 0,01.

У сортов и линий относительно высокая активность ПФП, по-видимому, об-
условлена сравнительно невысокой скоростью фотохимических реакций, в ре-
зультате чего недостаточное количество NADPH, образующееся при фотосинте-NADPH, образующееся при фотосинте-, образующееся при фотосинте-
зе, восполняется в пентозофосфатном цикле. Максимальные величины содержа-
ния как окисленной, так и восстановленной форм NADP (табл. 5.17) обнаружены 
у межсортового гибрида Сон × Премьер, что может указывать на повышенную 
активность как реакций синтеза этого кофермента, так и окислительно-восста- 
новительных процессов у него. Сортолинейный гибрид Премьер × Тропсон ха-
рактеризовался минимальным уровнем NADPH и относительно невысоким со-
держанием NADP+, что может свидетельствовать о достаточно низкой актив- 
ности реакций восстановления в листьях у этой гибридной комбинации. Самый 
низкий уровень NADP+ отмечен у сортолинейного гибрида Сон × Тропсон. Это 
может быть связано с низкой активностью синтеза этого кофермента в тканях 
листьев данного гибридного генотипа. Несмотря на то что в листьях гибридных 
растений неактивно протекают реакции окислительной фазы ПФП, по абсолют-
ному содержанию NADPH они либо превосходят, либо занимают промежуточ-
ное положение между родительскими формами. По-видимому, у гибридов боль-
шая часть NADPH продуцируется в фотосинтетических реакциях (см. табл. 5.16). 
Обращает на себя внимание то, что в листьях гибридных растений, а также боль-
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шинства сортов и линий 75–87% NADP находится в восстановленном состоя-
нии, что указывает на повышенную активность восстановительных биосинтезов 
в клетке (табл. 5.17). Исключение составляет линия В-82, у которой содержание 
восстановленной формы NADP ниже, чем окисленной, что обусловлено низкой 
активностью восстановительных реакций.

Окислительно-восстановительные соотношения никотинамидных кофермен-
тов ориентируют превращение глюкозы по прямому пути окисления (ПФП) либо 
по гликолитическому. Высказано предположение о пространственном обобще-
нии реакций гликолиза и ПФП в единый суммарный метаболический процесс: 
пентозный цикл, а точнее его дегидрогеназное звено, связан с гликолизом через 
трансдегидрогеназу [68].

Гликолиз – основной путь дыхательного превращения глюкозы. Он пред-
ставляет собой цепь реакций, в ходе которых происходит анаэробный распад 
глюкозы с освобождением энергии и образованием пировиноградной кислоты. 
Этот путь присутствует в клетках всех форм жизни, что указывает на его древ-
ность. Цитозольный гликолиз растительных клеток представляет собой слож-
ную метаболическую сеть, включающую альтернативные ферментные реакции. 
Ключевой точкой регуляции гликолиза считается тонкий контроль ферментов, 
участвующих в метаболизме фруктозо-6-фосфата и фосфоэнолпирувата. Основ-
ным регуляторным ферментом гликолиза является ATP-зависимая 6-фосфофрук- 
токиназа (6-ФФК), активность которой зависит от потребности клетки в энергии 
и строительных блоках. Интермедиаты гликолиза, включая фосфоенолпируват, 
в значительных количествах выводятся из гликолитической сети, где использу-
ются для образования органических кислот. Следует отметить, что гликолити-
ческая цитозольная сеть реакций обеспечивает необходимую метаболическую 
подвижность, что важно для успешного роста и развития растений в постоянно 
изменяющихся условиях внешней среды. Имеются также сведения, что некото-
рые гликолитические ферменты могут быть многофункциональными белками, 
участвующими в иных, чем углеводный метаболизм, процессах [69]. Гликолиз  
в хлоропластах и в нефотосинтезирующих пластидах (лейкопласты) участвует  
в распаде крахмала и образовании С-скелетов, восстановителя (NADH) и ATP 
для анаболических процессов (к примеру, синтез жирных кислот). В раститель-
ной клетке присутствует более 70 дегидрогеназ, реагирующих с NADH. Проте-
кающие одновременно в пластидах и цитоплазме реакции гликолиза катализи-
руются изоферментами, кодируемыми различными ядерными генами. Соотно-
шение изоферментов варьирует от типа и возраста ткани растения. Полагают, 
что пластидные гликолитические ферменты синтезируются как неактивные пред-
шественники на рибосомах в цитозоле, а затем транспортируются в органеллы [48]. 

Данные литературы по изучению взаимодействия фотосинтетических про-
цессов и отдельных этапов дыхательного метаболизма показали, что на свету 
происходит ингибирование центрального этапа гликолиза, сопряженного с обра-
зованием ATP и NADH при окислении фосфоглицеринового альдегида до фос-NADH при окислении фосфоглицеринового альдегида до фос- при окислении фосфоглицеринового альдегида до фос-
фоглицериновой кислоты [40]. Механизм этого процесса состоит в том, что в ци-
топлазме, во-первых, создается относительно высокий уровень ATP, который явля-
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ется аллостерическим ингибитором ключевого фермента гликолиза − 6-ФФК,  
а во-вторых, снижается концентрация P�, так как он транспортируется в хлоро-
пласты. Однако имеются данные, что в условиях, оптимальных для фотосинтеза, 
происходит только ограничение работы гликолиза [70].

Интенсивность гликолиза в зеленых листьях томатов определяли по актив-
ности 6-ФФК. Анализ полученных данных показал, что у линий Тропсон, Сократ  
и сорта Премьер активность 6-ФФК высока и по этому показателю они досто-
верно превосходят остальные формы (рис. 5.11).

По-видимому, в тканях листьев данных образцов достаточно активно проте-
кают биосинтетические процессы, требующие больших энергозатрат, т. е. с вы-
сокой скоростью утилизируется ATP и, следовательно, быстро образуется ADP  
и P�, что снижает конкуренцию за субстраты между фотосинтезом и гликолизом. 
Однако содержание сухой массы листьев у вышеназванных форм минимальное 
(рис. 5.7). Вероятно, у этих образцов энергетические эквиваленты в большей сте-
пени используются на поддержание физиологических процессов, связанных с воз-
мещением деградирующих структур (белков-ферментов, нуклеиновых кислот, 
липидов мембран), а в меньшей − на накопление биомассы. Наименьшая актив-
ность 6-ФФК была обнаружена у линий Виолент и В-82.

По суммарному содержанию хлорофиллов а + в, площади листьев и УППЛ 
эти линии занимают промежуточное положение между исследуемыми сортами 
и линиями. Такие величины вышеназванных биохимических и физиологических 
признаков в листьях этих форм томатов, на наш взгляд, и обусловливают низкое 
накопление органических веществ [49]. По величинам активности 6-ФФК в тка-
нях зеленых листьев большинство анализируемых гибридных форм томатов не-
значительно отличаются друг от друга (рис. 5.11). Исключение составляет сорто-
линейный гибрид Сон × Тропсон, у которого этот показатель достоверно выше. 
Сравнение активности фермента у гибридных растений и их родителей показало, 
что у четырех гибридов активность 6-ФФК ниже. Две комбинации (Сон × Троп-
сон и Сон × Премьер) по величине этого показателя занимают промежуточное 

Рис. 5.11. Активность 6-фосфофруктокиназы в листьях сортов, линий и F1-гибридов томатов. 
Обозначения те же, что и на рис. 5.7
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положение между родительскими формами. Эти результаты можно объяснить 
тем, что большая часть ATP в клетках зеленых растений образуется за счет реак-ATP в клетках зеленых растений образуется за счет реак- в клетках зеленых растений образуется за счет реак-
ций фотосинтетического и митохондриального фосфорилирования, а активность 
гликолиза снижена [67]. 

О регуляторном влиянии окислительно-восстановительного состояния NAD 
на отдельные ферментативные звенья клеточного метаболизма имеется доста-
точное количество данных [4, 71]. Результаты наших исследований показали 
(табл. 5.17), что самый высокий уровень NADH выявлен у линий Тропсон, По-NADH выявлен у линий Тропсон, По- выявлен у линий Тропсон, По-
лусет и сорта Премьер, для которых, за исключением линии Полусет, отмечена 
высокая активность 6-ФФК (рис. 5.11). Остальные сорта и линии по этому пока-
зателю незначительно отличались друг от друга. По содержанию окисленного 
NAD линия В-82 превышала исследуемые сорта и линии, что может указывать 
на низкую активность реакций восстановления этого кофермента (величина ак-
тивности 6-ФФК у нее также низкая). Минимальный уровень NAD+ выявлен  
у сорта Сон. У сорта Сон определено достоверно высокое содержание NADH при 
низком уровне NAD+, т. е. у него активно функционируют процессы, направлен-
ные на образование восстановленного NAD, используемого для синтеза ATP. 
Среди гибридных организмов наибольшее содержание NAD+, а также NADH 
выявлено у межсортового гибрида Сон × Премьер (табл. 5.17). Наименьший уро-
вень окисленного и восстановленного NAD обнаружен у гибридной комбинации 
Сон × Тропсон. Эти результаты показывают, что у первого гибрида с высокой 
активностью протекают окислительно-восстановительные процессы, а для вто-
рого гибрида характерна низкая активность не только окислительно-восстано- 
вительных реакций, но и синтеза NAD+. По содержанию NAD+ и NADH анализи-NADH анализи- анализи-
руемые гибридные генотипы занимали промежуточное положение между роди-
телями, превосходили их или были на уровне худшей исходной формы. Следует 
отметить, что у межсортовой комбинации Кар × Сон величина содержания NAD+ 

такая же, как и NADH, что свидетельствует о равновесном протекании процес-NADH, что свидетельствует о равновесном протекании процес-, что свидетельствует о равновесном протекании процес-
сов окисления и восстановления. 

По суммарному содержанию четырех форм никотинамидных коферментов 
можно судить о мощности метаболических процессов в целом. Данные табл. 5.17 
показывают, что наибольшим пулом всех пиридиновых нуклеотидов обладали 
линии Тропсон и Эдит. У остальных сортов и линий этот показатель снижался  
в следующей последовательности: Премьер, В-82, Полусет, Кар, Виолент, Сократ 
и Сон. Среди гибридных комбинаций максимальной суммой всех никотинамид-
ных коферментов обладал межсортовой гибрид Сон × Премьер. Необходимо от-
метить, что никотинамидные коферменты, являясь регуляторными параметра-
ми многочисленных метаболических процессов в клетке, различаются по своим 
функциям. NAD является окислителем в катаболических реакциях, а NADP уча-NAD является окислителем в катаболических реакциях, а NADP уча- является окислителем в катаболических реакциях, а NADP уча-NADP уча- уча-
ствует в энергетическом и пластическом обменах. Сравнительный анализ содер-
жания (NAD++NADH) и (NADP++NADPH) показал (табл. 5.17), что у сортов, ли-NADPH) показал (табл. 5.17), что у сортов, ли-) показал (табл. 5.17), что у сортов, ли-
ний и гибридов томатов сумма окисленной и восстановленной форм NAD выше 
суммы NADP-пары, что указывает на преобладание активности энергообразую-NADP-пары, что указывает на преобладание активности энергообразую--пары, что указывает на преобладание активности энергообразую-
щих систем над пластическими процессами.
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Электрон-транспортная цепь (ЭТЦ) митохондрий служит для передачи элек-
тронов от восстановленных субстратов на кислород. С переносом электронов по 
ЭТЦ сопряжен синтез ATP. Цепь переноса электронов состоит более чем из двух 
десятков переносчиков и большого числа белков, сгруппированных в крупные 
ферментные комплексы. По современным представлениям дыхательная цепь 
растительных митохондрий включает четыре основных комплекса, расположен-
ных в мембране, и два лабильных компонента (кофермент Q и цитохром С), вы-
полняющих перенос электронов между мультиферментными комплексами, в ре-
зультате которого происходит образование ATP. Порядок расположения пере-ATP. Порядок расположения пере-. Порядок расположения пере-
носчиков в ЭТЦ митохондрий определяется их окислительно-восстановительным 
потенциалом. Транспорт электронов по дыхательной цепи сопровождается транс- 
мембранным переносом протонов из матрикса в межмембранное пространство 
митохондрий. В электрон-транспортной цепи митохондрий ATP образуется при 
окислении NADH, �ADH или �ADPH. Сопряжение окисления и фосфорилирова-NADH, �ADH или �ADPH. Сопряжение окисления и фосфорилирова-, �ADH или �ADPH. Сопряжение окисления и фосфорилирова-�ADH или �ADPH. Сопряжение окисления и фосфорилирова- или �ADPH. Сопряжение окисления и фосфорилирова-�ADPH. Сопряжение окисления и фосфорилирова-. Сопряжение окисления и фосфорилирова-
ния осуществляется хемиосмотически через генерацию током электронов про-
тонного градиента на внутренней мембране. Транспорт двух протонов через 
энергезированную мембрану с понижением электрохимического потенциала со-
пряжен с образованием одной макроэргической связи ATP [72], т. е. в митохон-ATP [72], т. е. в митохон- [72], т. е. в митохон-
дриальном дыхании происходит запасание энергии в форме электрохимического 
протонного потенциала, которая затем разменивается на энергию макроэргиче-
ских связей ATP. Известно, что контроль митохондриального дыхания осущест-ATP. Известно, что контроль митохондриального дыхания осущест-. Известно, что контроль митохондриального дыхания осущест-
вляет баланс адениловых нуклеотидов. По данным исследователей, функциони-
рование электрон-транспортной цепи (ЭТЦ) митохондрий в растительных клет-
ках на свету ингибировано вследствие конкуренции за ATP и P� между фото- 
химическим фосфорилированием и теми реакциями дыхания, которые связаны 
с синтезом ATP [73]. По мнению U. H���r [37], основной механизм ингибирова-ATP [73]. По мнению U. H���r [37], основной механизм ингибирова- [73]. По мнению U. H���r [37], основной механизм ингибирова-
ния дыхания в зеленых тканях растений заключается в увеличении фосфатного 
потенциала (отношение ATP/ADP). Однако было обнаружено, что в цитоплазме 
на свету отношение ATP/ADP ниже, чем в темноте [74]. В то же время в митохон-ATP/ADP ниже, чем в темноте [74]. В то же время в митохон-/ADP ниже, чем в темноте [74]. В то же время в митохон-ADP ниже, чем в темноте [74]. В то же время в митохон- ниже, чем в темноте [74]. В то же время в митохон-
дриях на свету оно было выше, по-видимому, за счет повышения концентрации 
ATP, т. е. окислительное фосфорилирование в данных условиях не ингибирова-, т. е. окислительное фосфорилирование в данных условиях не ингибирова-
но. Одним из доказательств фотостимуляции окислительного фосфорилирова-
ния является увеличение содержания ATP и ADP в митохондриях этиолирован-ATP и ADP в митохондриях этиолирован- и ADP в митохондриях этиолирован-ADP в митохондриях этиолирован- в митохондриях этиолирован-
ных растений ячменя на свету [42]. Авторы объясняют это тем, что в митохон-
дриях содержатся химически высокоактивные и поглощающие свет цитохромы, 
ферредоксин, флавины и хитоны, поэтому преобразованные кванты света могут 
регулировать энергетические процессы в них.

 Некоторые авторы полагают, что абсолютная концентрация ADP, а именно 
скорость регенерации ATP, является более важным фактором контроля мито-ATP, является более важным фактором контроля мито-, является более важным фактором контроля мито-
хондриального дыхания, чем соотношение ATP/ADP или аденилатный энергети-ATP/ADP или аденилатный энергети-/ADP или аденилатный энергети-ADP или аденилатный энергети- или аденилатный энергети-
ческий заряд [75]. Имеющиеся данные о повышении интенсивности дыхания 
при индукции энергопотребляющих процессов (транспорт ассимилятов, погло-
щение ионов в корнях и т. д.) свидетельствуют в пользу того, что дыхательный 
метаболизм контролируется количеством клеточного ADP [48].
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Работу электрон-транспортной цепи митохондрий и сопряженное с ней окис-
лительное фосфорилирование оценивали по активности цитохром-С-оксидазы 
(ЦО) − маркерного фермента мембран митохондрий. Среди сортолинейных об-
разцов томатов наибольшая активность фермента была обнаружена у сортов Сон, 
Премьер и линии Сократ (рис. 5.12), что можно объяснить повышенной интен-
сивностью протекания процессов, связанных с потреблением ATP. Самая низкая 
величина активности ЦО выявлена у линии Тропсон. Возможно, у этой формы 
процессы окислительного метаболизма протекают недостаточно активно или 
повышена активность фотосинтетического аппарата, в результате которой функ-
ционирование митохондриальных реакций лимитировано. В наших эксперимен-
тах активность ЦО в зеленых листьях гибридных комбинаций изменялась в мень-
ших пределах, чем у линий и сортов (рис. 5.12). Сопоставляя полученные резуль-
таты с данными по активности фермента у родительских форм, можно отметить 
достоверное превышение активности ЦО у трех анализируемых гибридов (Кар × 
Тропсон, Премьер × Тропсон, Сократ × Премьер). Для данных гибридных ком-
бинаций были также отмечены высокие величины суммарного содержания хлоро-
филла а + в (табл. 5.16), УППЛ (рис. 5.8, В) и содержания адениловых нуклеотидов 
(A�P, ADP, ATP) (табл. 5.18). Эти данные могут свидетельствовать о высокой 
активности энергообразующих реакций митохондриального дыхания и фотосин- 
теза, которая создает благоприятные условия для активизации биосинтетиче-
ских процессов, следствием которых является высокое содержание сухой массы 
листьев у вышеназванных гибридов. Межсортовой гибрид Сон × Премьер усту-
пал по активности фермента обоим родительским сортам. Низкая активность 
ЦО, содержание ADP и ATP у последнего, по-видимому, обусловлены тем, что 
энергетические затраты в клетках данного гибрида невелики в результате невы-
сокой скорости протекания различных биосинтезов, следствием чего может быть 
пониженное содержание сухой массы у этой гибридной комбинации. Получен-
ные результаты позволяют отметить, что в зеленых листьях гибридных форм 

Рис. 5.12. Активность цитохром-С-оксидазы в листьях сортов, линий и F1-гибридов томатов.  
Обозначения те же, что и на рис. 5.7
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томатов, у которых интенсивно идут биосинтетические процессы, не происходит 
ингибирования конечного этапа дыхания (реакций электрон-транспортной цепи 
митохондрий и окислительного фосфорилирования) фотосинтезом. У гибрид-
ных растений, в клетках которых активность энергопотребляющих процессов 
снижена, наблюдается лимитирование этих реакций.

Таблица 5.18. содержание адениловых нуклеотидов и их сумма (ан, нмоль)  
в листьях сортов, линий и F1-гибридов томатов

Сорт, линия, гибрид
Показатель

A�P ADP ATP Сумма АН

Тропсон 35,14 74,96 73,51 183,61
Эдит 45,71 124,01 166,44 336,12
Полусет 55,76 81,10 99,89 236,75
Премьер 27,15 47,94 48,93 124,02
В-82 75,64 78,74 130,73 285,11
Виолент 34,02 36,30 58,47 128,79
Сон 41,76 78,40 69,58 189,74
Кар 73,88 70,54 85,44 229,86
Сократ 38,54 70,78 110,39 219,71
Сон × Тропсон 22,78 69,89 95,24 187,91
Кар × Тропсон 40,74 61,36 85,62 187,72
Кар × Сон 33,36 99,31 112,44 245,11
Сон × Премьер 58,28 90,28 89,97 238,53
Премьер × Тропсон 36,04 45,50 54,39 135,93
Сократ × Премьер 35,67 78,34 112,70 226,71
Среднее сортов и линий 47,51 73,64 93,71 214,86
Среднее F1-гибридов 37,81 74,11 91,72 203,65
НСР05 8,43 14,38 11,69 24,12

Основным продуктом окислительно-восстановительных реакций и непосред-
ственным донором энергии для большинства энергопотребляющих процессов 
является ATP. Интеграция систем энергетического метаболизма заключается  
в том, что скорость генерирующих энергию реакций зависит от интенсивности 
эндэргонических систем, составляющих молекулярную основу различных кле-
точных функций [76]. 

Сопоставление уровней АН в листьях сортов и линий выявило значитель-
ную генотипическую вариабельность по этим признакам (табл. 5.18). Наиболь-
шее содержание макроэргических соединений (ADP и ATP) отмечено в листьях 
линии Эдит, что указывает на высокую эффективность энергообмена у данной 
формы, реализуемой в пластических биосинтезах, что подтверждается высоким 
уровнем органических веществ в листьях этого генотипа (рис. 5.7). Напротив, 
незначительное количество АН (особенно A�P и ATP) у сорта Премьер может 
свидетельствовать о низкой активности энергообразующих систем и недоста-
точной эффективности ростсинтетических реакций в листьях данного генотипа. 
У линии В-82 содержание A�P, ADP и ATP достаточно высокое, что говорит об 
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обеспеченности энергетическими эквивалентами этого образца. Однако в ли-
стьях данной линии выявлено низкое содержание сухой массы (рис. 5.7). По-
видимому, у линии В-82 значительное количество макроэргических соединений 
используется для процессов поддержания субклеточных структур [48], а не на 
накопление биомассы в листьях растений. Среди гибридных комбинаций макси-
мальный уровень ATP отмечен у гетерозисных гибридов Кар × Сон, Сократ × 
Премьер и Сон × Тропсон, причем для гибрида Кар × Сон характерно также наи-
большее содержание ADP (табл. 5.18). Минимальная величина ATP обнаружена 
у негетерозисной формы Премьер × Тропсон. Максимальный уровень A�P вы-A�P вы- вы-
явлен у негетерозисных гибридов Кар × Тропсон и Сон × Премьер при невысо-
ком содержании ATP и ADP, что указывает на низкую активность энергетиче-ATP и ADP, что указывает на низкую активность энергетиче- и ADP, что указывает на низкую активность энергетиче-ADP, что указывает на низкую активность энергетиче-, что указывает на низкую активность энергетиче-
ских реакций, продуцирующих макроэргические соединения. Эти данные могут 
свидетельствовать, что у гибридных комбинаций, различающихся по степени 
гетерозисного преимущества по продуктивности, генотипические различия в со-
держании отдельных форм АН проявляются и в условиях их культивирования  
in vitro. Большинство исследуемых гибридных генотипов по содержанию ATP 
превосходило исходные формы и только две сортолинейные комбинации (Кар × 
Тропсон, Премьер × Тропсон) по этому признаку занимали промежуточное по-
ложение между родителями. По содержанию ADP три гибридные формы пре-ADP три гибридные формы пре- три гибридные формы пре-
восходили родителей, остальные по величине этого показателя приближались  
к худшему из родителей. Представленные результаты свидетельствуют об энер-
гообеспеченности гибридных генотипов, следствием которой, на наш взгляд,  
являются высокие величины сухой массы листьев у них (рис. 5.7).

Сравнительный анализ данных по сумме АН (A�P+ ADP+ATP), по которой 
судят о мощности энергетической системы клетки, показал, что максимальные 
величины этого параметра выявлены у линии Эдит и гибрида Кар × Сон, мини-
мальные – у сорта Премьер и гибридной комбинации Премьер × Тропсон (табл. 5.18). 
Следует отметить, что между суммарным содержанием АН у сортов и линий  
и их продуктивностью, а также между величиной этого биоэнергетического по-
казателя и % гетерозиса у гибридов не выявлено четкой и однонаправленной за-
висимости, какая была нами обнаружена между уровнями отдельных форм АН 
и урожайностью. 

В связи с центральной ролью адениловых нуклеотидов и никотинамидных 
коферментов в регуляции функционирования эндэргонических и экзэргониче-
ских процессов различными исследователями был предложен ряд показателей, 
по которым можно наиболее объективно судить об их соотношениях. 

Аденилатный энергетический заряд (АЭЗ) – показатель, свидетельствующий 
о степени фосфорилированности всей адениловой системы. Анализ величин 
этого показателя позволил выделить линии Эдит и Сократ [77], для которых так-
же отмечены высокие морфологические показатели (рис. 5.7). Эти результаты 
можно объяснить тем, что высокие величины АЭЗ являются одним из факторов, 
создающих благоприятные условия для активизации различных биосинтетиче-
ских реакций [78]. Гетерозисные гибриды по величине АЭЗ превосходили луч-
шую родительскую форму, что может указывать на большую интенсивность 
энергообразующих систем, обеспечивающих активное генерирование макроэр-
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гических соединений. Негетерозисные гибриды уступали по этому показателю 
худшей родительской форме. Сравнительный анализ величин АЭЗ по группам 
«сорта и линии» и «гибриды» выявил достоверное превышение анализируемых 
гибридных комбинаций по этому показателю. 

В табл. 5.19 представлены данные, позволяющие оценить характер проявле-
ния и наследования продуктивности, морфологических, физиологических и био-
энергетических показателей у F1-гибридов томатов. Результаты испытаний рас-
тений томатов, выращенных в теплице, показали, что гибридные комбинации 
Сон × Тропсон, Кар × Сон и Сократ × Премьер по признаку масса плодов отно-
сятся к гетерозисным формам (положительное сверхдоминирование), а сортоли-
нейные гибридные генотипы Кар × Тропсон и Премьер × Тропсон – к негетеро-
зисным (отрицательное сверхдоминирование). Сортолинейный гибрид Сон × 
Тропсон проявлял промежуточное наследование по этому показателю, т. е. был 
низкогетерозисным. 

Таблица 5.19. степень фенотипического доминирования* величин отдельных  
морфофизиологических и биоэнергетических признаков в листьях гибридов  

томатов первого поколения

Признак
Гибрид

Сон ×  
Тропсон

Кар ×  
Тропсон Кар × Сон Сон ×  

Премьер
Премьер × 
Тропсон

Сократ × 
Премьер

Продуктивность +++ – – +++ + – – +++
Сухая масса листа +++ +++ +++ +++ +++ +++
Сухая масса стебля +++ +++ – – – – – – – –
Площадь листа – – + – – – – + – –
LA� – – – – – – – – – – – –
УППЛ +++ +++ +++ +++ +++ +++
Хл а + в +++ +++ +++ +++ +++ +++
ATP +++ +++ – – +++ ++ –
A�P+ADP+ATP ++ + – – +++ +++ –
АЭЗ +++ +++ +++ + +++ ++
NAD++NADP+ + + +++ +++ – +++
NADH+NADPH – – ++ +++ +++ + +++
NAD++NADP++ 
NADH+NADPH 

 
– –

 
++

 
+++

 
+++

 
–

 
+++

NAD++NADH – – +++ +++ +++ – – +++
NADP++NADPH – – + +++ +++ + +++

* (+++) – положительное сверхдоминирование; (++) – положительное доминирование; (+) – 
промежуточное наследование; (–) – отрицательное доминирование; (– –) – отрицательное сверх-
доминирование [27].

Анализ признака сухая масса листьев у F1-гибридов томатов, выращенных  
в условиях микроклонального размножения, выявил положительное сверхдоми-
нирование – анализируемые гибридные генотипы проявляли гетерозис по этому 
морфологическому показателю (табл. 5.19). По признаку сухая масса стебля  
у большинства гибридов, за исключением гетерозисного сортолинейного гибрида 
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Сон × Тропсон и негетерозисной сортолинейной формы Кар × Тропсон, выявле-
но отрицательное сверхдоминирование. Эти данные могут указывать на отсут-
ствие прямой зависимости между показателем сухая масса стебля растений то-
матов и процентом гетерозиса по продуктивности. По площади листа у гибри-
дов, кроме комбинаций Кар × Сон и Премьер × Тропсон, отмечено отрицательное 
сверхдоминирование (табл. 5.19). По данным некоторых авторов, гибриды (в част-
ности, кукурузы), как правило, обладают бóльшей поверхностной площадью ли-
ста, чем их родители, что обусловливает повышенную фотосинтетическую актив-
ность, следствием которой может быть высокая полевая продуктивность [79]. 
Результаты других исследователей указывают, что гетерозис по площади листа 
сводится к комплементации доминантных эффектов: доминирование по числу 
листьев и его отсутствие по размеру листа [80]. Обнаруженное нами отсутствие 
гетерозиса по площади листа и его наличие по сухой массе может свидетель-
ствовать о высокой плотности мезофилла листа у гибридных генотипов, которая 
создает благоприятные условия для интенсивной ассимиляции СО2, в результа-
те чего идет усиленное накопление биомассы [54]. Особенностью исследуемых 
форм гибридов является отрицательное сверхдоминирование по величине LA� 
и положительное сверхдоминирование по УППЛ, т. е. отрицательный гетерозис 
по LA� и положительный по УППЛ у гибридных генотипов обусловливает по-LA� и положительный по УППЛ у гибридных генотипов обусловливает по- и положительный по УППЛ у гибридных генотипов обусловливает по-
вышенное накопление сухой массы в листьях.

По признаку содержание хлорофилла а + в, который является одним из по-
казателей фотосинтетической активности, у F1-гибридов отмечено положитель-
ное сверхдоминирование, т. е. между данным физиологическим показателем  
и гетерозисным эффектом по признаку масса плодов выявлена прямая связь 
(табл. 5.19). При изучении характера наследования интенсивности фотосинтеза  
у гибридов кукурузы также выявлено положительное сверхдоминирование [81]. 
При использовании в качестве тест-признаков интенсивности фотосинтеза, по-
верхностной плотности листа, концентрации хлорофилла и фотохимической актив-
ности хлоропластов в гетерозисной селекции картофеля, кукурузы и хлопчатни-
ка было обнаружено устойчивое превосходство межсортовых гибридов этих куль-
тур над родителями [82–84]. Авторы считают, что хорошо выраженный гетерозис 
по фотосинтетическим признакам у гибридов предполагает возникновение по-
ложительной трансгрессии по наиболее важному хозяйственному признаку – про- 
дуктивности. Однако данные других исследователей указывают на отсутствие 
гетерозиса по некоторым фотосинтетических признакам, к примеру, у риса (сум-
марное содержание хлорофилла а + в, активность рибулозо-1,5-бифосфаткар- 
боксилазы) [85] и томатов (содержание хлорофилла а и хлорофилла в) [86]. Анализ 
фотосинтетической активности в листьях гибридов белокочанной капусты вы- 
явил промежуточное проявление этого признака по сравнению с родителями [87]. 

По содержанию ATP для большинства гибридов отмечено положительное 
сверхдоминирование (табл. 5.19). Исключение составили гетерозисные гибридные 
комбинации Сократ × Премьер и Кар × Сон, у которых выявлено отрицательное 
доминирование и сверхдоминирование не только по этому признаку, а и по сум-
ме АН. По остальным анализируемым биоэнергетическим показателям (АЭЗ, сум-
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ма окисленных и восстановленных форм НК и др.) у вышеназванных гибридов 
обнаружено положительное доминирование и сверхдоминирование. Получен-
ные результаты могут свидетельствовать о том, что в клетках листьев этих форм 
томатов с высокой активностью протекают восстановительные биосинтезы (на-
копление восстановительных эквивалентов в виде NADH и NADPH), в реакциях 
которых используются энергетически обогащенные соединения (ADP, ATP). На-ADP, ATP). На-, ATP). На-ATP). На-). На-
против, у гетерозисного сортолинейного гибрида Сон × Тропсон отмечено по-
ложительное доминирование и сверхдоминирование по содержанию АН и АЭЗ 
и отрицательное сверхдоминирование по содержанию НК. Сравнительный ана-
лиз представленных данных выявил существенные различия интенсивности 
функционирования адениловой и никотинамидной систем: у гетерозисных ги-
бридных комбинаций Сократ × Премьер и Кар × Сон более активны реакции, 
продуцирующие НК, а у гетерозисного гибрида Сон × Тропсон – АН. У низкоге-
терозисного межсортового гибрида Сон × Премьер все биоэнергетические при-
знаки проявляли сверхдоминирование, 
что, по-видимому, и обусловливает по-
вышенное накопление биомассы в ли-
стьях растений, выращенных в условиях 
микроклонального размножения. Для 
негетерозисных гибридных сортолиней-
ных комбинаций Кар × Тропсон и Пре-
мьер × Тропсон по содержанию ATP, 
сумме АН и АЭЗ отмечено положитель-
ное доминирование и сверхдоминиро-
вание. Степень фенотипического доми-
нирования содержания НК у первого 
гибрида изменялась от промежуточно-
го наследования признака до положи-
тельного сверхдоминирования, а у вто-
рого – от промежуточного наследова-
ния до отрицательного сверхдомини- 
рования.

Математическая обработка всей со-
вокупности полученных результатов 
методом кластерного анализа позволи-
ла выявить наличие корреляционных 
связей между исследуемыми физиоло-
гобиохимическими признаками, а так-
же между последними и анализируемы-
ми морфологическими показателями 
(рис. 5.13). В группе исследуемых гено-
типов была обнаружена тесная связь меж-
ду содержанием компонентов аденило-
вой системы (АDP, АТP, сумма АН), ве-DP, АТP, сумма АН), ве-, АТP, сумма АН), ве-P, сумма АН), ве-, сумма АН), ве-

Рис. 5.13. Кластерный анализ матрицы парных 
коэффициентов корреляции между признака-
ми продуктивности (1 – масса плодов); морфо-
логическими (2 – сырая масса листьев; 3 – су-
хая масса листьев; 4 – площадь листьев); фи- 
зиолого-биохимическими (5 – содержание хло- 
рофилла а; 6 – хлорофилла в; 7 – сумма хлоро- 
филла а + в; 8 – отношение хлорофилла а / в;  
9 – активность Г-6-ФД; 10 – цитохром-С-окси- 
дазы; 11 – 6-фосфофруктокиназы; 12 – содер-
жание АМP; 13 – АDP; 14 – АТP; 15 – АМP + 
АDP + АТP; 16 – аденилатный энергетический 
заряд = АТP + 0,5 АDP / АМP + АDP + АТP;  
17 – содержание NАDH; 18 – NАDPH; 19 – 

NАDH + NАDPH)
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личиной аденилатного АЭЗ в листьях растений томатов и их продуктивностью 
(масса плодов) (r2 = 0,54*, 0,66**, 0,71**, 0,60* соответственно). Эти данные ука-
зывают на зависимость степени выраженности морфологических признаков и уро-
жайности от активности функционирования биоэнергетического метаболизма  
и подтверждают положение о ключевой роли макроэргических соединений в ре-
гуляции процессов роста, развития и формирования продуктивности растений.

На основании полученных результатов можно заключить, что величина мор-
фофизиологических признаков обусловлена генотипическими особенностями 
исследуемого материала. Сравнительный анализ содержания сухой массы ли-
стьев с растений томатов выявил гетерозисный эффект по этому показателю  
у всех исследуемых гибридных генотипов. Сопоставление результатов, получен-
ных по площади листовой поверхности, не выявило достоверного преимущества 
гибридных форм над сортами и линиями. Низкие величины LA� у F1-гибридов 
указывают на более эффективное функционирование ассимиляционной поверх-
ности листа. По признаку УППЛ гибридные комбинации превосходили роди-
тельские формы томатов. Анализ корреляционной зависимости между показате-
лями фотосинтеза и морфологическими признаками у гибридов и их родителей 
выявил тесную связь между накоплением биомассы и величинами LA� и УППЛ. 

При изучении содержания фотосинтетических пигментов (хлорофилла а, 
хлорофилла в) в листьях сортов, линий и гибридов томатов, выращенных в усло-
виях микроклонального размножения, найдены достоверные различия по сум-
марному количеству хлорофилла, что указывает на наличие генотипической ва-
риабельности данного признака, которая была выше среди сортов и линий, чем  
у гибридов. Это свидетельствует о том, что при исключении воздействия внеш-
них факторов на растительный организм генотипические различия по морфофи-
зиологическим признакам (содержание сухой массы листьев и стебля, хлоро-
филла а, хлорофилла в, их суммы и соотношения, величин LA� и УППЛ) про-LA� и УППЛ) про- и УППЛ) про-
являются уже на ранних этапах онтогенеза.

Анализ активности отдельных звеньев дыхательного метаболизма показал, 
что окислительный ПФП и гликолиз в зеленых листьях томатов ингибированы  
у сортов, линий и F1-гибридов, на что указывают низкие величины активности 
Г-6-ФД и 6-ФФК по сравнению с таковыми в этиолированных проростках рас-
тений [4, 88]. У гибридных форм по сравнению с сортами и линиями наблюда-
лась большая степень ингибирования. Это может быть обусловлено тем, что бо-
лее высокая концентрация ATP и NADPH в клетках фотосинтезирующих ли-
стьев гибридов приводит к торможению ПФП и гликолиза, инактивация реакций 
которых выражается в обратимой конформационной перестройке молекул клю-
чевых ферментов. У сортов и линий относительно высокая активность ПФП и гли-
колиза может быть следствием недостаточного количества NADPH и ATP в ци-ATP в ци- в ци-
топлазме, что, вероятно, обусловлено пониженной активностью фотосинтеза. 
Однако у последних имеющийся уровень энергетических метаболитов, возмож-
но, не в полной мере используется на образование и накопление органических 
веществ в клетке, что находит подтверждение при анализе урожайности этих 
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образцов. Оценка эффективности функционирования гликолиза и окислитель-
ного звена ПФП в условиях работы фотосинтеза у анализируемых сортов, линий 
и гибридов томатов позволила обнаружить, что вклад каждого из изученных пу-
тей в общий дыхательный метаболизм невысок [67]. 

ЭТЦ митохондрий тканей зеленых листьев всех изученных образцов томатов 
не ингибирована. Повышенные величины активности реакций митохондриаль-
ного дыхания объясняются высокой скоростью утилизации энергии, приводя-
щей к образованию значительного количества энергетических метаболитов и, 
как следствие, к снижению конкуренции за них между основными поставщиками 
энергии в клетке. Однако гибридные организмы по активности ЦО превосходи-
ли родительские формы, что может быть обусловлено повышенными энергоза-
тратами на различные биосинтезы, связанные с увеличением объема и массы 
растения, которые сопровождаются новообразованием элементов клеточных 
структур организма. Эти результаты свидетельствуют, что у гибридов основны-
ми источниками поступления макроэргических соединений и восстановитель-
ных эквивалентов являются фотосинтез и митохондриальное дыхание. Актив-
ность ЦО служит достоверным показателем уровня окислительного метаболиз-
ма в клетке. Поэтому относительно высокая активность фермента у гибридных 
форм позволяет сделать предположение, что причиной накопления ATP в цито-
плазме может являться активизация катаболических процессов в митохондриях. 
Анализируемые гетерозисные гибриды в отличие от родителей и негетерозис-
ных форм томатов характеризовались высоким пулом ADP и ATP, что свидетель-ADP и ATP, что свидетель- и ATP, что свидетель-ATP, что свидетель-, что свидетель-
ствует об их обеспеченности энергетическими эквивалентами, которая является 
необходимым условием активизации пластических биосинтезов. Обнаруженные 
особенности функционирования энергетического метаболизма и физиологиче-
ских процессов у исследуемых гетерозиготных образцов дают основание пола-
гать, что гетерозисные гибриды по сравнению с негетерозисными и родитель-
скими формами обладают более мощным энергетическим потенциалом и опти-
мумом его реализации, который заключается в снятии генетического блокиро- 
вания и устранении репрессирующих факторов. 

Изложенные экспериментальные данные по изучению характера функцио-
нирования метаболических процессов в листьях сортов, линий и F1-гибридов то-
матов, выращенных в условиях in vitro, показали, что клеточный энергетический 
пул детерминирован генотипическими особенностями исследуемого материала. 
Основываясь на представлении о том, что продуктивность растений в значи-
тельной степени зависит от функционирования энергообразующих систем, вы-
явленные различия между сортами и линиями, а также между родительскими  
и гибридными генотипами по этому признаку могут быть обусловлены, на наш 
взгляд, различной активностью реакций, обеспечивающих клетку энергией, а также 
характером их взаимодействия.

Исследования, проведенные на томатах, выявили положительную связь меж-
ду активностью физиолого-биохимических процессов в зеленых листьях линий 
и сортов, полученных методом микроклонального размножения in vitro, и ОКС 
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по продуктивности этих же образцов, выращенных в условиях закрытого грунта. 
Формы, имеющие положительную ОКС, обладали высокой мощностью и эффек-
тивностью метаболических процессов и, как следствие, − быстрым накоплением 
биомассы растениями. �реди анализируемых сортов и линий томатов присут-�реди анализируемых сортов и линий томатов присут-реди анализируемых сортов и линий томатов присут-
ствуют формы, характеризующиеся как экстенсивным типом развития, при ко-
тором относительно невысокая эффективность энергообразования компенсиру-
ется хорошо развитой ассимиляционной поверхностью, так и интенсивным, когда 
на небольшой площади листовой поверхности с высокой активностью функцио-
нируют энергообразующие системы. Формы с отрицательной ОКС характеризо-
вались пониженными величинами показателей биоэнергетики клетки и относи-
тельно невысокой урожайностью. Для этих линий и сортов отмечена высокая 
напряженность энергетического метаболизма, приводящая к нарушению регуля-
торного контроля энергообразующих и энергопотребляющих систем, что отри-
цательно сказывается как на степени накопления органических веществ у рас-
тений, выращенных в лабораторных условиях, так и на их конечной продуктив-
ности. Дисбаланс между генерацией энергии и накоплением пластических веществ 
растениями может быть обусловлен повышенными энергозатратами на процес-
сы, связанные с обновлением и поддержанием структур клетки в активном  
состоянии. Однако у линий и сортов с отрицательной ОКС не обнаружено нару-
шения всех функций организма, а имеет место бóльшая или меньшая степень 
депрессии одних метаболических процессов по отношению к другим, обуслов- 
ленная генотипическими особенностями исследуемых форм. При анализе показа- 
телей энергетического метаболизма у гибридных форм томатов не удалось уста-
новить четкой и однонаправленной зависимости между этими параметрами  
и степенью гетерозиса по продуктивности. Исследуемые гибриды характеризо-
вались различной активностью биоэнергетических процессов, направленных на 
обеспечение энергией ростовых функций растений, поскольку все гибридные ге-
нотипы проявляли гетерозисный эффект по накоплению сухой массы листьев, 
что отражает общую тенденцию гибридизации. Необходимо отметить, что ги-
бридные комбинации по основным показателям энергетического метаболизма не 
превосходили исходные формы, а занимали промежуточное положение между 
родителями. Возможно, в гибридном организме складывается оптимальный уро-
вень протекания биохимических реакций, который влияет на формирование того 
или иного признака. 

Оценка степени доминирования физиолого-биохимических признаков вы- 
явила дифференциальный характер их наследования, определяемый генотипом. 
Рассчитанная степень фенотипического доминирования указывает на то, что эф-
фект гибридизации оказывает наиболее благоприятное влияние на накопление 
биомассы гибридными растениями, что предполагает высокую интенсивность 
процессов, направленных на обеспечение роста и развития. Результаты прове-
денных исследований позволяют рекомендовать использование культуры тканей 
in vitro для моделирования селекции на гетерозис и для раннего тестирования 
продуктивности и гетерозиса растений томатов.
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5.3. интегральные показатели энергетического метаболизма  
при формировании гетерозиса в онтогенезе льна-долгунца

Продуктивность как сложный количественный признак детерминирован ко-
оперативным действием серии соответствующих элементарных генетических 
систем, в которых на различных уровнях складываются и реализуются отноше-
ния, которые определяют степень и характер развития данного признака при ге-
терозисе. Для познания сущности этого сложного признака и механизмов про-
явления в нем гетерозисного эффекта необходимо проводить исследования по 
двум взаимосвязанным направлениям: маркирование локусов генома, имеющих 
отношение к кодированию исследуемого признака, и выяснение молекулярных 
механизмов становления признака на разных этапах онтогенеза. Одним из воз-
можных путей в решении этих проблем является использование различных мар-
керов (к примеру, белковые или ДНК-маркеры), отражающих экспрессию либо 
самого гена, определяющего конкретный хозяйственно ценный признак, либо 
его ближайших соседей по хромосоме. По нашему мнению, в качестве маркеров 
целесообразно использовать активность метаболических процессов у растений, 
поскольку им свойственны внутривидовые и сортовые различия в функциони-
ровании метаболических систем и эта гетерогенность не просто проявляется как 
фенотипическая адаптация, но и наследуется [4]. Проведение исследований в этом 
направлении позволит оценить генетически детерминированные биохимические 
особенности линий или сортов и выявить их перспективность для селекции на 
гетерозис.

Жизненный цикл высших растений состоит из ряда периодов, характеризую-
щихся качественными изменениями биохимических реакций, физиологических 
функций и органообразовательных процессов. В настоящее время наряду с основ-
ными периодами – вегетативного и генеративного развития – выделен ряд ста-
дий развития растений, названных фенологическими фазами, которые опреде-
ляются четко выраженными внешними морфологическими изменениями (фазы 
прорастания семян, появления всходов, роста стебля, цветения, образования, со-
зревания плодов и семян) и другими признаками. Для льна культурного (Linum 
usitatissimum L.) принято различать шесть основных фаз роста: всходы, елочка, 
быстрый рост, бутонизация, цветение, созревание. Стадия «созревание» вклю-
чает три степени: зеленую, раннюю желтую и желтую полную спелость. Время 
наступления фаз развития точно регистрируется с помощью систематических 
фенологических наблюдений. Продолжительность каждой фенофазы, как и все-
го жизненного цикла растений льна-долгунца, зависит от сортовых особенно-
стей и условий выращивания. В среднем вегетационный период льна-долгунца 
составляет 75–90 дней. От появления семядольных листочков до фазы «елочка» 
проходит около 15 дней. К этому времени растения достигают высоты 5–10 см  
и имеют 5–6 пар близко расположенных друг к другу настоящих листьев. Рост 
стебля растений на этой стадии характеризуется относительно медленным тем-
пом [89]. В это время у льна-долгунца интенсивно развивается корневая система, 
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вытягивается точка роста, закладываются зачатки стебля [90]. В период быстрого 
роста до стадии «бутонизация» прирост растений в высоту достигает 4 см в сут-
ки, образуется до 75% сухих веществ и 60% волокна. Продолжительность этой 
фазы определяется генотипическими особенностями сортов льна-долгунца и со-
ставляет примерно 12–20 дней. В это время происходит реализация потенциаль-
ных возможностей роста стебля растений. В фазе «бутонизация» формируются 
соцветия, продолжается рост стебля и листьев, увеличивается их листовая по-
верхность, в результате чего возрастает биомасса всего растения. На стадии 
«цветение» прирост стебля в высоту постепенно ослабевает и осуществляется 
главным образом за счет роста соцветий. После цветения рост растений льна-
долгунца полностью прекращается. Период созревания характеризуется фор- 
мированием коробочек и семян, быстрым одревеснением тканей стебля, про- 
должающимся до полного созревания семян, происходит пожелтение стебля  
и листьев.

Материалом для исследований служили сорта льна-долгунца (Linum usitatis- 
simum L. �����. usitatissimum co���r. elongatum), характеризующиеся различной 
ОКС, урожайностью и происхождением, а также гибриды F1 c различной степенью 
гетерозисного эффекта по массе стебля и волокна [91]. В экспериментах использо-
ваны растения льна-долгунца, выращенные в полевых условиях. Биохимические 
опыты проводили на зеленых листьях из верхней и донорной частей растений, 
содержащих наибольшее количество метаболически активной ткани, в клетках ко-
торых интенсивно функционируют фотосинтетический аппарат, пластидные  
и митохондриальные системы и др. [92]. Исследования проводили на следующих 
стадиях онтогенеза: елочка, быстрый рост, бутонизация, цветение и зеленая спе-
лость. Стадии желтой и полной желтой спелости характеризуются активизацией 
процессов старения листьев, которое выражается в их пожелтении и отмира-
нии. Поэтому биохимические эксперименты были ограничены вышеназванны-
ми стадиями. Кроме основных показателей (содержание A�P, ADP, ATP, NAD+, 
NADH, NADP+, NADPH, активность Г-6-ФД, 6-ФФК, ЦО) были использованы: 
суммы АН, НК, (NADH+NAD+) и (NADPH+NADP+), соотношения NADH/NAD+, 
NADPH/NADP+, ATP/ADP и NADPH/ATP, аденилатный энергетический заряд 
(АЭЗ), катаболический (КВЗ), анаболический (АВЗ) и общий (ОВЗ) восстанови-
тельные заряды, величины которых рассчитывали на основании абсолютного 
содержания АН и НК.

Процессы роста и развития растений сопряжены с активацией обмена веществ, 
основная роль в которой принадлежит изменениям в системе адениловых ну-
клеотидов. Не меньшее значение в метаболическом контроле процессов онтоге-
неза отводится никотинамидным коферментам, а их соотношения являются ин-
тегральными показателями клеточного метаболизма [4]. 

Анализ содержания АН в зеленых листьях сортов льна-долгунца в ходе онто-
генеза показал их широкую вариабельность (табл. 5.20). На стадии «елочка» по 
содержанию ATP, ADP, A�P и сумме АН выявлены достоверные в большинстве 
случаев межсортовые различия. Максимальные уровень ATP и сумма АН обна-
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ружены в листьях сортов Лазер и B����ch��. Однако активность ЦО на свету у них 
очень низкая, что может быть следствием лимитирования митохондриального 
дыхания повышенной активностью фотосинтетических процессов. Полученные 
результаты подтверждаются данными других авторов, которые при изучении 
ультраструктуры фотосинтетических органелл показали, что сорта B����ch��  
и Лазер на этом этапе онтогенеза характеризовались развитой системой мембран 
хлоропластов [93]. Необходимо также отметить взаимосвязь между содержанием 
ATP и суммой АН в зеленых листьях сортов льна-долгунца на стадии «елочка». 
По данным ряда исследователей [94], в этой фенофазе у льна-долгунца происхо-
дит формирование корневой системы и других новообразований структуры рас-
тительного организма, которые требуют больших энергозатрат. Поэтому высо-
кий уровень восстановительных эквивалентов и макроэргических соединений 
может служить одним из показателей активизации процессов роста и развития 
растений.

Стадия быстрого роста характеризовалась достоверным возрастанием содер-
жания ATP и суммы АН в листьях исследуемых сортов льна-долгунца по срав-
нению со стадией «елочка» (табл. 5.20). В среднем по группе сортов это превы-
шение составило 34% (по количеству ATP) и 37,7% (по сумме АН). Наибольшее 
содержание ATP обнаружено в листьях сортов V�k��g и B����ch��, однако сумма 
АН у них невысока в связи с низким пулом ADP и A�P. Минимальные значения 
вышеперечисленных показателей, а также низкая активность ЦО обнаружены  
у сорта Светоч, что свидетельствует об обедненности тканей листьев энергети-
ческими эквивалентами, которая может быть одной из причин невысоких вели-
чин морфологических признаков. Стандартный сорт B����k� характеризовался 
повышенными суммой АН, содержанием ATP и ADP при минимальном количе-ATP и ADP при минимальном количе- и ADP при минимальном количе-ADP при минимальном количе- при минимальном количе-
стве A�P, что указывает на высокую активность процессов генерации высоко- 
энергетических соединений [95].

В фазе «бутонизация» содержание АН у сортов льна-долгунца повышается по 
сравнению с предыдущей стадией и достигает максимальных значений (табл. 5.20). 
В среднем по сортам пул ATP возрастает на 53%, а сумма АН – на 48%. Полу-ATP возрастает на 53%, а сумма АН – на 48%. Полу- возрастает на 53%, а сумма АН – на 48%. Полу-
ченные результаты свидетельствуют о более высокой активности энергетического 
метаболизма. Это может быть обусловлено тем, что на стадии бутонизации про-
исходит не только рост растений в высоту, но и развитие растительного организ-
ма, которое заключается в качественных изменениях новообразований элемен-
тов структуры − различных органов, тканей, клеток и субклеточных компонен-
тов. Максимальное содержание компонентов АН и соответственно их сумма 
выявлены в листьях сорта B����k�. Величина активности ЦО у него наименьшая. 
В данном случае причиной лимитирования митохондриального дыхания в зеле-
ных тканях листьев, по-видимому, является аденилатный контроль со стороны 
фотосинтеза. У сортов Могилевский-1 и Лазер, напротив, содержание компонен-
тов адениловой системы невелико, а активность ЦО достаточно высока, что указы- 
вает на отсутствие ингибирования активности фермента в условиях, оптималь-
ных для работы фотосинтетического аппарата.
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Таблица 5.20. содержание адениловых нуклеотидов (ан, нмоль), аденилатный  
энергетический заряд (аэз, отн. ед.) и активность цитохром-с-оксидазы  

(цо, мкмоль цит. с × мин–1 × мг белка–1) в листьях сортов льна-долгунца в онтогенезе 

Сорт
Признак

ATP Сумма АН АЭЗ ЦО ATP/NADPH

Елочка
B����k� 19,15 41,36 0,620 0,292 2,43
Оршанский-2 21,19 45,06 0,623 0,172 2,92
Могилевский-1 17,84 39,86 0,626 0,454 2,06
V�k��g 21,82 45,66 0,626 0,222 2,18
B����ch�� 23,20 49,58 0,621 0,128 4,25
L�orko��ky 20,74 47,30 0,617 0,659 2,06
К-6307 21,05 48,59 0,615 0,474 1,69
Л-41 19,48 40,88 0,627 0,142 2,33
Светоч 14,13 30,05 0,631 0,221 1,74
Лазер 23,48 51,46 0,621 0,077 2,58
НСР05 0,69 2,38 0,008 0,029 –

Быстрый рост
B����k� 60,16 123,44 0,674 0,102 1,49
Оршанский-2 53,86 101,98 0,677 0,163 1,46
Могилевский-1 61,80 119,44 0,668 0,046 1,24
V�k��g 63,48 122,36 0,687 0,462 1,42
B����ch�� 62,98 117,16 0,690 0,164 1,80
L�orko��ky 58,58 117,00 0,667 0,178 1,51
К-6307 60,56 124,60 0,670 0,271 1,08
Л-41 62,02 123,16 0,676 0,071 1,45
Светоч 47,48 98,98 0,655 0,086 1,61
Лазер 61,02 118,72 0,673 1,392 1,48
НСР05 11,68 22,04 0,009 0,031 –

Бутонизация
B����k� 119,36 224,46 0,694 0,077 2,34
Оршанский-2 90,60 171,20 0,692 0,230 2,41
Могилевский-1 98,44 190,78 0,684 0,948 2,07
V�k��g 84,14 165,34 0,680 0,218 2,08
B����ch�� 94,30 181,68 0,682 1,140 1,94
L�orko��ky 73,22 140,38 0,687 0,089 1,65
К-6307 87,41 166,95 0,689 0,108 1,60
Л-41 82,80 156,90 0,687 0,173 1,75
Светоч 86,98 163,88 0,688 0,135 1,86
Лазер 90,00 173,50 0,683 0,978 1,82
НСР05 10,54 26,12 0,008 0,028 –

Цветение
B����k� 107,86 205,44 0,691 0,201 2,06
Оршанский-2 93,16 186,14 0,684 0,081 2,10
Могилевский-1 76,66 148,95 0,688 0,569 1,49
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Продолжение табл. 5.20

Сорт
Признак

ATP Сумма АН АЭЗ ЦО ATP/NADPH

V�k��g 84,74 159,68 0,694 0,125 1,74
B����ch�� 100,81 193,73 0,690 0,493 1,68
L�orko��ky 82,54 161,98 0,685 0,072 1,81
К-6307 97,46 186,30 0,690 0,165 2,09
Л-41 89,82 169,92 0,694 0,144 1,54
Светоч 99,42 189,76 0,691 0,079 2,06
Лазер 95,12 173,22 0,696 0,162 1,48
НСР05 14,26 21,14 0,007 0,013 –

Зеленая спелость
B����k� 61,15 120,62 0,676 0,237 1,47
Оршанский-2 53,44 105,41 0,672 0,095 1,48
Могилевский-1 57,98 114,52 0,674 0,109 1,90
V�k��g 54,01 108,77 0,671 0,135 1,71
B����ch�� 53,63 107,39 0,671 0,197 1,65
L�orko��ky 57,63 113,91 0,674 0,133 1,95
К-6307 53,88 106,30 0,672 0,237 1,55
Л-41 45,57 90,60 0,668 0,074 1,40
Светоч 46,99 94,18 0,669 0,237 1,53
Лазер 51,63 104,82 0,665 0,165 1,64
НСР05 6,39 11,84 0,004 0,011 –

По сравнению со стадией «бутонизация» в фазе цветения в листьях сортов 
льна-долгунца наблюдалась вариабельность в изменении величин исследуемых 
показателей. Содержание ATP возрастало только у шести из десяти анализируе-
мых сортов льна-долгунца, однако это увеличение было не столь существенным 
по сравнению с тем, какое наблюдалось при переходе растений от стадии «бы-
стрый рост» к бутонизации. В листьях сортов B����k�, Могилевский-1 и К-6307 
обнаружено снижение величины этого показателя, а у сорта V�k��g количество 
ATP практически не изменялось, что может быть обусловлено ранне- или поздне-
спелостью этих сортов. По содержанию ADP выявлена аналогичная тенденция. 
Количество A�P возрастало только у сортов L�orko��ky и Светоч, в листьях со-L�orko��ky и Светоч, в листьях со- и Светоч, в листьях со-
ртов Оршанский-2 и B����ch�� его содержание не менялось, у остальных сортов 
отмечено снижение величины данного показателя. Максимальным содержанием 
всех форм АН в фазе «цветение», как и на стадиях «быстрый рост» и «бутониза-
ция», характеризовался сорт B����k�. Минимальное количество всех АН и высо-B����k�. Минимальное количество всех АН и высо-. Минимальное количество всех АН и высо-
кая функциональная активность ЭТЦ митохондрий (активность ЦО), обнаружен-
ная у сорта Могилевский-1, могут указывать на то, что полного компенсаторного 
перераспределения функциональной нагрузки между хлоропластами и митохон-
дриями не происходит, что сказывается на величинах морфологических призна-
ков на этой стадии онтогенеза. 

На стадии «зеленая спелость» в отличие от предыдущих этапов онтогенеза  
у всех исследуемых сортов льна-долгунца происходит снижение содержания ATP, 



224

ADP, A�P и суммы АН (табл. 5.20). В среднем по сортам уменьшение величин 
этих показателей составило: для содержания A�P – 1,5, а для ADP и ATP – 1,7 раза. 
Обнаруженное снижение количества АН может быть связано с уменьшением ме-
таболической нагрузки в клетках, обусловленной начинающимися процессами 
старения листьев. Следует отметить, что старение листа является тонко регули-
руемым и активным процессом, тесно связанным с развитием растения как це-
лого. Оно сопровождается не только повышением активности протеолитических 
ферментов, что приводит к усилению гидролитических процессов, но и синтеза-
ми de novo [96]. В тканях стареющих листьев интенсивность фотосинтеза сни-
жена, поэтому различные биосинтетические процессы обеспечиваются энергией 
в основном за счет функционирования окислительного фосфорилирования [48]. 
На этом этапе онтогенеза максимальные уровень отдельных компонентов адени-
ловой системы и их сумма, как и на ранних этапах развития, обнаружены в ли-
стьях сорта B����k�, для которого характерна высокая активность ЦО. Это пока-B����k�, для которого характерна высокая активность ЦО. Это пока-, для которого характерна высокая активность ЦО. Это пока-
зывает, что у данного сорта по сравнению с другими генотипами с достаточно 
высокой активностью протекают процессы роста и развития, проходящие при 
использовании энергетически обогащенных соединений, продуцируемые в реак-
циях фотосинтеза и митохондриального дыхания. Минимальные величины этих 
показателей выявлены у сортов Л-41 и Светоч. Однако активность ЦО у сорта 
Светоч имеет максимальную, как и у сорта B����k�, величину, а у Л-41 – мини-B����k�, величину, а у Л-41 – мини-, величину, а у Л-41 – мини-
мальную. Полученные данные свидетельствуют, что в отличие от Л-41 в листьях 
сорта Светоч с высокой активностью функционирует ЭТЦ митохондрий при отно-
сительно низкой активности энергетических реакций фотосинтеза, и подтверж-
дают факт о взаимозависимости энергетических процессов, локализованных в раз-
личных клеточных органеллах.

Сравнительный анализ содержания ATP и суммы АН у гибридных форм по-ATP и суммы АН у гибридных форм по- и суммы АН у гибридных форм по-
казал, что в ходе онтогенетического развития характер изменений величин ма-
кроэргических соединений у них такой же, как и у исходных сортов льна-долгунца. 
Начиная со стадии «елочка», уровень АН у гибридов достоверно возрастает, до-
стигая максимума в фазе «бутонизация», а к зеленой спелости снижается. На 
стадии «цветение» между гибридными генотипами, так же как и между сортами, 
наблюдались различия в величинах исследуемых показателей: у гетерозисных 
гибридов количество ADP и ATP возрастало, у негетерозисных − оставалось на 
том же уровне, как и на предыдущей фенофазе. 

Сопоставление данных по уровню АН у гибридов и их родителей показало, 
что по содержанию ATP, ADP и сумме АН гетерозисные формы (Л-41 × Светоч, 
Л-41 × B����k�) в ходе онтогенеза превосходили исходные сорта (рис. 5.14). Эти 
результаты могут указывать, что у гетерозисных гибридов по сравнению с роди-
телями более интенсивно функционируют энергообразующие системы хлоро-
пластов и митохондрий, что, по-видимому, приводит к увеличению таких мор-
фологических признаков, как сухая масса и высота растений и, как следствие,  
к высокой продуктивности [97]. Негетерозисные комбинации (К-6307 × Светоч, 
L�orko��ky × Светоч) в фазах «елочка», «быстрый рост», «цветение» и «зеленая 
спелость» по данным показателям занимали промежуточное положение между 
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исходными сортами или 
уступали им, и только на 
стадии «бутонизация» 
уровень отдельных ком-
понентов адениловой си- 
стемы и сумма АН у них 
были несколько выше 
(рис. 5.14). Обнаруженное 
превосходство гетерозис-
ных гибридов над роди-
тельскими формами по 
уровню АН в ходе онто-
генетического развития 
растений может указы-
вать на более интенсив-
ное функционирование 
метаболических процес-
сов, продуцирующих ма- 
кроэргические соедине-
ния, и более эффективное 
их использование [98]. 

Активность ЭТЦ ми- 
тохондрий, которая яв-
ляется терминальным зве- 
ном дыхательного мета-
болизма и наряду с фото- 
синтезом поставщиком 
ATP в зеленых тканях 
растений, определяли по 
активности ЦО (табл. 5.20). 
Эксперименты были построены так, что активность фермента оценивалась при 
фотофосфорилировании и во время темновых реакций фотосинтеза. Сравни-
тельный анализ активности ЦО в зеленых листьях растений льна-долгунца вы- 
явил как межсортовые и онтогенетические различия по этому показателю, так  
и изменения в интенсивности функционирования ЭТЦ митохондрий во время 
действия света и без него. Высокая активность ЦО на свету у сортов льна-дол- 
гунца обнаружена на стадии «елочка». По мере роста растений («быстрый рост» −  
«зеленая спелость») наблюдалось снижение величины этого показателя, но не  
у всех сортов. На свету в листьях сортов V�k��g и Лазер активность фермента 
достигает максимальных значений на стадии «быстрый рост», а у сортов B����ch��  
и Могилевский-1 – в фазах «бутонизация» и «цветение», что может быть обу-
словлено особенностями жизненной стратегии этих сортов (ранне- или поздне-
спелость). Подобная тенденция обнаружена по результатам активности ЦО в ли-
стьях сортов при отсутствии фотофосфорилирования. Сопоставление получен-

Рис. 5.14. Динамика ATP (нмоль) у гибридов и родительских форм 
льна-долгунца на стадиях: I – покоящиеся семена; II – этоилирован-I – покоящиеся семена; II – этоилирован- – покоящиеся семена; II – этоилирован-II – этоилирован- – этоилирован-
ные проростки; III – зеленые проростки; IV – елочка; V – быстрый 
рост; VI – бутонизация; VII – цветение; VIII – зеленая спелость
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ных данных (на свету и в темноте) показало, что у сортов B����k�, Светоч и К-6307 
наблюдалось увеличение активности фермента на всех этапах онтогенеза, а в ли- 
стьях сортов V�k��g и B����ch�� – только уменьшение. Выявленные онтогенети-V�k��g и B����ch�� – только уменьшение. Выявленные онтогенети- и B����ch�� – только уменьшение. Выявленные онтогенети-B����ch�� – только уменьшение. Выявленные онтогенети- – только уменьшение. Выявленные онтогенети-
ческие межсортовые различия могут быть связаны с размерами, числом и ультра-
структурной организацией митохондрий (насыщенность матрикса кристами, их 
форма и др.), которые, по-видимому, являются ответной реакцией энергетических 
органелл на перестройки, происходящие в тканях растений от стадии к стадии [93]. 

Концепция аденилатного контроля метаболизма свидетельствует о том, что 
соотношение концентраций адениловых нуклеотидов − АЭЗ − занимает централь-
ное место в поддержании метаболического гомеостаза в организме. Энергетиче-
ский заряд аденилатной системы участвует в регулировании и координировании 
метаболической активности клетки и соответственно процессов роста и разви-
тия растений [78]. 

Полученные данные показали поступательное повышение этого показателя 
у сортов льна-долгунца от стадии «елочка» до фазы «бутонизация» (табл. 5.20). 
На протяжении последующих этапов онтогенеза отмечено снижение АЭЗ. Срав-
нение величин АЭЗ не выявило существенных различий между сортами и пока-
зывает, что в зеленых тканях растений при достаточно широком варьировании  
в содержании отдельных форм АН (A�P, ADP, ATP) величины АЭЗ у анализи-A�P, ADP, ATP) величины АЭЗ у анализи-, ADP, ATP) величины АЭЗ у анализи-ADP, ATP) величины АЭЗ у анализи-, ATP) величины АЭЗ у анализи-ATP) величины АЭЗ у анализи-) величины АЭЗ у анализи-
руемых генотипов практически одинаковы. Обнаруженные незначительные раз-
личия по величинам АЭЗ между исследуемыми сортами льна-долгунца, по-ви- 
димому, обусловлены взаимосвязанностью отдельных звеньев энергосистемы  
и могут служить подтверждением идеи А. А. Шахова [40] об интегративном прин-
ципе функционирования биоэнергетического метаболизма. 

У гетерозисных гибридов на протяжении всех этапов онтогенеза показатель 
АЭЗ был выше, чем у родительских и негетерозисных форм, что может указы-
вать на их более высокую энергетическую обеспеченность, которая приводит  
к увеличению величин морфологических признаков. Негетерозисные гибриды  
в ходе онтогенетического развития по величинам АЭЗ занимали промежуточное 
положение между исходными сортами, за исключением фазы «цветение», на ко-
торой они превышали родителей (рис. 5.15). Относительно низкие величины АЭЗ, 
выявленные у исходных форм льна-долгунца на стадии «елочка», по-видимому, 
представляют собой «узкое место» (по определению �ho��� [99]), смысл которого 
заключается в неполной сбалансированности различных метаболических си-
стем, в данном случае в недостаточно слаженном взаимодействии фотосинтети-
ческих и дыхательных реакций энергетического метаболизма. У гетерозисных 
гибридов регуляция функционирования метаболических процессов по сравне-
нию с родительскими формами осуществляется более согласованно на различ-
ных уровнях – от клеточного до организменного. Снижение активности потен-
циального фотосинтеза и скорости реакции Хилла при активации окислитель-
ных процессов, генерирующих ATP и NADPH, наблюдалось и у сортов гороха 
по сравнению с гетерозисными F1-гибридами [100].

Соотношение ATP/NADPH дает возможность судить об уровне энергетиче-
ского потенциала клетки [4, 96]. Анализ динамики этого показателя в ходе он- 
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тогенеза у исследуемых 
сортов льна-долгунца по- 
казал, что наибольшие 
величины ATP/NADPH 
выявлены на стадии «елоч- 
ка» (табл. 5.20). У боль-
шинства сортов значение 
этого соотношения пре-
вышает два, а у сорта B��- 
��ch�� оно выше четырех 
[101]. Выявленные раз-
личия можно рассматри-
вать с точки зрения из-
менений в ультраструк-
туре хлоропластов. По 
данным N. L. Tr�kh��o- 
���� �� ��. [102], хлоро- �� ��. [102], хлоро-�� ��. [102], хлоро- ��. [102], хлоро-��. [102], хлоро-. [102], хлоро-
пласты сорта B����ch�� 
характеризовались наи-
более сильно развитой си- 
стемой мембран в фазе 
елочки. Однако такое по- 
ложение не сохранялось 
на последующих стадиях, 
что может быть обуслов-
лено значительной измен-
чивостью признаков мем- 
бранной системы этого 
сорта в онтогенезе. Наи-
более слаборазвитой системой мембран отличались хлоропласты сорта Светоч [652]. 
В фазе «быстрый рост» у всех анализируемых сортов соотношение ATP/NADPH 
снижается (в среднем по группе сортов на 40%), что может быть связано с повы-
шенным темпом роста содержания NADPH. На стадии «бутонизация» по срав-
нению с предыдущим периодом величина данного показателя возрастает (в сред-
нем на 24%), хотя и не достигает тех значений, которые были выявлены в фазе 
«елочка», что обусловлено значительным увеличением содержания ATP в листьях 
сортов льна-долгунца. По мере роста растений сортов льна-долгунца («цвете-
ние» − «зеленая спелость») соотношение ATP/NADPH постепенно снижается. 
Этот процесс, по-видимому, связан с увеличением в единице биомассы закончив-
ших рост листьев, фотосинтетическая активность которых существенно снижа-
ется при относительно высокой интенсивности дыхательного метаболизма [103]. 

У гетерозисных гибридов соотношение ATP/NADPH на стадиях «быстрый 
рост», «бутонизация» и «зеленая спелость» выше, чем у исходных сортов [104]. 
На других этапах онтогенеза («елочка», «цветение») по этому признаку они зани-

Рис. 5.15. Динамика аденилатного энергетического заряда (отн. ед.) 
у гибридов и родительских форм льна-долгунца на стадиях:  
I – покоящиеся семена; II – этиолированные проростки; III – зе- – покоящиеся семена; II – этиолированные проростки; III – зе-II – этиолированные проростки; III – зе- – этиолированные проростки; III – зе-III – зе- – зе-
леные проростки; IV – елочка; V – быстрый рост; VI – бутониза-IV – елочка; V – быстрый рост; VI – бутониза- – елочка; V – быстрый рост; VI – бутониза-V – быстрый рост; VI – бутониза- – быстрый рост; VI – бутониза-VI – бутониза- – бутониза-

ция; VII – цветение; VIII – зеленая спелость
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мали промежуточное положение между родителями. По-видимому, гетерозис-
ные гибриды, обладая более совершенной системой регуляции фотосинтетиче-
ской и митохондриальной систем, способны к более эффективному использова-
нию энергии во время активного их функционирования. Негетерозисные комби- 
нации по величине ATP/NADPH только в фазе «бутонизация» выше родитель- 
ских форм, на остальных этапах онтогенеза эти гибриды были ниже («цветение») 
или занимали промежуточное положение между ними.

Сравнительный анализ активности функционирования системы (NADP+–
NADPH) показал, что на стадии «елочка» исследуемые сорта льна-долгунца по 
содержанию окисленных и восстановленных форм NADP, величинам их соот-
ношений и сумме НК достоверно отличались друг от друга (табл. 5.21). По со-
держанию NADPH, сумме НК и активности ключевого фермента ПФП сорта 
К-6307, L�orko��ky и V�k��g превосходили остальные анализируемые сорта. Эти 
результаты указывают на повышенную активность восстановительных реакций, 
направленных на образование NADPH. Следует отметить, что относительно вы-
сокая интенсивность ПФП свидетельствует об отсутствии ограничения актив-
ности этого пути, что может быть обусловлено повышенной потребностью в его 
метаболитах. Высокие величины NADPH/NADP+ выявлены в зеленых листьях 
сортов L�orko��ky, Л-41 и К-6307. Полученные результаты указывают на более 
высокую скорость восстановления NADP по сравнению с реакциями его окисле-
ния. В листьях сорта B����k� величина анализируемого показателя приближается  
к единице − результат равновесного протекания окислительно-восстановитель- 
ных процессов [105]. 

На стадии «быстрый рост» уровень окисленных и восстановленных форм 
NADP, а также сумма НК в листьях всех исследуемых сортов льна-долгунца до-
стоверно выше содержания данных коферментов у растений в фазе «елочка»  
(в среднем по сортам в 3,5, 4,8 и 4,2 раза соответственно). Следует отметить, что 
и на этом этапе онтогенеза обнаружены существенные межсортовые различия  
в содержании окисленных и восстановленных форм NADP, величине соотноше-
ния NADPH/NADP+, сумме (NADP++NADPH) и НК, активности Г-6-ФД. Сорт К-6307, 
так же как и на стадии «елочка», превышал остальные исследуемые сорта льна-
долгунца по содержанию NADPH, сумме НК и активности Г-6-ФД. Для сорта 
Светоч отмечено минимальное содержание NADPH, что может быть обусловлено 
низкой активностью ПФП и фотосинтеза, основного поставщика NADPH в зеле-H в зеле- в зеле-
ных тканях растений. Величина соотношения NADPH/NADP+ у исследуемых сор- 
тов льна-долгунца, за исключением сорта Светоч, выше единицы (у Могилев- 
ского-1 и К-6307 этот показатель достигает двух), что указывает на преоблада-
ние реакций восстановления NADP+ над его окислением.

Стадия «бутонизация» для большинства сортов льна-долгунца характеризо-
валась повышенным по сравнению с быстрым ростом содержанием окисленных  
и восстановленных форм NADP (в среднем по сортам в 1,5 и 1,1 раза соответ-
ственно) (табл. 5.21). Максимальные уровень NADPH и сумма НК выявлены  
у сорта L�orko��ky. В листьях сорта B����k� в отличие от предыдущих этапов 
онтогенеза обнаружено высокое содержание NADP+, NADPH и сумма НК при 
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низкой активности Г-6-ФД. Эти результаты показывают, что основная часть вос-
становленного NADP в зеленых листьях растений вырабатывается при фотосин-
тезе. Минимальная величина исследуемых показателей выявлена у сорта Оршан- 
ский-2, что свидетельствует о неактивном течении реакций синтеза и восстанов- 
ления этого кофермента. Активность Г-6-ФД у него достаточно высока. Получен- 
ные данные указывают на обратную зависимость величины активности Г-6-ФД 
и количественного содержания NADPH. Такая же закономерность наблюдалась 
и на других исследуемых нами культурах (в этиолированных проростках люпи- 
на желтого, в зеленых листьях растений томатов [67, 77, 106]. Эти результаты 
показывают, что на свету в зеленых листьях растений активность функциониро-
вания ПФП ингибирована продуктами фотосинтетического фосфорилирования 
в различной степени и свидетельствует о снижении интенсивности отдельных 
звеньев дыхательного метаболизма. Величина соотношения NADPH/NADP+  

у большинства исследуемых сортов льна-долгунца, так же как и на стадии «быстрый 
рост», превышает единицу, т. е. процессы восстановления NADP более активны, 
чем его окисления. Полученные данные также могут указывать на относительно 
неактивное использование восстановительных эквивалентов в виде NADPH.

Таблица 5.21. содержание и соотношения никотинамидных коферментов (нк; нмоль/ г сырой 
массы), анаболический восстановительный заряд (авз) и активность глюкозо-6-фосфатде- 
гидрогеназы (Г-6-Фд, мкмоль NADPH мин-1 мг белка-1) в листьях сортов льна-долгунца  

в онтогенезе

Сорт
Признак

NADPH Сумма НК АВЗ NADPH/NADP+ Г-6-ФД

Елочка
B����k� 7,88 35,40 0,49 0,96 0,076
Оршанский-2 7,25 29,03 0,52 1,09 0,055
Могилевский-1 8,65 33,70 0,50 1,00 0,055
V�k��g 10,00 34,54 0,52 1,09 0,076
B����ch�� 5,46 26,31 0,46 0,87 0,117
L�orko��ky 10,08 32,92 0,61 1,58 0,094
К-6307 12,42 37,76 0,56 1,28 0,175
Л-41 8,37 28,19 0,58 1,38 0,093
Светоч 8,11 27,87 0,56 1,30 0,088
Лазер 9,09 32,76 0,51 1,04 0,121
НСР05 0,91 – – – 0,014

Быстрый рост
B����k� 40,38 115,62 0,63 1,71 0,052
Оршанский-2 36,84 104,38 0,64 1,79 0,041
Могилевский-1 49,86 129,18 0,67 2,07 0,070
V�k��g 44,66 133,96 0,59 1,41 0,067
B����ch�� 35,04 107,62 0,61 1,57 0,067
L�orko��ky 38,72 121,16 0,59 1,43 0,077
К-6307 55,90 142,85 0,67 2,05 0,100
Л-41 42,92 137,86 0,57 1,30 0,070



230

Продолжение табл. 5.21

Сорт
Признак

NADPH Сумма НК АВЗ NADPH/NADP+ Г-6-ФД

Светоч 29,52 96,08 0,54 0,55 0,035
Лазер 41,20 126,12 0,60 1,52 0,119
НСР05 7,24 – – – 0,005

Бутонизация
B����k� 50,96 179,06 0,53 1,14 0,036
Оршанский-2 37,62 126,77 0,53 1,11 0,085
Могилевский-1 47,60 177,80 0,51 1,04 0,055
V�k��g 40,58 145,86 0,50 0,98 0,109
B����ch�� 48,56 157,88 0,56 1,27 0,083
L�orko��ky 54,66 169,40 0,59 1,45 0,079
К-6307 44,36 183,46 0,58 1,38 0,101
Л-41 47,18 154,74 0,54 1,18 0,049
Светоч 46,86 145,06 0,58 1,37 0,032
Лазер 49,48 155,56 0,58 0,65 0,031
НСР05 8,46 – – – 0,004

Цветение
B����k� 52,20 169,82 0,57 1,33 0,051
Оршанский-2 44,42 146,82 0,58 1,39 0,032
Могилевский-1 51,56 119,76 0,60 1,50 0,053
V�k��g 48,76 138,22 0,63 1,69 0,058
B����ch�� 59,92 178,08 0,62 1,62 0,037
L�orko��ky 45,68 143,06 0,59 1,43 0,048
К-6307 46,58 146,92 0,61 1,50 0,066
Л-41 58,31 171,50 0,61 1,53 0,061
Светоч 48,26 167,48 0,55 1,23 0,028
Лазер 64,12 186,80 0,62 1,60 0,040
НСР05 9,14 – – – 0,003

Зеленая спелость
B����k� 41,46 123,06 0,62 1,62 0,079
Оршанский-2 36,17 111,99 0,60 1,50 0,094
Могилевский-1 30,47 94,30 0,59 1,46 0,089
V�k��g 31,49 95,66 0,60 1,51 0,154
B����ch�� 32,48 100,23 0,59 1,46 0,046
L�orko��ky 29,51 94,24 0,58 1,37 0,036
К-6307 34,73 106,08 0,61 1,59 0,033
Л-41 32,48 96,26 0,63 1,71 0,049
Светоч 30,62 93,58 0,58 1,40 0,036
Лазер 31,43 92,55 0,62 1,64 0,024
НСР05 5,37 – – – 0,004
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На стадии «цветение» уровень NADPH у большинства сортов увеличивался 
в среднем в 1,1 раза по сравнению с фазой «бутонизация», за исключением сорта 
L�orko��ky, у которого обнаружено достоверное снижение величины этого по-, у которого обнаружено достоверное снижение величины этого по-
казателя (табл. 5.21). В содержании окисленного NADP в листьях анализируе-
мых сортов на стадии «цветение» отмечено снижение (в среднем в 1,2 раза), для 
некоторых генотипов значительное (у сорта V�k��g – на 30%). Однако эта тен-V�k��g – на 30%). Однако эта тен- – на 30%). Однако эта тен-
денция проявлялась не у всех генотипов – у сортов Светоч и Лазер отмечено по-
вышение содержания NADP+. Величина соотношения NADPH/NADP+ в листьях 
всех анализируемых сортов льна-долгунца на стадии «цветение» в отличие от 
предыдущих фаз онтогенеза выше единицы и варьирует в зависимости от гено-
типа от 1,23 до 1,69. Полученные результаты могут быть обусловлены активиза-
цией реакций восстановления NADP+. 

На стадии «зеленая спелость» в листьях всех без исключения исследуемых 
сортов льна-долгунца происходит дальнейшее снижение содержания окисленно-
го NADP. По сравнению с более ранними стадиями развития растений фаза «зе-
леная спелость» характеризовалась пониженным содержанием восстановленной 
формы NADP (в среднем по группе сортов в 1,6 раза), что может быть связано  
с общим снижением фотосинтетической деятельности в листьях растений. Об-
наруженные изменения уровней NADP+ и NADPH у исследуемых сортов льна-
долгунца соответствуют динамике содержания сухой массы в ходе онтогенеза. 
Максимальные уровни NADPH и NADP+ на стадии «зеленая спелость», как и в 
фазе «цветение», выявлены у сорта B����k�, что свидетельствует об обеспечен-B����k�, что свидетельствует об обеспечен-, что свидетельствует об обеспечен-
ности этими никотинамидными коферментами, которая может влиять на актив-
ность пластических биосинтезов. Следует отметить высокое содержание окис-
ленного и восстановленного NADP в зеленых листьях сорта Оршанский-2, хотя 
на более ранних этапах онтогенеза («елочка» – «цветение») он характеризовался 
низкими величинами исследуемых показателей. Обращает на себя внимание то, 
что в фазе «зеленая спелость» активность Г-6-ФД в листьях шести из десяти ис-
следуемых сортов превышает величину данного показателя на стадии «цвете-
ние». Этот факт может свидетельствовать о снижении активности фотосинтети-
ческих реакций, направленных на восстановление NADP, в результате чего про-
исходит активизация ПФП, т. е. потребности растительной клетки в NADPH  
у этих сортов в большей степени обеспечиваются за счет окислительных про-
цессов пентозного цикла. Полученные результаты подтверждают данные других 
исследователей, показавших, что на более поздних стадиях развития растений  
в связи с увеличением массы стебля и репродуктивных органов фотосинтетиче-
ская активность в листьях постепенно снижается [92, 107]. На стадии «зеленая 
спелость» в листьях сортов льна-долгунца соотношение NADPH/NADP+, так же 
как в фазе «цветение», выше единицы, что может быть обусловлено уменьшением 
содержания NADP+, с одной стороны, и пониженной активностью реакций, по-
требляющих NADPH, с другой [105]. 

Сравнительное изучение количественного содержания окисленных и восста-
новленных форм NADP у F1-гибридов льна-долгунца показало, что характер из-
менений величин NADP+ и NADPH на протяжении онтогенетических фаз раз-



232

вития растений не отличался от родительских сортов. На стадиях «елочка», «буто-
низация» и «зеленая спелость» уровень NADP+ у гибридных генотипов по срав- 
нению с исходными формами был выше. В фазах быстрого роста и цветения 
гетерозисные гибриды по этому показателю превосходили родителей, а негете-
розисные занимали промежуточное положение между ними. Содержание NADPH  
в зеленых листьях гетерозисных комбинаций на стадиях «елочка» и «быстрый рост» 
в отличие от негетерозисных было выше, чем у родительских форм (рис. 5.16).  
В фазах «цветение» и «зеленая спелость» все исследуемые гибридные комбина-
ции превышали исходные сорта. На стадии «бутонизация» уровень NADPH у ге- 
терозисных форм был выше, а у негетерозисных – ниже, чем у родителей. Полу-
ченные результаты показали, что гибриды по сравнению с исходными формами 
обладали повышенной активностью реакций биосинтеза этого кофермента и бо-
лее высокой скоростью восстановительных процессов на более поздних этапах 
онтогенеза [108]. Величина соотношения NADPH/NADP+ у исследуемых гибрид-
ных форм в отличие от родительских генотипов на всех этапах онтогенеза пре-

вышает единицу, что так-
же указывает на повы-
шенную активность вос- 
становительных  реакций.

Количественный ана- 
лиз системы (NAD+–
NADH) показал, что ис-
следуемые сорта льна-
долгунца на стадии «елоч- 
ка» отличались друг от 
друга по активности 
функционирования ме-
таболических реакций, 
осуществляющих синтез 
и восстановление NAD 
(табл. 5.22). Наибольшее 
содержание NAD+ в фа- 
зе «елочка» выявлено в 
зеленых листьях сортов 
B����k� и V�k��g, наи- и V�k��g, наи-V�k��g, наи-, наи-
меньшее – у сортов Л-41, 
Светоч и Оршанский-2. 
Обнаруженные различия 
указывают на повышен-
ную активность процес-
сов биосинтеза NAD+  
у первых и ее снижение 
у последних. По уровню 
NADH Оршанский-2 до-H Оршанский-2 до- Оршанский-2 до-

Рис. 5.16. Динамика NADPH (нмоль/растение) у гибридов и роди-NADPH (нмоль/растение) у гибридов и роди- (нмоль/растение) у гибридов и роди-
тельских форм льна-долгунца на стадиях: I – елочка; II – бы-I – елочка; II – бы- – елочка; II – бы-II – бы- – бы-
стрый рост; III – бутонизация; IV – цветение; V – зеленая спелость
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стоверно превышал остальные анализируемые сорта, что может быть обусловлено 
активно идущими восстановительными процессами. Высокая величина 6-ФФК, 
ключевого фермента гликолиза, обнаруженная в листьях этого сорта, может быть 
следствием отсутствия лимитирования гликолитических реакций. Наименьшее 
содержание NADH выявлено в листьях сортов V�k��g и L�orko��ky. Низкие зна-V�k��g и L�orko��ky. Низкие зна- и L�orko��ky. Низкие зна-L�orko��ky. Низкие зна-. Низкие зна-
чения NADH у этих сортов могут указывать на высокую скорость его окисле-
ния, в частности, в биоэнергетических процессах при генерировании ATP в дыха-
тельной цепи. Соотношение NADH/NAD+ у шести анализируемых сортов льна-
долгунца выше единицы. Полученные результаты указывают на превышение 
скорости восстановительных реакций над окислительными (особенно у Л-41). 
Обнаруженная в листьях сорта V�k��g низкая величина соотношения NADH/NAD+, 
обусловленная минимальным содержанием NADH, указывает либо на невысо-
кую скорость реакций восстановления, либо на повышенную активность различ-
ных биосинтетических реакций (глюконеогенез, глицеронеогенез и др.). 

Таблица 5.22. содержание никотинамидных коферментов (нк; нмоль/растение),  
их соотношение, катаболический (квз) и общий (овз) восстановительные заряды,  

активность 6-фосфофруктокиназы (6-ФФк, мкмоль NADH мин–1 мг белка–1)  
в растениях сортов льна-долгунца в онтогенезе

Сорт
Признак

NADH NADH/NAD+ KВЗ ОВЗ 6-ФФК

Елочка
B����k� 8,97 0,87 0,46 0,48 0,044
Оршанский-2 9,21 1,59 0,61 0,57 0,056
Могилевский-1 7,94 0,94 0,48 0,49 0,035
V�k��g 5,98 0,64 0,39 0,46 0,028
B����ch�� 8,09 1,52 0,56 0,51 0,061
L�orko��ky 7,26 1,03 0,51 0,56 0,048
К-6307 8,89 0,95 0,49 0,53 0,039
Л-41 8,60 1,66 0,62 0,60 0,027
Светоч 7,78 1,35 0,58 0,57 0,047
Лазер 7,76 1,08 0,52 0,51 0,033
НСР05 0,80 – – – 0,004

Быстрый рост
B����k� 34,74 2,06 0,67 0,65 0,052
Оршанский-2 35,90 3,24 0,76 0,70 0,055
Могилевский-1 35,78 1,84 0,65 0,66 0,052
V�k��g 35,20 1,57 0,61 0,60 0,048
B����ch�� 30,20 1,51 0,60 0,61 0,061
L�orko��ky 30,16 1,20 0,55 0,57 0,057
К-6307 37,01 1,63 0,62 0,65 0,054
Л-41 34,98 1,29 0,56 0,57 0,036
Светоч 22,68 1,21 0,55 0,54 0,082
Лазер 34,22 1,45 0,59 0,60 0,058
НСР05 6,50 – – – 0,004
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Продолжение табл. 5.22

Сорт
Признак

NADH NADH/NAD+ KВЗ ОВЗ 6-ФФК

Бутонизация
B����k� 37,14 0,80 0,45 0,49 0,047
Оршанский-2 33,16 1,51 0,60 0,56 0,041
Могилевский-1 50,84 1,51 0,60 0,55 0,050
V�k��g 36,36 1,31 0,57 0,53 0,038
B����ch�� 34,90 0,96 0,49 0,53 0,055
L�orko��ky 47,52 1,61 0,62 0,60 0,047
К-6307 51,02 0,91 0,48 0,52 0,042
Л-41 38,84 1,34 0,57 0,56 0,040
Светоч 37,54 1,42 0,59 0,58 0,047
Лазер 45,48 1,87 0,65 0,61 0,049
НСР05 9,11 – – – 0,005

Цветение
B����k� 44,30 1,30 0,57 0,57 0,055
Оршанский-2 42,24 1,50 0,60 0,59 0,041
Могилевский-1 52,24 1,58 0,61 0,61 0,048
V�k��g 42,86 2,41 0,71 0,66 0,039
B����ch�� 47,58 1,42 0,59 0,60 0,058
L�orko��ky 42,42 1,83 0,65 0,62 0,053
К-6307 42,18 1,56 0,61 0,60 0,043
Л-41 52,16 2,26 0,69 0,64 0,030
Светоч 44,42 1,25 0,55 0,55 0,044
Лазер 51,96 1,69 0,63 0,62 0,049
НСР05 8,40 – – – 0,003

Зеленая спелость
B����k� 36,07 1,81 0,64 0,62 0,049
Оршанский-2 32,81 1,74 0,63 0,60 0,038
Могилевский-1 25,11 1,41 0,59 0,59 0,050
V�k��g 24,83 1,35 0,57 0,60 0,033
B����ch�� 26,11 1,37 0,58 0,59 0,057
L�orko��ky 24,53 1,31 0,57 0,58 0,062
К-6307 30,28 1,57 0,61 0,61 0,037
Л-41 27,68 1,61 0,62 0,63 0,031
Светоч 24,08 1,42 0,59 0,58 0,064
Лазер 25,11 1,49 0,60 0,62 0,068
НСР05 4,34 – – – 0,004

Анализ данных по содержанию NAD+, NADH, сумме (NAD++NADH) и актив-
ности 6-ФФК показал, что минимальное содержание NAD+ на стадии «быстрый 
рост», как и в фазе «елочка», отмечено у сорта Оршанский-2 (табл. 5.22). В ли-
стьях сорта Л-41 обнаружен наибольший уровень окисленного NAD и сумма 
(NAD++NADH), хотя на предыдущей стадии величина содержания NAD+ у него 
была минимальная, что может быть обусловлено возрастанием активности реак-
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ций синтеза данного кофермента в фазе быстрого роста. Минимальная величина 
NADH выявлена в листьях сорта Светоч, для которого также характерен низкий 
уровень NAD+. Полученные данные указывают на необеспеченность данного 
сорта компонентами (NAD+-NADH) системы. В связи с тем что окисленные и вос-
становленные формы NAD являются кофакторами большого числа ферментов  
(в частности, дегидрогеназ), их низкое содержание может быть реальным пре-
пятствием протекания тех или иных ферментативных реакций.

На стадии «бутонизация» по сравнению с фазой «быстрый рост» уровень 
окисленной формы NAD возрастает у всех исследуемых сортов льна-долгунца. 
Особенно следует отметить сорта B����k� и К-6307, у которых этот показатель 
увеличивается в 2,7 и 2,5 раза соответственно. В листьях большинства исследуе-
мых сортов льна-долгунца в фазе «бутонизация» наблюдалось увеличение со-
держания NADH, хотя и не столь значительное, как возрастание содержания 
NAD+. У некоторых сортов величина данного биохимического показателя прак-
тически не изменялась. Наибольший уровень NADH, как и NAD+, отмечен в ли-
стьях К-6307. Это показывает, что данный сорт обеспечен в достаточном количе-
стве компонентами (NAD+-NADH)-пары, что может быть одним из показателей 
благоприятных условий активизации биосинтетических процессов. Соотноше-
ние NADH/NAD+ у большинства сортов льна-долгунца на стадии «бутониза-
ция» выше единицы. Однако по сравнению с фазой «быстрый рост» величина 
этого показателя ниже. Кроме того, в листьях сортов B����k�, B����ch�� и К-6307 
это соотношение меньше единицы, что может быть обусловлено, с одной сторо-
ны, снижением активности реакций восстановления NAD+, а с другой – увели-
чением интенсивности биосинтетических процессов, проходящих на различных 
уровнях организации растения: клеточном, тканевом, организменном.

В листьях растений на стадии «цветение» наблюдалось снижение уровня NAD+, 
но не у всех анализируемых сортов льна-долгунца. По сравнению с фазой «буто-
низация» у сортов Оршанский-1, Светоч и Лазер отмечено достоверное увеличе-
ние содержания окисленного NAD. Необходимо отметить, что максимальная ве-
личина данного показателя выявлена у сортов Светоч и B����k�, минимальная – 
у сорта V�k��g. Анализ содержания NADH у сортов льна-долгунца показал, что 
величина этого признака на стадии «цветение» по отношению к фазе «бутониза-
ция» возрастает. Исключение составили только сорта L�orko��ky и К-6307, у ко-L�orko��ky и К-6307, у ко- и К-6307, у ко-
торых значение данного показателя снижается. Максимальный уровень NADH 
отмечен в листьях Л-41. Однако активность 6-ФФК у него самая низкая. Полу-
ченные результаты могут указывать, что у этого сорта в фазе «цветение» более 
активны фотосинтетические реакции восстановления NAD+, значительное ко-
личество которого может ингибировать процессы гликолиза. Максимальная ве-
личина активности 6-ФФК обнаружена у сорта B����ch�� при достаточно низком 
содержании NADH, что также подтверждает вышеописанные результаты. Вели-
чина соотношения NADH/NAD+ в фазе «цветение», как и на стадии «быстрый 
рост», у всех сортов льна-долгунца превышает единицу, а у Л-41 и V�k��g выше 
двух, что указывает на высокую активность восстановительных процессов в зе-
леных листьях растений.
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По данным исследований, фаза «зеленая спелость» по сравнению со стадией 
«цветение» характеризуется достоверным снижением содержания NAD+ в ли-
стьях сортов льна-долгунца (табл. 5.22). Следует также отметить, что если на 
более ранних этапах онтогенеза различия по содержанию NAD+ между сортами 
были достоверными, то на этой стадии таких различий обнаружить не удалось. 
Максимальная величина содержания окисленного NAD выявлена в листьях со-
рта B����k�, минимальная – у сорта Лазер. Содержание NADH в фазе «зеленая 
спелость» по отношению к цветению, так же как и уровень NAD+, ниже. Полу-
ченные результаты можно объяснить уменьшением метаболической нагрузки  
в клетках, так как в этот период растения льна-долгунца имеют в основном зрелые 
листья, фотосинтетическая активность которых снижена по сравнению с моло-
дыми, а также стебли с хорошо сформированной проводящей системой и высо-
ким содержанием механистических тканей, на поддержание целостности кото-
рых не требуется больших энергозатрат [101]. Наибольший уровень этой формы 
НК выявлен в листьях сорта B����k�. Это может быть связано с тем, что у данного 
сорта все еще достаточно активно протекают биосинтетические процессы. Актив-
ность 6-ФФК у исследуемых сортов льна-долгунца на этой стадии онтогенеза не 
снижается, что может быть обусловлено отсутствием аденилатного контроля 
над реакциями гликолиза в зеленых клетках в результате снижения активности 
функционирования фотосинтеза в стареющих листьях растений льна-долгунца. 
На стадии «зеленая спелость» величина соотношения NADH/NAD+ в листьях всех 
без исключения сортов льна-долгунца, как и в фазах «быстрый рост» и «цвете-
ние», превышает единицу. Это указывает на повышенную активность реакций 
восстановления NAD+. Следует отметить, что соотношение NADH/NAD+ оказы-
вает существенное влияние на функционирование отдельных ферментов цикла 
Кребса: при повышении величины этого показателя происходит активизация де-
гидрогеназ, при снижении – ограничение их работы. Полученные данные пока-
зывают, что в эти периоды онтогенеза активность реакций цикла трикарбоновых 
кислот не лимитирована. Однако в зеленых клетках растений льна выявлено сни-
жение активности гликолитических реакций [98]. Отсутствие ингибирования 
работы цикла Кребса в ассимилирующих тканях можно объяснить тем, что до-
полнительные субстраты для него транспортируются из хлоропластов. Кроме 
того, анаплеротическую функцию по отношению к этому циклу может выпол-
нять малат, образующийся на свету при фотосинтезе, который затем поступает  
в матрикс митохондрий [109].

Сравнительный анализ содержания окисленной формы NAD у исследуемых 
гибридных форм льна-долгунца показал, что на стадии «елочка» в листьях не-
гетерозисных гибридов величина этого показателя выше, чем у гетерозисных. 
Напротив, в фазе «быстрый рост» и на более поздних этапах онтогенеза («цвете-
ние» − «зеленая спелость») гетерозисные комбинации по уровню NAD+ превос-
ходили негетерозисные гибриды. Следует отметить, что на стадии «бутониза-
ция» между анализируемыми гибридными генотипами различий в содержании 
окисленного NAD не обнаружено. Изменения содержания восстановленного NAD  
в листьях исследуемых гибридных форм льна-долгунца в ходе онтогенетического 
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развития отличались от динамики содержания NAD+. На ранних этапах онтоге-
неза («елочка» − «бутонизация») гибридные генотипы по величине этого биохи-
мического признака различались незначительно, однако в фазах «цветение»  
и «зеленая спелость» гетерозисные гибриды достоверно превосходили негетеро-
зисные (рис. 5.17). При сопоставлении данных по содержанию NAD+ в листьях 
гибридных и родительских форм льна-долгунца обнаружено, что на стадии «елоч-
ка» гетерозисные генотипы уступали, а негетерозисные превосходили родите-
лей по этому признаку. В фазах «быстрый рост» и «бутонизация» все гибридные 
формы по уровню окисленного NAD занимали промежуточное положение меж-
ду исходными сортами. На стадии «цветение» гетерозисные гибриды превыша-
ли родительские и негетерозисные формы по содержанию NAD+, а в фазе «зеле-
ная спелость» все гибридные комбинации были выше родителей по этому пока-
зателю. Анализ содержания NADH в листьях гибридов и их родителей в ходе 
онтогенеза показал, что в фазе «цветение» гибридные генотипы были выше ро-
дительских сортов, а на стадиях «быстрый рост» и «зеленая спелость» занимали 
промежуточное положение между ними [98]. Различия между гибридами по 
уровню восстановленного NAD были отмечены в фазе «елочка», в которой негете- были отмечены в фазе «елочка», в которой негете-
розисные комбинации 
превосходили исходные 
формы, а гетерозисные 
занимали промежуточ-
ное положение между 
ними по величине дан-
ного показателя. Напро-
тив, на стадии «бутони-
зация» гетерозисные фор- 
мы превышали родите- 
лей, а негетерозисные за- 
нимали промежуточное 
положение между ними. 
Характерная особенность 
исследуемых гибридных 
генотипов состояла в том, 
что на протяжении он-
тогенеза величина соот-
ношения NADH/NAD+ 
у них была выше едини-
цы, что свидетельствует 
об активности процессов, 
обеспечивающих клет-
ки листьев зеленых рас-
тений восстановитель-
ными эквивалентами.

Сравнение величин 
катаболического и ана-

Рис. 5.17. Динамика NADH (нмоль/растение) у гибридов и роди-NADH (нмоль/растение) у гибридов и роди- (нмоль/растение) у гибридов и роди-
тельских форм льна-долгунца на стадиях: I – елочка; II – бы-I – елочка; II – бы- – елочка; II – бы-II – бы- – бы-
стрый рост; III – бутонизация; IV – цветение; V – зеленая спелость
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болического восстановительных зарядов на разных этапах онтогенеза выявило 
разнонаправленный характер метаболических процессов, связанных с восста-
новлением одних форм НК и окислением других, который, на наш взгляд, обу-
словлен генотипическими особенностями анализируемых сортов льна-долгунца 
(табл. 5.21, 5.22). У сортов К-6307 и B����ch�� на всех фазах онтогенеза наблюда-B����ch�� на всех фазах онтогенеза наблюда- на всех фазах онтогенеза наблюда-
лось превышение величин АВЗ над КВЗ, что свидетельствует о большей восста-
новленности системы (NADP+-NADPH) по сравнению с (NAD+-NADH). Напро-
тив, для сортов Оршанский-2, Светоч и Л-41 характерны более высокие величи-
ны КВЗ, чем АВЗ, что указывает на повышенную активность энергообразующих 
процессов при относительно замедленном протекании биосинтетических реак-
ций. Сравнительный анализ этих показателей по группе сортов выявил следую-
щее: на стадиях «елочка», «бутонизация» и «цветение» КВЗ превышал АВЗ, в фазах 
«быстрый рост» и «зеленая спелость» они имели одинаковые величины. У гибрид-
ных генотипов на стадиях «елочка» и «бутонизация» значение АВЗ было ниже, 
чем КВЗ, в фазах «цветение» и «зеленая спелость», напротив, отмечено превы-
шение величин анаболического восстановительного заряда над катаболическим. 
На стадии «быстрый рост» значения этих показателей были практически одина-
ковы [110]. 

На стадии «елочка» минимальная величина ОВЗ отмечена у сорта V�k��g, что 
может быть обусловлено невысокой активностью образования восстановленных 
форм НК, в особенности NADH (табл. 5.22). В фазах «быстрый рост», «бутониза-NADH (табл. 5.22). В фазах «быстрый рост», «бутониза- (табл. 5.22). В фазах «быстрый рост», «бутониза-
ция» и «зеленая спелость» величины этого показателя в листьях этого сорта воз-
растают незначительно. Максимальное значение ОВЗ у него выявлено на стадии 
«цветение», что указывает на более высокую по сравнению с другими анализи-
руемыми сортами степень восстановленности систем (NADP+-NADPH) и (NAD+-
NADH), которая создает благоприятные условия для биосинтетических процес-
сов в клетках тканей растений, что подтверждается данными по накоплению 
сухой массы. Для сорта Светоч на всех исследуемых стадиях онтогенеза харак-
терны низкие величины ОВЗ, что свидетельствует о невысокой активности вос-
становительных реакций, которая может влиять на интенсивность протекания 
пластических биосинтезов, следствием чего являются невысокие морфологиче-
ские показатели. Анализ величин ОВЗ по группе сортов показал, что минималь-
ное значение этого показателя обнаружено на стадии «елочка», максимальное – 
в фазе «быстрый рост». При бутонизации величина ОВЗ снижается, а на после-
дующих этапах онтогенеза («цветение», «зеленая спелость») возрастает, но не 
достигает ее значения на стадии быстрого роста. Гетерозисные гибриды по ве-
личине ОВЗ на всех стадиях развития растений занимали промежуточное поло-
жение между родителями, а негетерозисные – только в фазах «елочка», «быстрый 
рост» и «цветение». 

Анализ проявления гетерозиса по морфологическим, биоэнергетическим по-
казателям и продуктивности у низко- и высокогетерозисных гибридов позволил 
оценить особенности их наследования на различных этапах онтогенеза (табл. 5.23). 
Данные полевых испытаний показали, что гибрид К-6307 × Светоч можно отнести 
к негетерозисным (отрицательное сверхдоминирование по всем показателям про- 
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дуктивности), а гибрид L�orko��ky × Светоч – к низкогетерозисным формам (по-L�orko��ky × Светоч – к низкогетерозисным формам (по- × Светоч – к низкогетерозисным формам (по-
ложительное доминирование), остальные комбинации были гетерозисные, но 
степень гетерозисного эффекта у последних варьировала – от положительного 
доминирования до положительного сверхдоминирования.

Анализ признака высота растений на стадии «елочка» у всех исследуемых ги-
бридных генотипов выявил положительное сверхдоминирование, т. е. гибриды 
проявляли гетерозис по этому морфологическому показателю. По биоэнергети-
ческим признакам у гибридных комбинаций отмечена вариабельность: от поло-
жительного сверхдоминирования до отрицательного доминирования. Показано, 
что уже на этом этапе развития только гетерозисные формы по признакам содер-
жание ATP и величина АЭЗ проявляли положительное сверхдоминирование. 
Однако следует отметить различия в интенсивности функционирования нико-
тинамидной системы у них: гибрид Л-41 × Светоч характеризовался высокой ак-
тивностью реакций, продуцирующих НК (положительное сверхдоминирование), 
а Л-41 × B����k� – низкой (отрицательное доминирование). 

Таблица 5.23. степень фенотипического доминирования* по величинам морфофизиологических 
и биоэнергетических признаков в листьях на стадии «елочка» и элементам конечной  

продуктивности у F1-гибридов льна-долгунца

Признак
Гибрид

К-6307 × Светоч L�orko��ky × Светоч Л-41 × Светоч Л-41 × B����k�

Елочка
Высота растения +++ +++ +++ +++
ATP ++ + +++ +++
A�P+ADP+ATP + + +++ ++
АЭЗ – +++ +++ +++
NAD++NADH +++ ++ +++ –
NADPH ++ ++ +++ –
NAD++NADP++ 
NADH+NADPH

++ ++ +++ –

Быстрый рост
Высота растения – – – – – – –
ATP + – +++ ++
A�P+ADP+ATP + – +++ ++
АЭЗ ++ ++ ++ ++
NAD++NADH + + ++ +
NADPH – ++ + +++
NAD++NADP++ 
NADH+NADPH

+ + + ++

Бутонизация
Высота растения – – – – ++ ++
ATP ++ ++ +++ +
A�P+ADP+ATP ++ +++ +++ +
АЭЗ ++ – – ++ ++
NAD++NADH + +++ +++ ++
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Продолжение табл.5.23

Признак
Гибрид

К-6307 × Светоч L�orko��ky × Светоч Л-41 × Светоч Л-41 × B����k�

NADPH – – – +++ – –
NAD++NADP++ 
NADH+NADPH

– ++ +++ +

Цветение
Высота растения – ++ ++ +++
ATP + – +++ ++
A�P+ADP+ATP + – +++ ++
АЭЗ ++ ++ ++ ++
NAD++NADH ++ + +++ +++
NADPH +++ ++ ++ +++
NAD++NADP++ 
NADH+NADPH

+++ ++ +++ +++

Зеленая спелость
Высота растения – – ++ +++ +++
ATP + + +++ +++
A�P+ADP+ATP ++ + +++ ++
АЭЗ – + + +++
NAD++NADH ++ + +++ ++
NADPH + ++ +++ ++
NAD++NADP++ 
NADH+NADPH

++ +++ +++ ++

Полная спелость
Высота растения – – ++ ++ +++
Техническая длина – – ++ ++ ++
Масса волокна – – ++ +++ +++

* (+++) – положительное сверхдоминирование; (++) – положительное доминирование;  
(+) – промежуточное наследование; (–) – отрицательное доминирование; (– –) – отрицательное 
сверхдоминирование [27].

На стадиях «быстрый рост» – «зеленая спелость» (табл. 5.23) у гетерозисных 
форм по содержанию адениловых нуклеотидов обнаружено положительное доми-
нирование или сверхдоминирование, а по никотинамидным показателям – поло-
жительное доминирование или промежуточное наследование. Низкогетерозис-
ный и негетерозисный гибриды характеризовались отрицательным доминирова-
нием или промежуточным наследованием по этим показателям. Обращает на 
себя внимание тот факт, что все гибридные комбинации на стадии «быстрый рост» 
проявляли отрицательное доминирование по признаку высота растения. По мере 
роста растений гетерозисные гибриды проявляли положительное доминирова-
ние или сверхдоминирование по этому признаку, негетерозисный – отрицатель-
ное доминирование и сверхдоминирование, а низкогетерозисный – отрицатель-
ное сверхдоминирование на стадии «бутонизация» и промежуточное наследова-
ние в фазах «цветение» – «зеленая спелость» [98]. 
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Суммируя получен-
ные результаты, пред-
ставлялось важным гра-
фически отобразить зави- 
симость между ключевы- 
ми показателями энерго- 
обмена, морфофизиоло- 
гическими признаками 
на различных этапах он-
тогенеза и продуктивно-
стью исследуемых сортов 
и F1-гибридов льна-дол- 
гунца (рис. 5.18). Поло-
жительные и в большин-
стве случаев достоверные 
корреляции (при r > 0,547) 
обнаружены по всей вы-
борке исследуемых гено- 
типов между величиной 
АЭЗ, содержанием ATP, 
NADH, NADPH, сумма-, NADPH, сумма-
ми АН, НК и продуктив- 
ностью (техническая дли- 
на и масса стебля). Наи-
более тесная зависимость 
между этими признака-
ми выявлена на стадии «бутонизация», что может указывать на важную роль 
энергетических и восстановительных эквивалентов в формировании урожая во-
локна. Необходимо также отметить высокую положительную корреляцию меж-
ду величинами морфологических показателей у сортов и F1-гибридов на различ-
ных этапах онтогенеза и конечной продуктивностью [111].

Таким образом, использованные в работе биохимические маркеры с извест-
ной биохимической функцией позволили провести сравнительный анализ гене-
тической изменчивости и оценить степень селективного давления на уровень 
биоэнергетических эквивалентов, участвующих в контроле активности функци-
онирования отдельных звеньев общего метаболизма целого растения. Получен-
ные результаты показали, что характер изменений показателей биоэнергетиче-
ского метаболизма на протяжении онтогенетического развития растений льна-
долгунца зависит от генотипических особенностей анализируемого материала. 
Возрастание величин содержания ATP и NADPH в листьях исследуемых сортов 
льна-долгунца до стадии «цветение» указывает на увеличение активности энер-
гообразующих систем, а снижение уровня АН и НК к фазе «зеленая спелость» − 
на уменьшение метаболической нагрузки в тканях растений. Выявленное у гете-
розисных гибридов достоверное превышение величин энергетических показате-

Рис. 5.18. Коэффициенты корреляции (r) между показателями 
биоэнергетических процессов, биомассой и высотой растений  
(� – �) у сортов и F1-гибридов льна-долгунца на различных стади-
ях онтогенеза (I–V) и конечной продуктивностью (техническая 
длина стебля). Признаки: � – аденилатный энергетический за-� – аденилатный энергетический за- – аденилатный энергетический за-
ряд; � – содержание ATP; c – сумма адениловых нуклеотидов;  
� – содержание NADH; � – содержание NADPH; f – сумма нико- – содержание NADH; � – содержание NADPH; f – сумма нико-NADH; � – содержание NADPH; f – сумма нико-; � – содержание NADPH; f – сумма нико-� – содержание NADPH; f – сумма нико- – содержание NADPH; f – сумма нико-NADPH; f – сумма нико-; f – сумма нико-f – сумма нико- – сумма нико-
тинамидных коферментов; g – общий восстановительный заряд; 
h – высота растений; � – масса растений. Стадии: I – елочка; II – 
быстрый рост; III – бутонизация; IV – цветение; V – зеленая спелость
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лей (системы A�P+ADP+ATP, NAD+NADH и NADP+NADPH) над родительски- 
ми формами в ходе онтогенеза указывает на повышенную активность энерго- 
образующих процессов. Представленные данные свидетельствуют о том, что ве- 
личина энергетического заряда через опосредованное влияние на активность 
функционирования различных метаболических систем может регулировать ин-
тенсивность процессов роста и развития растений. Относительно низкие значе-
ния АЭЗ у исходных сортов на стадии «елочка», обусловленные пониженной ин-
тенсивностью функционирования энергообразующих систем, по-видимому, яв-
ляются результатом влияния так называемых лимитирующих факторов, которые 
могут ограничивать взаимодействие и активность отдельных звеньев энергети-
ческого метаболизма. По-видимому, гетерозисный эффект по продуктивности  
у гибридных комбинаций является результатом более строгого регуляторного 
контроля активности биохимических реакций по сравнению с родителями. Это 
можно объяснить тем, что для скрещивания были использованы сорта, имеющие 
«узкие места» на разных этапах биоэнергетического метаболизма (например, актив-
ность реакций гликолиза в хлоропластах и цитоплазме, окислительного фосфо-
рилирования в митохондриях на стадии «елочка») [98, 103]. Соответственно и устой- 
чивость гетерозисных гибридов к неблагоприятным факторам может достигать-
ся за счет более стабильного по отношению к исходным формам метаболизма. 
Сравнительный анализ биохимических показателей и морфологических призна-
ков показал наличие прямой связи между величинами биоэнергетических пара-
метров и активностью ростовых процессов, что может служить одним из пока-
зателей взаимосвязи энергетических и генетических процессов в клетках. Обна-
руженная зависимость величин морфологических признаков от интенсивности 
функционирования процессов энергетического метаболизма свидетельствует, 
что качество урожая (масса стебля и волокна, техническая длина растений и др.) 
может быть детерминировано содержанием макроэргических соединений и вос-
становительных эквивалентов. Используемый в работе способ онтогенетической 
оценки исследуемого материала по биоэнергетическим признакам позволил 
установить «биоэнергетический фенотип» растений льна-долгунца интенсивно-
го типа [112]. 

Применение многотестового физиолого-биохимического анализа в комплекс-
ных исследованиях количественных признаков роста, развития и продуктив- 
ности у различных сельскохозяйственных культур позволило сформулировать 
основные положения биоэнергетической концепции гетерозиса [113]:

 Гетерозисный эффект реализуется только при обеспеченности клетки ма-
кроэргическими и восстановительными эквивалентами. Высокие уровни макро-
эргических соединений в виде ADP, ATP, а также восстановительных эквивален-ADP, ATP, а также восстановительных эквивален-, ATP, а также восстановительных эквивален-ATP, а также восстановительных эквивален-, а также восстановительных эквивален-
тов – NADH, NADPH – в клетке снимают конкуренцию между процессами, на-NADH, NADPH – в клетке снимают конкуренцию между процессами, на-, NADPH – в клетке снимают конкуренцию между процессами, на-NADPH – в клетке снимают конкуренцию между процессами, на- – в клетке снимают конкуренцию между процессами, на-
правленными на новообразование и поддержание элементов структуры организ- 
ма, субклеточных компонентов, рост и продуктивность растений. Согласованность 
скоростей генерации и потребления биоэнергетических эквивалентов у гетеро-
зисных F1-гибридов служит примером сбалансированности в системе энергети-
ческого метаболизма.
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 В гибридном организме благодаря гетерозиготности формируется боль-
шее биохимическое разнообразие (увеличение вариантов сборки мультифер-
ментных комплексов, расширение условий протекания метаболических реакций 
и т. д.), чем у родителей. Присутствие в геноме гибридов гетерозиготных алле-
лей предполагает возникновение различных форм ферментов, отличающихся по 
кинетическим и регуляторным свойствам. Образование динамичных мульти-
ферментных ассоциаций в клетках гибридных форм растений и повышение актив-
ности функционирования биоэнергетических путей способствует реализации 
гетерозисного преимущества.

 У гетерозиготных организмов сбалансированность и комплементарное со-
четание разнокачественных регуляторных аллелей, детерминирующих функци-
онирование отдельных звеньев энергетического метаболизма, снимает ограни-
чение скорости потока биохимических субстратов по метаболическим путям, 
что в конечном итоге приводит к гетерозису. Размер пула биоэнергетических экви-
валентов является чувствительным индикатором активности биосинтетических 
процессов, которые коррелируют с урожайностью гетерозисных F1-гибридов.

 Гибридная мощность обусловлена изменением регуляторных механизмов 
функционирования энергетического метаболизма благодаря присутствию в гетеро-
зиготе различных аллелей, способствующих снятию строгого ограничения актив-
ности ростовых процессов. Комбинированный эффект множества таких измене-
ний приводит к увеличению интенсивности процессов роста и продолжитель-
ности фаз онтогенеза у гетерозисных гибридов сельскохозяйственных растений.

 У гомозиготных линий величины зарядов никотинамидных коферментов 
и адениловых нуклеотидов отражают метаболическую ситуацию, характерную 
для накапливающей энергию системы, что обусловлено разобщением энергоге-
нерации и ростовых процессов. Нарушение регуляторного контроля энергообра-
зующих и энергопотребляющих систем у инбредных форм вызывает высокую 
напряженность энергетического метаболизма, что отрицательно сказывается на 
степени накопления органических веществ и конечной продуктивности.

 Гетерозис обусловлен биоэнергетическим балансом, возникающим в гете-
розиготном состоянии при снятии генетического блокирования за счет компен-
саторного действия геномов родительских форм, несущих сегрегированные ло-
кусы «узких мест» энергетического метаболизма. Положительная комплемента-
ция между фотосинтезом и различными звеньями дыхательного метаболизма 
способствует увеличению стабильности и эффективности энергообмена, что при- 
водит к гетерозису.

5.4. особенности роста и развития льна-долгунца  
при гетерозисе

Фотосинтез является начальным звеном сложной последовательности реак-
ций, обеспечивающих накопление органического вещества растением. В связи  
с этим большое внимание уделяется сравнительному анализу фотосинтетических 
показателей сельскохозяйственных культур различной продуктивности для вы-
явления признаков, характерных для высокопродуктивных растений [4, 8, 62, 
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114–129]. Для льна-долгунца изучение фотосинтетических процессов формиро-
вания урожая особенно актуально, поскольку хозяйственно ценной частью данной 
культуры является вегетативный фотосинтезирующий орган (стебель). С целью 
выявления особенностей роста гетерозисных гибридов льна-долгунца проведе-
на сравнительная оценка их развития в онтогенезе по морфофизиологическим 
признакам. Явление гетерозиса находит широкое применение в практике созда-
ния ценных в производственном отношении гибридов, но помимо этого оно пред-
ставляет для селекции значительный интерес как модель оптимальных продук-
ционных процессов, к которой селекционер стремится при выведении новых со-
ртов. Знание компонентов этой модели важно для оценки исходного материала 
при планировании скрещиваний и, возможно, для оценки элитных растений.  
Гетерозис максимально проявляется в F1 на фоне гетерозиготного состояния ге-
нотипа. Известно, что в проявлении гетерозисного эффекта большая роль при-
надлежит гетерозиготности по отдельным генам, контролирующим хозяйствен-
но важные признаки. Следовательно, больший эффект гетерозиса следует ожидать  
у гибридов от скрещивания сортов разной степени генетической однородности.

В качестве материала для изучения были выбраны пять сортов льна-долгунца 
различного происхождения и урожайности: B����k� (Нидерланды), Л-41 (Беларусь), 
L�orko��ky (Чехословакия), К-6307 (США) и Светоч (Россия), а также гибриды 
первого поколения, полученные на их основе: K-6307 × Светоч, L�orko��ky × 
Светоч, Л-41 × Светоч, Л-41 × B����k�. По данным полевых испытаний гибриды 
Л-41 × Светоч и Л-41 × B����k� проявили себя как гетерозисные по основным хозяй- 
ственно ценным признакам. Два других гибрида К-6307 × Светоч и L�orko��ky × 
Светоч были негетерозисными.

Целью данной работы был сравнительный анализ роста и развития сортов  
и их гибридов F1, различающихся по проявлению гетерозисного эффекта, в ходе 
вегетации.

В полевых условиях исследуемые формы льна-долгунца высаживались в 4 рандо- 
мизированных повторностях. Сравнительное изучение сортов и гибридов F1 про- 
водилось в течение вегетационного периода в фазах «елочка» (I), «интенсивный 
рост» (II), «бутонизация» (III), «цветение» (IV), «зеленая (V) и желтая спелость» 
(VI). Морфофизиологические параметры учитывали по общепринятым методи-VI). Морфофизиологические параметры учитывали по общепринятым методи-). Морфофизиологические параметры учитывали по общепринятым методи-
кам. Для анализа роста использовали весовой метод. Площадь листьев рассчи-
тывали по формуле: (длина × ширина) × К, где К = 0,71. Коэффициент 0,71 для 
расчета площади листа льна найден эмпирически. 

В качестве интегральных показателей роста и развития растений использо-
вали �G� (относительная скорость роста биомассы), NA� (скорость нетто-асси- 
миляции), LA� (производительность работы листового аппарата) и УПП (удель-LA� (производительность работы листового аппарата) и УПП (удель- (производительность работы листового аппарата) и УПП (удель-
ная поверхностная плотность) листа [57, 130]. Формулы для расчета были следу-
ющими:

�G� = ��W2 – ��W/t2 – t1;
NA�= (W2 – W1) ∙ (��A2 – ��A�)/ (t2 – t�) ∙ (A2 – A�);

LA� = (A2 – A�) ∙ (�� W2 – �� W�) / (�� A2 – �� A�) ∙ (W2 – W�),
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где W�, W2 – сухая масса; A�, A2 – площадь листьев в срок t� и t2. 

УПП листа = сухая масса листьев / площадь листьев.

Концентрацию хлорофилла определяли спектрофотометрически [131]. 
Онтогенетическая динамика высоты растений и длины главного стебля ха-

рактерна для культуры льна-долгунца. В начале онтогенеза на первых двух ста-
диях – «елочка» и «быстрый рост растения» – растения недостоверно различа-
лись по высоте и технической длине стеб- 
ля (рис. 5.19). Дифференциация между 
различными формами проявилась в фазе 
«бутонизация». На последней изученной 
стадии вегетации – «желтая спелость», 
когда рост растений уже прекратился, 
сорта и гибриды можно условно разде-
лить на две группы. В первую группу 
входили гетерозисные гибриды Л-41 × 
Светоч, Л-41 × B����k� и их два родитель- 
ских сорта B����k� и Л-41. Высота рас-B����k� и Л-41. Высота рас- и Л-41. Высота рас-
тений этой группы больше 60 см. Не-
гетерозисные гибриды К-6307 × Светоч, 
L�orko��ky × Светоч и их материнские 
формы К-6307 и L�orko��ky достоверно 
были ниже. 

Сравнивая А и Б на рис. 5.19, можно 
видеть, что рост целого растения про-
должался до стадии «цветение», у боль-
шинства форм и после цветения, а у ге- 
терозисной формы Л-41 × B����k� – до 
стадии «желтая спелость», что свиде-
тельствует об удлинении вегетационно-
го периода. Напротив, прирост техниче-
ской длины стебля у низкопродуктив-
ного сорта К-6307 прекратился в фазе 
«бутонизация», а у его негетерозисного 
гибрида К-6307 × Светоч, как и у боль-
шинства других форм, – во время цве-
тения, что соответствует данным лите-
ратуры [89, 132]. На рис. 5.20 представ-
лена динамика накопления сухой массы 
как целым растением, так и стеблем. Из 
рис. 5.19, 5.20 видно, что гетерозисные 
гибриды Л-41 × B����k�, Л-41 × Светоч 
и высокопродуктивный сорт B����k� от- 
личались высоким накоплением биомас-

Рис. 5.19. Динамика высоты (А) и технической 
длины стебля (Б) сортов и гибридов льна-дол- 
гунца (см). Условные обозначения: 1 – B����k�, 
2 – Л-41, 3 – L�orko��ky, 4 – К-6307, 5 – Светоч, 
6 – К-6307 × Светоч, 7 – L�orko��ky × Светоч,  
8 – Л-41 × Светоч, 9 – Л-41 × B����k�. Стадии 
онтогенеза: I – елочка; II – быстрый рост; III – 
бутонизация; IV – цветение; V – зеленая спе-IV – цветение; V – зеленая спе-цветение; V – зеленая спе-V – зеленая спе-зеленая спе-

лость; VI – желтая спелость
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сы как целого растения, так и стебля на 
протяжении всего вегетационного пе-
риода. Так же как и по длине растений, 
дифференциация между изученными 
формами льна-долгунца начала прояв-
ляться в фазе «бутонизация», достигнув 
максимальных величин на стадии «жел- 
тая спелость». Обращает на себя вни-
мание неодинаковый ход онтогенетиче-
ских кривых накопления сухой массы 
стебля в конце вегетации. Если нара-
щивание биомассы растения продолжа-
лось и после цветения, то наиболее ин-
тенсивный прирост сухой массы стебля 
у всех форм продолжался до цветения. 
Затем у большинства из них закончился 
либо в фазе «зеленая спелость» (B����k�), 
либо в фазе «желтая спелость» (Л-41 × 
B����k�, Л-41 × Светоч, Л-41, Светоч).  
У сортов L�orko��ky, К-6307 и их неге-L�orko��ky, К-6307 и их неге-, К-6307 и их неге-
терозисных гибридов (К-6307 × Светоч, 
L�orko��ky × Светоч) наблюдалось, на 
первый взгляд, парадоксальное падение 
сухой массы стебля в фазе «желтая спе-
лость» наряду с увеличением биомассы 
целого растения.

Это может быть связано как с высо-
кой аттрагирующей способностью ре-
продуктивных органов (коробочек и се-
мян), так и с низкой адаптивной способ-

ностью данных форм, что вынуждает растительный организм расходовать нако- 
пленные ассимиляты на эффекты поддержания [133].

Одним из факторов, влияющих в итоге на конечную продуктивность, явля-
ется листовая поверхность растений, которую можно охарактеризовать количе-
ственно и качественно. К количественным характеристикам листового аппарата 
относится, как известно, общая площадь листьев, которая слагается из средней 
площади одного листа и количества листьев на растении. В начале вегетации на 
стадии «елочка» листовая поверхность гибридов была больше, чем у сортов (рис. 5.21). 

Однако уже к следующей стадии развития некоторые сорта (Л-41, К-6307) от-
личались самой высокой степенью облиственности. Прирост листовой поверх-
ности у всех форм наблюдался до стадии «цветение», а у гибридов и сорта К-6307 
достоверное нарастание площади листьев шло после цветения. У различных форм 
льна формирование максимальной ассимиляционной поверхности происходит 
на двух разных стадиях онтогенеза: во время цветения или ранней зеленой спе-

Рис. 5.20. Динамика накопления сухой массы 
(мг) целого растения (А) и стебля (Б) льна-
долгунца в онтогенезе. Условные обозначения 

те же, что на рис. 5.19
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лости. Следует отметить, что количе-
ственные характеристики (размеры ли- 
стовой поверхности) не являются гаран- 
тией высокого урожая. Например, у не- 
гетерозисного гибрида К-6307 × Светоч 
и его материнской формы К-6307 отмече-
на самая низкая урожайность, несмотря 
на большую площадь листьев на про-
тяжении всего вегетационного периода.

Формирование продуктивности ра- 
стения тесно связано с интенсивностью 
ростовых процессов, определяемых эф- 
фективностью функционирования ап-
парата фотосинтеза в ходе онтогенеза, 
которая, в свою очередь, зависит от струк- 
турной организации фотосинтетическо-
го аппарата. Одним из условий высокой урожайности сельскохозяйственных ра- 
стений в широком диапазоне факторов внешней среды является совершенная 
система регуляции процессов ассимиляции от молекулярного уровня до ценоти-
ческого [115]. Удельная поверхностная плотность (УПП) является одной из каче-
ственных характеристик структурной организации листа и представляет собой 
количество ассимилирующей ткани в единице площади листовой поверхности, 
что может определять интенсивность фотосинтеза. Высокими и стабильными 
показателями УПП листа на разных этапах онтогенетического развития и в сред- 
нем за вегетацию отличались высокопродуктивный сорт B����k� и гетерозисные 
гибриды Л-41 × Светоч и Л-41 × B����k� (табл. 5.24). Сорта L�orko��ky, Светоч  
и полученный на их основе негетерозисный гибрид L�orko��ky × Светоч харак-L�orko��ky × Светоч харак- × Светоч харак-
теризовались низкой плотностью мезофилла, показатель которой снижался к концу 
вегетации.

Таблица 5.24. Удельная поверхностная плотность (УПП) листа (мг/см2) у сортов и гибридов 
льна-долгунца в онтогенезе

Сорт, гибрид
Фаза развития

I II III IV V Средняя за вегетацию

Белинка 4,10 4,43 4,50 4,45 4,58 4,41
Л-41 4,22 3,97 3,71 3,88 3,90 3,93
L�orko��ky 3,85 3,70 3,75 3,13 3,31 3,55
К-6307 4,42 4,08 4,20 4,00 3,80 4,10
Светоч 4,03 4,01 3,55 3,31 3,20 3,62
К-6307 × Светоч 4,50 4,00 3,81 3,60 3,21 3,82
L�orko��ky × Светоч 3,88 3,81 3,72 3,80 3,75 3,79
Л-41 × Светоч 4,88 4,94 4,81 4,68 4,72 4,80
Л-41 × Белинка 4,50 4,85 4,91 4,42 4,50 4,64
НСР05 0,32 0,38 0,31 0,28 0,30 –

Рис. 5.21. Площадь листьев (см2) сортов и гибри-
дов льна-долгунца в онтогенезе. Условные обо-

значения те же, что на рис. 5.19
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Общая площадь ассимиляционной поверхности и УПП листа в значительной 
степени определяют суточный прирост биомассы. Как видно из табл. 5.25, у всех 
изученных форм максимальное приращение сухой массы целым растением на-
блюдалось в период «интенсивный рост» – «бутонизация» – «цветение». Это свя-
зано с тем, что в этот отрезок времени наряду с усиленным ростом вегетативной 
массы идет развитие генеративных органов. Низкопродуктивный и скороспелый 
сорт L�orko��ky характеризовался низкими значениями величины прироста су-L�orko��ky характеризовался низкими значениями величины прироста су- характеризовался низкими значениями величины прироста су-
хой массы до стадии «бутонизация» и после стадии «цветение», а в фазе «желтая 
спелость» прекратил накопление биомассы целого растения.

Таблица 5.25. суточный прирост сухой массы (мг) растений у сортов  
и гибридов льна-долгунца в онтогенезе

Сорт, гибрид
Фаза развития

I–II II–III III–IV IV–V V–VI Средняя за вегетацию

B����k� 7,78 16,35 37,00 24,29 14,40 19,82
Л-41 6,71 18,80 31,86 24,10 7,52 17,84
L�orko��ky 6,00 8,57 31,30 11,92 0 11,52
К-6307 7,32 27,50 32,63 13,60 24,40 21,10
Светоч 4,95 18,86 28,00 6,81 16,51 15,08
К-6307 × Светоч 5,15 20,83 27,78 12,01 10,52 15,29
L�orko��ky × Светоч 5,81 23,00 28,20 14,40 4,51 15,22
Л-41 × Светоч 5,53 29,71 36,13 27,62 15,62 18,83
Л-41 × B����k� 5,00 36,14 42,63 26,92 15,54 25,20

Высокие величины в среднем за вегетацию получены для высокопродуктив-
ного сорта B����k� и его гетерозисного гибрида Л-41 × B����k�. Обращает на себя 
внимание то, что низкопродуктивный американский сорт К-6307 также имел высокие 
значения этого показателя. Такой факт объясняется тем, что данный сорт в агро-
климатических условиях Беларуси развивает большую площадь листовой поверх- 
ности (рис. 5.21) и кроме главного стебля еще и боковые побеги, которые не имеют 
значения для урожайности льна-долгунца. В связи с этим нами исследован про-
цесс прироста сухой массы главного стебля – основного органа, определяющего 
хозяйственную продуктивность льна-долгунца (табл. 5.26). 

Таблица 5.26. суточный прирост сухой массы (мг) стебля у сортов  
и гибридов льна-долгунца в онтогенезе

Сорт, гибрид
Фазы развития

I–II II–III III–IV IV–V V–VI Средняя за вегетацию

B����k� 4,14 10,70 16,60 2,10 0,31 6,82
Л-41 4,49 12,82 16,50 1,21 1,85 7,44
L�orko��ky 2,45 4,80 8,80 –2,11 –1,25 2,53
К-6307 3,88 9,24 11,71 0,71 –2,81 4,52
Светоч 2,55 10,89 12,35 0,11 1,22 5,39
К-6307 × Светоч 2,46 14,83 11,40 –2,39 –1,81 4,91
L�orko��ky ×Светоч 3,23 12,80 11,35 1,72 –2,65 5,73
Л-41 × Светоч 2,94 19,71 21,22 8,32 2,85 11,10
Л-41 × B����k� 3,26 25,42 28,31 10,10 2,80 14,01
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Таблица 5.27. содержание основных фотосинтетических пигментов (мг/г сухой массы)  
в листьях сортов и гибридов льна-долгунца в онтогенезе

Сорта, гибриды Хл а Хл в Хл а + Хл в Хл а / Хл в Каротиноиды

Елочка
B����k� 6,08 1,78 7,86 3,42 0,69
Л-41 5,89 1,92 7,81 3,07 0,68
L�orko��ky 4,63 1,55 6,18 2,99 0,52
К-6307 5,08 1,72 6,80 2,96 0,48
Светоч 5,85 1,81 7,66 3,23 0,67
К-6307 × Светоч 6,08 1,80 7,88 3,38 0,63
L�orko��ky × Светоч 5,42 1,85 7,27 2,93 0,65
Л-41 × Светоч 5,98 1,88 7,86 3,18 0,73
Л-41 × B����k� 6,75 1,71 8,46 3,95 0,75
H�P05 0,38 0,08 0,45 0,04

Быстрый рост
B����k� 8,58 2,05 10,63 4,19 1,05
Л-41 7,03 2,18 9,21 3,23 1,12
L�orko��ky 6,05 1,72 7,77 3,52 0,96
К-6307 7,32 2,14 9,46 3,42 0,89
Светоч 6,18 1,97 8,15 3,14 1,20
К-6307 × Светоч 7,63 2,29 9,92 3,33 0,96
L�orko��ky × Светоч 7,30 2,35 9,65 3,11 0,88
Л-41 × Светоч 9,08 2,30 11,38 3,95 1,08
Л-41 × B����k� 8,89 2,25 11,14 3,95 1,21
H�P05 0,32 0,12 0,40 0,10

Цветение
B����k� 8,96 2,31 11,27 3,88 1,26
Л-41 8,90 2,62 11,52 3,40 1,31
L�orko��ky 6,45 1,86 8,31 3,47 1,06
К-6307 7,66 2,08 9,74 3,68 1,01
Светоч 8,50 2,55 11,05 3,33 1,15
К-6307 × Светоч 7,56 2,27 9,83 3,33 1,04
L�orko��ky × Светоч 8,32 2,08 10,42 4,00 1,10
Л-41 × Светоч 9,31 2,54 11,85 3,67 1,38
Л-41 × B����k� 9,15 2,32 11,47 3,94 1,56
H�P05 0,41 0,15 0,46 0,08

Зеленая спелость
B����k� 9,05 2,41 11,46 3,76 0,88
Л-41 7,15 2,00 9,15 3,58 0,96
L�orko��ky 5,32 1,61 6,93 3,30 0,75
К-6307 6,71 2,08 8,79 3,23 0,80
Светоч 6,30 1,99 8,29 3,17 0,94
К-6307 × Светоч 7,88 2,40 10,28 3,28 0,90
L�orko��ky × Светоч 7,02 2,31 9,33 3,04 0,81
Л-41 × Светоч 9,88 2,51 12,39 3,94 1,36
Л-41 × B����k� 9,06 2,05 11,11 4,42 1,42
H�P05 0,48 0,15 0,60 0,12
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Суточный прирост биомассы стебля разной степени у всех изученных форм 
происходил до стадии «зеленая спелость», замедлился к концу вегетации, а у неко-
торых форм (низкопродуктивные сорта L�orko��ky, К-6307 и их негетерозисные 
гибриды К-6307 × Светоч, L�orko��ky × Светоч) к этому периоду показатели имели 
отрицательное значение. Наиболее высокий суточный прирост биомассы стебля 
отмечен для гетерозисных гибридов Л-41 × Светоч и Л-41 × B����k� и их мате-B����k� и их мате- и их мате-
ринской формы Л-41.

К качественным характеристикам фотосинтетического аппарата раститель-
ного организма наряду с УПП листа можно отнести содержание основных фото-
синтетических пигментов (хлорофилл а, хлорофилл в, суммарный хлорофилл  
а + в, каротиноиды), по уровню которых можно составить наиболее общее пред-
ставление о развитии ассимилирующей системы растения. Обычно анализируют 
количество хлорофилла в листьях. Однако, принимая во внимание, что для льна-
долгунца хозяйственно важным является фотосинтезирующий стебель, мы иссле-
довали содержание хлорофилла и каротиноидов и в стебле.

В табл. 5.27 представлены результаты изучения основных фотосинтетиче-
ских пигментов в листьях различных форм льна-долгунца. В начале онтогенети-
ческого развития в фазе «елочка» содержание фотосинтетических пигментов 
было минимальным. Однако уже к следующей стадии «быстрый рост» их коли-
чество повышается, причем в разной степени, как для различных форм растений, 
так и для разных пигментов. У низкопродуктивного co�та Светоч превышение сум-co�та Светоч превышение сум-та Светоч превышение сум-
марного хлорофилла составило 6%, а у высокопродуктивного гетерозисного ги-
брида Л-41 × Светоч – 41%. Однако в большей степени возрос уровень кароти-
ноидов – от 23 до 46%. Возросло также отношение Хл а/Хл в.

Ко времени цветения количество хлорофилла, как правило, повышается, до-
стигая максимума у некоторых сортов (B����k�) и гибридов (К-6307 × Светоч  
и Л-41 × Светоч) в фазе «зеленая спелость». Характерно, что на этой стадии в листьях 
гибридов Л-41 × Светоч и Л-41 × B����k� сохранялось такое же количество каро-B����k� сохранялось такое же количество каро- сохранялось такое же количество каро-
тиноидов, как и во время цветения, тогда как у остальных изученных форм этот 
показатель снижался. Это может свидетельствовать об интенсивной работе фо-

тосинтетического аппарата высокопро-
дуктивных гетерозисных гибридов в ре- 
продуктивной фазе развития растений 
льна-долгунца.

Рис. 5.22 иллюстрирует ход онтоге-
нетических кривых суммарного хлоро-
филла в стеблях сортов и гибридов. Боль- 
шинство изученных форм льна разли-
чалось между собой по данному пара- 
метру на всех стадиях развития. Коли- 
чество хлорофилла в стеблях повыша- 
лось со стадии «елочка» к периоду ин- 
тенсивного роста в отличие от листьев 
не у всех форм. У сортов B����k�, К-6307 

Рис. 5.22. Содержание суммарного хлорофилла 
а+ b в стеблях сортов и гибридов льна-долгун- 
ца. Условные обозначения те же, что на рис. 5.19
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и гибрида L�orko��ky × Светоч оно достоверно не изменялось. Следует отметить 
высокий уровень хлорофилла в стеблях высокопродуктивных гетерозисных ги-
бридов. На последующих стадиях онтогенеза содержание хлорофилла в стеблях 
закономерно снижалось, однако сохранялось минимальное его количество даже 
в конце вегетации в начале фазы «желтая спелость», когда листья отмирают. По-
видимому, при отсутствии фотосинтетического аппарата листа стебель прини-
мает на себя часть функциональной нагрузки и снабжает ассимилятами созре-
вающие коробочки и стебель.

При рассмотрении отдельных форм хлорофилла (табл. 5.28) выявлено повы-
шенное содержание хлорофилла а в стеблях высокопродуктивных гетерозисных 
гибридов Л-41 × Светоч и Л-41 × B����k� и соответственно высокое отношение 
Хл а / Хл в.

Анализ роста сельскохозяйственных растений основан на изучении интеграль-
ного показателя фотосинтетической активности – накопления биомассы [20]. 
Исходными (абсолютными) величинами в количественном анализе роста явля-
ются сухая масса растения и величина ассимиляционной поверхности (обычно 
площадь листьев). На основании этих величин рассчитывают три основных от-
носительных показателя – �G�, NA�, LA�. Высокая скорость накопления био-
массы, отражаемая величиной �G�, отмечена для начальных периодов вегета-
ции льна-долгунца (табл. 5.29) и характеризуется у многих сельскохозяйствен-
ных культур как период «большого роста».

Таблица 5.28. содержание основных фотосинтетических пигментов (мг/г сухой массы)  
в стеблях сортов и гибридов льна-долгунца в ходе онтогенеза

Сорт, гибрид
Пигмент

Хл а Хл в Хл а / Хл в Каротиноиды

Елочка
B����k� 1,81 0,44 4,11 0,35
Л-41 1,92 0,42 4,20 0,31
L�orko��ky 1,68 0,40 4,20 0,31
К-6307 1,52 0,38 4,00 0,28
Светоч 1,48 0,38 4,84 0,36
К-6307 × Светоч 1,71 0,42 4,07 0,32
L�orko��ky × Светоч 1,78 0,43 4,14 0,34
Л-41 × Светоч 2,25 0,48 4,69 0,38
Л-41 × B����k� 2,08 0,40 5,20 0,41

Быстрый рост
B����k� 1,65 0,48 3,44 0,28
Л-41 1,82 0,44 4,14 0,40
L�orko��ky 1,70 0,42 4,05 0,30
К-6307 1,58 0,45 3,51 0,27
Светоч 2,06 0,45 4,58 0,38
К-6307 × Светоч 2,10 0,48 4,38 0,35
L�orko��ky × Светоч 1,94 0,44 4,41 0,33
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Продолжение табл. 5.28

Сорт, гибрид
Пигмент

Хл а Хл в Хл а / Хл в Каротиноиды

Л-41 × Светоч 2,40 0,50 4,80 0,42
Л-41 × B����k� 2,80 0,60 4,67 0,46

Цветение
B����k� 1,02 0,25 4,08 0,18
Л-41 0,92 0,21 4,38 0,23
L�orko��ky 0,72 0,18 4,00 0,15
К-6307 0,74 0,20 3,70 0,11
Светоч 0,98 0,26 3,77 0,18
К-6307 × Светоч 1,08 0,26 4,15 0,17
L�orko��ky × Светоч 1,10 0,25 4,40 0,15
Л-41 × Светоч 1,28 0,26 4,92 0,26
Л-41 × B����k� 1,52 0,31 4,90 0,24

К периоду «цветение» – «зеленая спелость» этот показатель снижается у всех 
изученных форм более чем вдвое, достигая к фазе «желтая спелость» минималь-
ных величин. В то же время характер изменения �G� в онтогенезе существенно 
зависит от генотипа исследуемой формы льна-долгунца. Так, у низкопродуктив-
ного сорта L�orko��ky и его негетерозисного гибрида L�orko��ky × Светоч не выяв-L�orko��ky и его негетерозисного гибрида L�orko��ky × Светоч не выяв- и его негетерозисного гибрида L�orko��ky × Светоч не выяв-L�orko��ky × Светоч не выяв- × Светоч не выяв-
лено резкого подъема �G� в промежуток между фазами «быстрый рост» и «бу-�G� в промежуток между фазами «быстрый рост» и «бу- в промежуток между фазами «быстрый рост» и «бу-
тонизация», тогда как у остальных форм именно в этот период наблюдается по-
вышение, а у гетерозисных гибридов Л-41 × Светоч и Л-41 × B����k� – скачок этого 
показателя. Вследствие этого самые низкие величины �G� в среднем за вегета-�G� в среднем за вегета- в среднем за вегета-
цию отмечены для гибрида L�orko��ky × Светоч и его материнской формы сорта 
L�orko��ky.

Наблюдается высокий уровень относительной скорости роста биомассы у низко-
продуктивного сорта К-6307 в среднем за вегетацию. В таких случаях по вели-
чине �G� нельзя судить о причинах, которые определяют темп роста. Они мо-�G� нельзя судить о причинах, которые определяют темп роста. Они мо- нельзя судить о причинах, которые определяют темп роста. Они мо-
гут быть связаны с эффективностью работы ассимилирующей поверхности рас-
тений – величинами скорости нетто-ассимиляции (NA�) и отношением площади 
листьев к биомассе растений (LA�). Как следует из табл. 5.29, именно сорт К-6307 
характеризовался самой низкой величиной NA� и высокой LA�. Следовательно, 
ассимилирующая система растений данного сорта работает с низкой эффектив-
ностью, что частично компенсируется ее размерами – большой площадью листьев 
(рис. 5.21). В целом по группе изученных генотипов анализ параметров роста 
NA� и LA� подтвердил те закономерности, которые были выявлены при рас- и LA� подтвердил те закономерности, которые были выявлены при рас-LA� подтвердил те закономерности, которые были выявлены при рас- подтвердил те закономерности, которые были выявлены при рас-
смотрении �G�.

Успех селекционной работы в значительной степени определяется полнотой 
знаний о потенциальных возможностях генотипа в одинаковых условиях внеш-
ней среды. В связи с этим нами выделены признаки, характерные для высокопро- 
дуктивных форм льна-долгунца при сопоставлении их с низкопродуктивными 
образцами.
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Таблица 5.29. Параметры роста сортов и гибридов льна-долгунца

Сорт, гибрид
Фаза развития

I–II II–III III–IV IV–V V–VI Средняя за вегетацию

RGR (мг/мг/сутки × 10–2)
B����k� 8,88 10,86 7,80 2,82 2,84 6,64
Л-41 10,21 13,57 7,98 3,41 1,68 4,37
L�orko��ky 7,56 7,60 7,08 2,10 0 4,87
К-6307 8,25 14,19 8,57 2,35 2,74 7,22
Светоч 8,33 13,67 7,61 1,45 2,56 6,72
К-6307 × Светоч 7,77 9,88 7,34 2,26 1,49 5,75
L�orko��ky × Светоч 8,92 7,20 8,08 2,57 0,68 5,49
Л-41 × Светоч 7,54 14,82 7,07 3,69 1,55 6,93
Л-41 × B����k� 5,86 17,37 7,47 3,27 1,42 7,08

NAR (мг/см2/сутки)
B����k� 0,73 1,30 0,76 0,42 – 0,80
Л-41 0,72 1,21 0,54 0,40 – 0,72
L�orko��ky 0,68 0,47 1,16 0,20 – 0,63
К-6307 0,60 0,71 0,54 0,18 – 0,51
Светоч 0,61 0,95 0,38 0,14 – 0,52
К-6307 × Светоч 0,45 1,20 0,63 0,17 – 0,61
L�orko��ky × Светоч 0,58 0,98 0,90 0,21 – 0,67
Л-41 × Светоч 0,63 1,44 0,91 0,42 – 0,85
Л-41 × B����k� 0,39 1,71 0,69 0,38 – 0,79

LAR (см2/мг)
B����k� 0,12 0,25 0,10 0,07 – 0,14
Л-41 0,14 0,16 0,13 0,09 – 0,13
L�orko��ky 0,12 0,17 0,14 0,09 – 0,13
К-6307 0,17 0,21 0,16 0,13 – 0,17
Светоч 0,14 0,17 0,16 0,10 – 0,14
К-6307 × Светоч 0,17 0,13 0,13 0,13 – 0,14
L�orko��ky × Светоч 0,15 0,15 0,13 0,12 – 0,14
Л-41 × Светоч 0,11 0,12 0,12 0,10 – 0,11
Л-41 × B����k� 0,16 0,14 0,11 0,09 – 0,12

Прирост длины главного стебля у низкопродуктивных сортов и негетерозис-
ных гибридов прекращался на более ранних стадиях онтогенеза в фазах «буто-
низация» (К-6307) и «цветение» (L�orko��ky, К-6307 × Светоч). В отличие от этого 
рост гетерозисного гибрида Л-41 × B����k� продолжался до стадии «желтая спе-Л-41 × B����k� продолжался до стадии «желтая спе--41 × B����k� продолжался до стадии «желтая спе-B����k� продолжался до стадии «желтая спе- продолжался до стадии «желтая спе-
лость». Принимая во внимание хозяйственно ценное значение стебля у льна-дол- 
гунца, на основании полученных данных сделан вывод о перспективности форм, 
у которых наблюдался высокий прирост биомассы стебля до фазы «желтая спе-
лость». Это гетерозисные гибриды Л-41 × Светоч и Л-41 × B����k�. Напротив,  
у негетерозисных гибридов К-6307 × Светоч, L�orko��ky × Светоч и их родитель- 
ских сортов L�orko��ky и К-6307 наблюдалось снижение сухой массы стебля, что 
свидетельствует о перераспределении ассимилятов в пользу репродуктивных орга- 
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нов для реализации генетической программы онтогенетического развития орга-
низма.

Большие размеры листовой поверхности не являются залогом высокого уро-
жая, поскольку самая большая площадь листьев на протяжении всего вегетаци-
онного периода была у негетерозисного гибрида К-6307 × Светоч и его материн-
ского сорта К-6307. Напротив, высокими и стабильными показателями УПП ли-
ста, которая является одной из характеристик его структурной организации, 
отличались гетерозисные гибриды Л-41 × Светоч, Л-41 × B����k� и высокопро-B����k� и высокопро- и высокопро-
дуктивный сорт B����k�. Низкопродуктивные формы характеризовались низкой 
плотностью мезофилла. Для гетерозисных гибридов отмечен также высокий су-
точный прирост биомассы стебля. В фазе «зеленая спелость» в листьях гетеро-
зисных гибридов сохранялось высокое количество каротиноидов, тогда как у осталь-
ных форм льна-долгунца наблюдалось их снижение. В стеблях высокопродук-
тивных гетерозисных гибридов выявлено повышенное содержание суммарного 
хлорофилла, хлорофилла а и высокое отношение Хл а / Хл в. Установлено, что 
высокопродуктивные гетерозисные гибриды в период между фазами «быстрый 
рост» и «бутонизация» характеризуются активизацией ростсинтетических про-
цессов, как следует из величины параметров роста (�G�, NA�, LA�).

Таким образом, процесс формирования продуктивности у сортов льна-дол- 
гунца и полученных на их основе гетерозисных и негетерозисных гибридов име-
ет свои отличия и особенности в прохождении этапов онтогенетического разви-
тия. Выявленные в работе особенности и закономерности роста и развития гете-
розисных гибридов льна-долгунца могут быть использованы для разработки комп- 
лекса физиологических тестов, которые должны учитываться при проектировании 
общей модели интенсивного типа для различных экологических условий с целью 
повышения эффективности селекционного процесса.

В заключение следует отметить, что идентификация физиолого-биохимиче- 
ских факторов, играющих ключевую роль в формировании продуктивности, яв-
ляется перспективным направлением исследований, которое позволит выявить 
взаимосвязь физиолого-биохимических и количественных показателей и на этой 
основе разработать критерии прогнозирования величин хозяйственно полезных 
признаков при создании высокопродуктивных экологически стабильных сортов 
льна-долгунца. Использование физиологических, биохимических и биоэнергетиче-
ских маркеров в качестве критериев оценки исходного селекционного материала 
на гетерозис даст возможность осуществлять отбор генотипов, обладающих фи-
зиологической и биохимической комплементацией и балансом, что обеспечит 
эффективность общего метаболизма и, как следствие, высокую продуктивность 
гетерозисных F1-гибридов сельскохозяйственных культур.
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Глава 6

ЦИТОГЕНЕТИЧЕСКИЕ МЕТОДЫ 
В СЕЛЕКЦИИ РАСТЕНИЙ

6.1. Роль цитогенетики в селекции растений

Возможность использования достижений цитогенетики в селекции растений 
была впервые продемонстрирована в 1956 г. Сирсом, осуществившим успешный 
перенос в пшеницу сегмента хромосомы Aegilops umbellulata, несущего ген 
устойчивости к листовой ржавчине [1]. За минувшие с тех пор полвека число на-
правлений, по которым произошла интеграция цитогенетических методов в со-
временную технологию селекции растений, существенно возросло, и цитогене-
тика упрочила свои позиции в качестве дисциплины, расширяющей возможно-
сти целенаправленного преобразования генетической основы культурных видов 
растений.

Оценивая в целом роль цитогенетики в селекции растений, следует выделить 
две основные функции этой науки [2]:

обеспечение информацией общего характера, касающейся особенностей 
структурной и функциональной организации включенного в селекционный про-
цесс материала и стратегии работ с ним;

обеспечение методами манипулирования генетическим материалом.
Обе функции тесно связаны между собой, так как выбор конкретного метода 

экспериментального преобразования геномов растений базируется на знании 
особенностей их структурной и функциональной организации. Так, селекция 
полиплоидных форм растений существенно отличается от селекции диплоид-
ных видов; интрогрессия генов от родственных и филогенетически отдаленных 
видов требует различных подходов и т. п.

Всю совокупность разработанных цитогенетиками методов манипулирова-
ния генетическим материалом можно условно разделить на три категории:

– методы внутри- и межвидового переноса генов, который достигается пу-
тем обычной и соматической гибридизации, получением дополненных и заме-
щенных линий, управлением рекомбинационным процессом, облучением ги-
бридного материала; 

– методы, основанные на использовании эффектов дозы генов, к которым 
относятся гаплоидизация, автополиплоидия, аллополиплоидия и дуплицирова-
ние сегментов хромосом;

– методы управления генетическими системами, включающие гибридную 
селекцию, аллополиплоидизацию автополиплоидов, апомиксис.

Далеко не все из перечисленных методов в достаточной степени реалистич-
ны и имеют потенциал для широкого внедрения в селекционную практику, тем 
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не менее вклад цитогенетики в решение проблемы обогащения генофонда куль-
турных растений весьма значителен. Решающую роль в этом плане сыграл ком-
плекс цитогенетических подходов, известный под названием «хромосомная ин-
женерия», который включает ряд методов как первой, так и второй категории. 
Исходя из этого, представляется логичным осветить развитие в Беларуси именно 
этого направления исследований, предварив изложение достигнутых результа-
тов кратким описанием методологии и методов хромосомно-инженерных работ.

6.2. Хромосомная инженерия зерновых культур – 
методология и методы исследований

Термин «хромосомная инженерия» был введен в обиход Сирсом и впервые 
озвучен в его знаменитой статье «Хромосомная инженерия пшеницы», опубли-
кованной в материалах Стадлеровского симпозиума (Missouri, Columbia, 1972). 
Согласно трактовке автора, он означает «перенос сегментов чужеродных хромо-
сом, несущих отдельные желаемые гены, в хромосомы пшеницы» [3]. По мере 
разработки этого направления содержание понятия «хромосомная инженерия» 
было расширено, и в настоящее время под ним подразумевают манипуляции 
хромосомным составом растений на уровне целых геномов, отдельных хромо-
сом и их сегментов, преследующие своей целью расширение генетической из-
менчивости культурных видов. 

В число этих видов входят все культивируемые растения, причем чем выше 
их значимость в удовлетворении тех или иных потребностей человека и соот-
ветственно шире масштабы проводимых с ними селекционных работ, тем острее 
стоит проблема обновления их генофонда и тем чаще для этой цели используют-
ся методы хромосомной инженерии. В первую очередь это касается зерновых 
культур и в особенности мягкой пшеницы T. aestivum, занимающей первое ме-
сто в мире по посевным площадям и являющейся основным продуктом питания 
для трети населения земного шара [4, с. 15]. Внедрение в селекцию этой культуры 
современных научно обоснованных подходов, с одной стороны, обеспечило су-
щественный рост урожайности культуры, но с другой – привело к замене тради-
ционных сортов, основанных на комбинировании множества различных геноти-
пов, сортами на основе одного генотипа [5–7]. Как следствие этого, значитель-
ный резерв генетической изменчивости был утерян, что повлекло за собой 
резкое снижение пластичности и адаптивности сортов к неблагоприятным фак-
торам среды. Аналогичная, хотя и менее драматичная (до поры до времени), си-
туация свойственна и другим зерновым культурам. Выход из нее видится в вос-
становлении и обогащении утерянного генофонда за счет привлечения генети-
ческих ресурсов дикорастущих родственных видов [5–8].

К этим видам относятся многочисленные представители трибы Triticeae, 
произрастающие в различных климатических зонах (от холодных сырых горных 
районов до жарких сухих равнин, от областей с годовым количеством осадков, 
превышающим 1000 мм, до регионов со значением этого показателя ниже 100 мм) 
и на различных типах почв. Адаптация к столь разнообразным условиям обита-
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ния способствует наличию у дикорастущих сородичей зерновых культур боль-
шого потенциала изменчивости по различным признакам, включая такие важ-
ные для селекции характеристики, как качество и количество белка в зерне, 
устойчивость к грибным и вирусным болезням, к засухе и полеганию, зимо-
стойкость, жаростойкость, устойчивость к засолению почвы, раннеспелость, 
продуктивность [6]. Возможность интрогрессии генов, обеспечивающих опти-
мальное проявление этих признаков, в культурные виды в ходе отдаленной ги-
бридизации растений основана на сходстве у представителей трибы Triticeae  
(к которой относятся важнейшие для нашей климатической зоны зерновые куль-
туры) групп сцепления, обусловленном дивергенцией от общего предка [9–13]. 
Наличие значительной колинеарности генетических карт родственных таксонов 
обеспечивает эффект компенсации при взаимозамещении хроматина в пределах 
группы сцепления, причем величина этого эффекта тем больше, чем ближе фи-
логенетическое родство донора и реципиента генетического материала.

История создания и изучения отдаленных гибридов в пределах трибы Triticeae 
насчитывает более 100 лет. Первый такой гибрид получил Wilson в 1876 г. в ре-
зультате скрещивания пшеницы и ржи [14]. В 1891 г. Rimpau [15] описал 12 рас-
тений, выращенных из завязавшихся на пшенично-ржаном гибриде зерновок, 
которые принято считать первыми тритикале. О создании гибрида между более 
отдаленными в филогенетическом плане родами – Triticum и Hordeum сообщил  
в 1904 г. Farrer [16], однако позже было высказано сомнение по поводу истинной 
гибридной природы описанных автором растений [17]. 

Большое количество гибридных форм между Triticum и различными видами 
Aegilops было синтезировано в 20-е – 30-е годы ХХ в. (см. обзоры Sears [18], 
Kihara [19]). Обобщение полученной в ходе этих скрещиваний цитологической 
информации позволило установить геномные формулы видов Aegilops и выяс-
нить эволюционные связи между представителями двух родов [19–21]. Таким 
образом, было положено начало геномному анализу полиплоидных видов 
Triticeae, сыгравшему впоследствии немаловажную роль в формировании мето-
дологии исследований по хромосомной инженерии зерновых культур. 

Основные принципы этого метода были сформулированы Кихарой в 1930 г. 
[22] и заключаются в следующем: 1) на основании анализа морфологических, 
анатомических, гистологических, биохимических признаков и географического 
распространения подбираются возможные диплоидные доноры полиплоидного 
вида; 2) создаются гибриды между аллополиплоидными видами и потенциаль-
ными диплоидными донорами; 3) проводится анализ спаривания хромосом у ги-
бридных форм. Если диплоид является донором одного из геномов аллополи-
плоидного вида, в мейозе гибрида наблюдается синапсис хромосом. При этом 
наличие только бивалентных ассоциаций служит показателем истинной гомоло-
гии геномов. Редукция спаривания рассматривается как индикатор частичной 
гомологии (гомеологии) геномов, а появление мультивалентных ассоциаций – 
как свидетельство наличия гетерозиготности по транслокациям. Корректность 
выполненного анализа может быть проверена путем искусственного ресинтеза 
вида. Морфологическое сходство искусственного и природного аллополиплоидов 
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и их способность давать фертильные гибриды F1 подтверждают объективность 
полученных данных.

Несмотря на то что в дальнейшем для выяснения филогенетического родства 
видов были привлечены и другие методы (дифференциальное окрашивание хро-
мосом и гибридизация in situ, замещение ядер, рестриктный анализ хлоропласт-
ной и митохондриальной ДНК, электрофорез белков и т. д.), геномный анализ 
продолжает оставаться наиболее точным методом определения происхождения 
субгеномов у полиплоидных форм. Обусловлено это тем, что большинство из 
вышеперечисленных подходов позволяют оценить сходство ДНК в одном или  
в лучшем случае нескольких локусах, в то время как в ходе спаривания хромо-
сом происходит полокусное их сравнение в каждой точке контакта, количество 
которых несоизмеримо больше [23]. 

Следует также отметить, что в начале 1980-х годов объективность геномного 
анализа была повышена в результате разработки математических методов оцен-
ки геномного родства, основанных на сравнении наблюдаемых картин спарива-
ния с теоретически рассчитанными моделями [24–28]. Использование этого под-
хода позволило подтвердить подавляющее большинство сделанных ранее выво-
дов и в некоторых случаях пересмотреть предложенные геномные формулы [29]. 
Полученные в итоге данные имели не только теоретическое (в плане выяснения 
филогенетических связей между полиплоидными видами), но и практическое 
значение. Они открыли возможность логического выбора оптимальной страте-
гии переноса чужеродного генетического материала от дикорастущих сороди-
чей культурным видам, что наиболее наглядно можно продемонстрировать на 
примере мягкой пшеницы (T. aestivum, 2n = 6x = 42, AABBDD).

Все дикорастущие сородичи T. aestivum в соответствии с их геномной струк-
турой условно разделены на первичный, вторичный и третичный генофонд [5, 6].

Первичный генофонд характеризуется наличием гомологичных мягкой пше-
нице геномов и включает гексаплоидные популяции, культивируемую тетра-
плоидную пшеницу (T. turgidum, 2n = 4x = 28, AABB), ее дикорастущую форму 
T. dicoccoides, донора А генома – T. monococcum (var. beoticum и var. urartu) и до-
нора D генома – Ae. squarrosa.

Вторичный генофонд состоит из близкородственных полиплоидных видов 
Triticum и Aegilops, имеющих один общий (гомологичный) с мягкой пшеницей 
геном. Сюда же включены относящиеся к секции Sitopsis диплоидные виды 
Aegilops, которые, несмотря на близость к В геному пшеницы, характеризуются 
низкой частотой спаривания хромосом и вытекающими из этого трудностями  
в достижении трансфера генов. 

Все остальные диплоидные и полиплоидные виды трибы Triticeae с генома-
ми, не гомологичными пшенице, составляют третичный генофонд. 

Продолжительность и трудоемкость процедуры переноса чужеродных генов 
в пшеницу напрямую зависят от используемого генофонда, однако первый этап 
работ – создание гибридов F1 между донором и реципиентом хроматина – явля-
ется универсальным. Успех этого этапа в значительной мере определяется скре-
щиваемостью используемого пшеничного генотипа, которая, согласно литера-
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турным данным [30–34], у разных сортов пшеницы существенно варьирует. Это 
обусловлено разными сочетаниями генов скрещиваемости (kr). Долгое время 
лучшим по этому признаку считался сорт пшеницы Чайниз Спринг, в генотипе 
которого содержатся рецессивные гены kr1, kr2 и kr3, локализованные на хромо-
сомах 5-й гомеологичной группы [35–37]. Именно этим объясняется тот факт, 
что подавляющее большинство хромосомно-инженерных работ выполнено с при -
влечением этого сорта пшеницы. 

Другим фактором, определяющим результативность первого этапа работ, 
безусловно, является генотип растения-донора генетического материала и в осо-
бенности степень его филогенетического родства с пшеницей. В случае исполь-
зования первичного генофонда проблем с получением гибридов F1 не возникает, 
и дальнейшая стратегия работ заключается в их беккроссировании и отборе из 
гибридного потомства образовавшихся в результате гомологичных рекомбина-
ций интрогрессивных форм [38].

При использовании в качестве доноров хроматина филогенетически отдален-
ных пшенице видов из вторичного и в особенности третичного генофонда для 
получения жизнеспособных гибридов F1 требуются специальные цитологиче-
ские манипуляции, к которым, в частности, относится культивирование гибрид-
ных зародышей на питательных средах. Здесь следует отметить, что совершен-
ствование методов эмбриокультуры сыграло решающую роль в повышении  
эффективности отдаленных скрещиваний. Согласно литературным данным, на 
настоящий момент получены гибриды, включающие практически все основные 
геномы представителей трибы Triticeae, в том числе P геном рода Agropyron,  
N геном рода Psathyrostachus, S, H, Y и W геномы рода Elymus, X геном рода 
Leymus, J и E геномы рода Thinopyron и, наконец, I геном рода Hordeum [5, 39]. 

Поскольку для отдаленных гибридов F1 характерна высокая степень стериль-
ности, вторым шагом на пути достижения успешного трансфера генов является 
создание амфидиплоидов. Для этой цели используются различные протоколы, 
основанные главным образом на применении колхицина (см. обзор Kaltsikes [40]). 
Удвоение гаплоидных наборов хромосом гибридов F1 приводит к восстановле-
нию фертильности, что позволяет репродуцировать амфидиплоиды на протяже-
нии ряда лет и использовать их в качестве исходного материала для создания 
дополненных и замещенных линий пшеницы (третий этап работ).

Различные стратегии получения дополненных линий подробно описаны  
в литературе [41–43], поэтому нет необходимости останавливаться на этом воп-
росе. Отметим лишь, что создание полного набора линий пшеницы, дополнен-
ных парой чужеродных хромосом, является весьма трудоемкой процедурой по 
целому ряду причин. Во-первых, некоторые чужеродные хромосомы, например 
5-я хромосома ячменя, при добавлении к пшенице вызывают стерильность рас-
тений [43]. Во-вторых, они могут нести гаметоцидные гены, вызывающие раз-
рывы хромосом [44]. Такие гены, в частности, обнаружены у ряда диплоидных  
и полиплоидных представителей рода Aegilops, причем локализованы они на 
хромосомах разных гомеологичных групп. Так, на хромосомах 2-й группы на-
ходятся гаметоцидные гены у Ae. sharonensis Eig. (2n=2x=14, SshSsh), Ae. longissima 
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Schweinf. & Muschl. (2n=2x=14, SlSl), Ae. speltoides Taush (2n=2x=14, SS) и Ae. cylindrica 
Host. (2n=4x=28, DcDcCcCc); на хромосомах 3-й группы – у Ae. caudatа L. (2n=2x=14, 
CC) и Ae. triuncialis L. (2n=4x=28, UtUtCtCt ); 4-й группы – у Ae. sharonensis,  
Ae. longissima и Ae. geniculata Roth. (2n=4x=28, UgUgMgMg) [44–46]. В-третьих, 
некоторые чужеродные хромосомы характеризуются предпочтительной транс-
миссией через гаметы гибридов или, напротив, элиминацией из них [47]. Кроме 
того, унивалентные хромосомы часто подвергаются misdivision (разрывам в об-
ласти центромерных районов), что ведет к появлению различных типов аберра-
ций. Этим объясняется сравнительно небольшое количество полученных серий 
дополненных линий (перечень приведен в обзоре Shepherd & Islam [48]), однако 
их список постоянно пополняется, о чем свидетельствует опубликованное в 1999 г. 
сообщение о завершении работ над созданием полной серии линий Trititcum 
aestivum – Aegilops geniculata [46], в 2000 г. – полной серии линий Trititcum 
aestivum – Aegilops speltoides [49], в 2003 г. – серии линий Trititcum aestivum – 
Thinopyrum bessarabicum [50]. Неослабевающий интерес к этому материалу вызван 
тем, что дополненные линии, с одной стороны, позволяют исследовать феноти-
пические эффекты чужеродных хромосом в генетическом окружении пшеницы, 
с другой – служат исходным материалом для получения замещенных линий.

Замещенные линии до недавнего времени являлись единственным инстру-
ментом, позволяющим установить генетическое родство между чужеродными  
и индивидуальными пшеничными хромосомами. Для этой цели линии пшени-
цы, дополненные парой чужеродных хромосом, скрещивали с нуллисомными 
сериями и в полученных замещенных формах исследовали эффекты компенса-
ции. В том случае, когда в определенной комбинации скрещивания наблюдае-
мый эффект компенсации был наиболее сильным, пара чужеродных хромосом 
считалась гомеологичной отсутствующей паре хромосом пшеницы [51–54]. Ис-
пользование этого подхода позволило разработать единую генетическую номен-
клатуру хромосом для ряда представителей трибы Triticeae, что явилось главной 
предпосылкой успешного трансфера чужеродных генов в культурные виды. 

В настоящее время, когда стремительное развитие молекулярно-диагностиче-
ских технологий значительно упростило задачу выяснения генетического род-
ства хромосом [55], роль замещенных линий свелась к их использованию в каче-
стве промежуточного звена при получении межгеномных транслокаций. Появились 
и новые методы создания замещенных форм, исключающие участие цитологи-
чески нестабильных дополненных линий пшеницы. Так, Zhang et al. [56] пред-
ложена схема, включающая скрещивание между созданным на основе пшеницы 
и дикорастущего сородича амфидиплоидом и нуллисомной линией пшеницы  
с последующим беккроссированием гибридов нуллисомной линией. При этом 
отсутствующая у нуллисомной линии пшеницы пара хромосом замещается со-
ответствующей чужеродной гомеологичной парой из кариотипа амфидиплоида.

Для получения пшенично-ржаных R(ABD) замещений используется схема, 
основанная на гибридизации мягкой пшеницы с рожью с последующим бек-
кроссированием полученных амфигаплоидов ABDR мягкой пшеницей и отбо-
ром в потомстве гибридов замещенных форм [57]. Линии пшеницы с R(D) заме-
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щениями могут быть также выделены в потомстве беккроссных гибридов от 
скрещивания (6х-тритикале × мягкая пшеница) × мягкая пшеница [57] и т. д. 

Следует отметить, что большинство новых схем создания замещенных форм 
(включая приведенные для создания R(ABD) и R(D)-замещений) ориентированы 
на получение сесквидиплоидов – гибридов, в кариотипе которых наряду с дипло-
идными наборами хромосом содержатся гаплоидные. При этом в гаплоидное со-
стояние переводят те геномы, между которыми планируют осуществить обмен 
генетическим материалом.

Созданные тем или иным способом замещенные линии пшеницы в большин-
стве случаев непригодны для прямого коммерческого использования, поскольку 
введенные в кариотип чужеродные хромосомы помимо целевого локуса, как 
правило, содержат ряд нежелательных генов, снижающих практическую цен-
ность интрогрессивной формы. Поэтому стратегия дальнейших хромосомно-
инженерных работ направлена на сокращение размеров интрогрессий, что до-
стигается путем получения межгеномных транслокаций хромосом.

Используемые для этой цели методы группируются в зависимости от спосо-
ба индукции транслокаций. Такими индукторами могут выступать ионизирую-
щие излучения [1], культура тканей [58] и открытые недавно гаметоцидные гены 
[59–62], среди которых первый фактор является наиболее апробированным. Воз-
действие этих факторов на кариотип замещенной линии вызывает множествен-
ные разрывы хромосом. Возникшие при этом фрагменты пшеничных и чуже-
родных хромосом могут воссоединяться, что приводит к образованию трансло-
цированных хромосом.

Главным недостатком методов, основанных на использовании вышеперечис-
ленных индукторов, является случайный характер слияния фрагментов, что  
в большинстве случаев приводит к образованию транслокаций между хромосо-
мами из разных гомеологичных групп. В результате возникает генетический 
дисбаланс, вызванный отсутствием определенного пшеничного фрагмента и ду-
пликацией генов, расположенных на чужеродном фрагменте и соответствующем 
пшеничном гомеологе [5]. Так, в экспериментах Sears [1] только одна из полученных 
17 пшенично-эгилопсных транслокаций была образована гомеологами, а в опы-
тах Friebe еt аl. [63, 64] по передаче пшенице устойчивости к листовой ржавчине 
от Agropyron intermedium не было обнаружено ни одной такой транслокации. 

Генетический дисбаланс является основной причиной редкого использова-
ния индуцированных с помощью облучения транслокаций в селекционной прак-
тике. Наиболее удачным положительным примером является транслокация 
между пшеницей и Ae. elongatum – T6AS.6AL-6AeL, несущая ген устойчивости к 
стеблевой ржавчине Sr26. Эта транслокация была внедрена во многие австра-
лийские сорта мягкой пшеницы, обеспечив длительную их устойчивость к воз-
будителю болезни [65]. Другой пример – транслокация T1AL.1RS, присутствую-
щая у сорта пшеницы Амиго и обеспечивающая устойчивость к злаковой тле [66]. 
Необходимо, однако, отметить, что детальный анализ кариотипа этого сорта, 
проведенный с помощью методов С-бэндинга и гибридизации in situ, показал 
наличие в геномах пшеницы дополнительных хромосомных аберраций [67], что 
является еще одним негативным моментом работ с ионизирующими излучениями.
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Лишенным перечисленных выше недостатков является метод получения 
межгеномных транслокаций, основанный на индукции спаривания между пше-
ничным и чужеродным гомеологами. Открытие у пшеницы гена Ph1, предотвра-
щающего синапсис гомеологичных хромосом [68, 69], и последующее получение 
мутантных по этому гену форм послужили стимулом для активного использо-
вания мейотических рекомбинаций в селекционном улучшении культуры. 

В противоположность другим методам индукция гомеологичного спарива-
ния с последующей рекомбинацией генетического материала приводит к интро-
грессии чужеродного сегмента с наименьшими нарушениями в реципиентной 
хромосоме и генотипе в целом. Это обусловлено нахождением чужеродного сег-
мента в правильной (гомеологичной) позиции, вследствие чего рекомбинантный 
генотип является скомпенсированным [70]. 

Другим важным преимуществом использования мейотических рекомбина-
ций является тот факт, что количество чужеродного хроматина, примыкающего 
к целевому гену, может быть сведено до минимума. Достичь этого можно раз-
личными путями в зависимости от используемого материала и расположения на 
хромосоме интересующего нас гена. Если чужеродный ген находится вблизи 
конца плеча, одного дистального обмена бывает достаточно для получения ре-
комбинантной хромосомы пшеницы с коротким чужеродным терминальным 
сегментом, несущим ген-мишень [71]. Если же чужеродный ген имеет медиан-
ную или проксимальную локализацию, один простой обмен сегмента с этим ге-
ном приводит к интрогрессии половины или более чужеродного хромосомного 
плеча. При этом переносится большое количество нежелательных генов, снижа-
ющих практическое значение произведенных манипуляций. Способ разрешения 
этой проблемы был предложен Sears [72] и заключается в объединении в одном 
гибриде двух модифицированных хромосом, каждая из которых была получена 
в результате одиночных обменов с точками разрывов по разные стороны от ин-
тересующего гена. Кроссинговер в гомеологичных районах этих хромосом при-
ведет к образованию рекомбинантной хромосомы, несущей маленький чужерод-
ный сегмент с необходимым геном. Этот элегантный подход был успешно при-
менен автором для получения интерстициальной вставки сегмента Agropyron 
elongatum, несущего ген устойчивости к листовой ржавчине Lr24, в хромосом-
ное плечо 3DL [72].

Таким образом, Сирс не только ввел понятие «хромосомная инженерия»  
и разработал теоретические основы этого научного направления, но и успешно 
применил на практике большинство методологических подходов, которыми до 
сих пор руководствуются цитогенетики, работающие в области эксперименталь-
ного преобразования генетической основы культурных растений. При этом 
нельзя не отметить тот факт, что в последние годы возможности мониторинга 
процесса интрогрессии чужеродного хроматина и его выявления в растении-
реципиенте существенно расширились. Если в недавнем прошлом классический 
цитогенетический анализ располагал ограниченным количеством маркеров, среди 
которых наиболее часто использовались гены запасных белков эндосперма, био-
химические маркеры, телоцентрические хромосомы и С-бэнды, то в настоящее 
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время широкое распространение получила технология молекулярных маркеров, 
позволяющая выявлять ДНК полиморфизм между отдельными особями. Это 
привело к созданию достаточно насыщенных генетических карт многих зерно-
вых культур. При этом постоянное увеличение количества проб с известной хро-
мосомной локализацией повышает результативность использования молекуляр-
ных маркеров в качестве диагностических и селекционных инструментов. 

Не менее впечатляющим является развитие молекулярно-цитогенетических 
методов, среди которых следует отметить нерадиоактивную гибридизацию in situ 
(ISH) и в особенности флуоресцентную гибридизацию in situ (FISH), важное 
преимущество которой заключается в возможности визуализации в одной и той же 
клетке множественных мишеней ДНК. Но особенно результативной для целей 
хромосомной инженерии оказалась геномная гибридизация in situ (GISH), позво-
ляющая определить не только наличие чужеродного генетического материала, 
но и размеры полученных интрогрессий, а также локализацию точек разрывов 
хромосом. Хорошей иллюстрацией возможностей этой методики является работа 
испанских исследователей [73], посвященная анализу стабильности кариотипа 
линий мягкой пшеницы с различными аллельными вариантами генов Ph1 и Ph2. 
Использование в качестве проб меченой диоксигенином ДНК T. monococcum (до-
нор А генома полиплоидных пшениц) и меченой биотином ДНК Ae. squarrosa 
(донор D генома), а в качестве блокирующей ДНК – геномной ДНК видов Aegilops 
из секции Sitopsis (наиболее близкие к В геному виды) позволило авторам на ми-
тотических и мейотических препаратах дифференцировать по цвету хромосомы 
пшеницы, принадлежащие различным субгеномам. В результате было установ-
лено, что растения с мутацией ph1b и нуллисомные по хромосоме 5В характери-
зуются нестабильностью кариотипа, вызванной появлением анеуплоидных форм 
и структурными преобразованиями хромосом. При этом использованная мето-
дика дала возможность не только определить характер этих преобразований 
(терминальные и интерстициальные транслокации), но и показать, что подавля-
ющее большинство (93%) межгеномных обменов наблюдается между хромосо-
мами А и D геномов. 

Появление и постоянное совершенствование столь мощных аналитических 
инструментов существенно расширило возможности хромосомной инженерии. 
Об этом, в частности, свидетельствует наблюдаемая в последние годы активиза-
ция работ по расширению генетической изменчивости пшеницы за счет видов 
третичного генофонда, обладающих практически неисчерпаемым запасом хо-
зяйственно полезных генов [74–81].

Отмеченные тенденции дают основание полагать, что в недалеком будущем 
проблема обогащения генофонда культурных злаков будет успешно решена, при-
чем главную роль в этом сыграют цитогенетические подходы. Столь заманчивые 
трансгенные технологии не скоро смогут быть полезными в этом плане, так как 
предполагают картирование интересующих нас генов дикорастущих сородичей [82]. 
Между тем, как это видно из материалов состоявшегося в июне 2005 г. 5-го меж-
дународного симпозиума по Triticeae [83], скрининг генетических ресурсов этих 
сородичей находится сейчас на стадии инициации, и пройдет еще немало времени, 
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пока мы сможем целенаправленно извлекать из геномов «дикарей» конкретные 
гены и встраивать их в геномы культурных растений. К тому же, исходя из со-
временного понимания роли интегрированности генома у высших эукариот, 
проявляющейся в формировании блоков коадаптированных генов и сохранении 
их status quo при передаче наследственной информации от одного поколения 
другому, следует признать, что перенос крупных участков хроматина в боль-
шинстве случаев более целесообразен, чем интрогрессии одиночных генов [84]. 
В особенности это касается полиплоидных видов растений, каковыми, в част-
ности, являются такие важные для нашей страны зерновые культуры, как пше-
ница и тритикале. На настоящем этапе исследований дальнейший прогресс в их 
селекции будет определяться главным образом успехами хромосомной инженерии.

6.3. Развитие исследований в области 
хромосомной инженерии в Беларуси

В нашей республике работы в области хромосомной инженерии зерновых 
культур были начаты в 80-е годы ХХ в. по инициативе члена-корреспондента  
В. Е. Бормотова, руководившего лабораторией цитогенетики растений Института 
генетики и цитологии НАН Беларуси. На тот момент в лаборатории была созда-
на обширная коллекция тетраплоидных форм тритикале, являющихся удобным 
объектом для целей хромосомной инженерии, и освоен метод С-бэндинга, по-
зволяющий с высокой степенью надежности идентифицировать индивидуаль-
ные хромосомы пшеницы и ржи и, как следствие этого, контролировать процесс 
реконструкции кариотипа основных зерновых культур [85]. Исходя из этого, пе-
ред коллективом лаборатории была поставлена цель – на примере пшенично-
ржаных амфидиплоидов разработать теоретические и методические основы экс-
периментального преобразования кариотипов злаков путем межгеномных заме-
щений хромосом и на основе полученных знаний сформулировать стратегию 
создания форм тритикале с улучшенными технологическими качествами зерна.

Выбор объекта исследований не был случайным. С одной стороны, тритикале 
объединяют в себе геномы наиболее важных зерновых культур (пшеницы и ржи), 
манипуляции с которыми будут способствовать расширению генетической из-
менчивости последних. С другой стороны, тритикале представляют непосред-
ственный практический интерес как перспективная для республики зерновая 
культура. Благодаря совмещению в одном организме генетических потенциалов 
пшеницы и ржи тритикале по таким важнейшим показателям, как урожайность 
и питательная ценность продукта, во многих сельскохозяйственных районах 
мира превосходит обоих родителей, а по устойчивости к неблагоприятным 
почвенно-климатическим условиям и наиболее опасным болезням, превосходя 
пшеницу, не уступает ржи. То обстоятельство, что в Беларуси преобладают по-
чвы с невысоким уровнем плодородия, на которых получать хорошие и стабильные 
урожаи пшеницы удается далеко не всегда, в немалой степени способствовало 
внедрению и быстрому росту популярности тритикале. В 2005 г. по занятым под 
этой культурой посевным площадям (359 тыс. га) республика вышла на третье 
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место в мире. Дальнейший рост посевов тритикале наблюдался и в 2006 г., в ре-
зультате чего они достигли 484 тыс. га. В этом же году в Государственный ре-
естр Республики Беларусь было включено 17 сортов этой культуры. В то же время 
нельзя не отметить тот факт, что все эти сорта зернофуражного направления. 
Несмотря на высокую питательную ценность зерна тритикале, обусловленную 
повышенным по сравнению с пшеницей содержанием белка и незаменимой ами-
нокислоты лизина, использование его в продовольственных целях крайне огра-
ничено. Объясняется это низкими хлебопекарными качествами. Проблема вы-
звана тем, что геномная структура тритикале отличается от таковой мягкой 
пшеницы отсутствием D генома и присутствием R генома. Хотя гены, опреде-
ляющие хлебопекарные качества пшеницы, идентифицированы на хромосомах 
всех трех субгеномов, ее тетраплоидизация сопровождается интенсивным ухуд-
шением хлебопекарных свойств, что свидетельствует о ведущей роли в их кон-
троле хромосом D генома [86]. Из этого следует, что улучшение хлебопекарных 
свойств тритикале может быть достигнуто путем интрогрессии в их кариотип 
хромосом D генома пшеницы.

Попытки такой интрогрессии предпринимались достаточно давно, однако 
все они сводились к получению D(R)-замещений хромосом [87–89]. Между тем 
подобная реконструкция кариотипа 6х-тритикале имеет ряд отрицательных мо-
ментов. Во-первых, замещение хромосомами D генома хромосом R генома при-
водит к уменьшению пропорции ржаного материала и тем самым снижает экс-
прессию генома ржи. Во-вторых, D(R)-замещения, как правило, отмечаются 
только у яровых узкоадаптированных форм тритикале, в то время как у озимых 
форм отбор благоприятствует сохранению в кариотипе полного набора хромо-
сом ржи [90–91]. Из этого следует, что оптимальным вариантом интрогрессии 
хромосом D генома в кариотип тритикале является замещение ими соответству-
ющих гомеологичных хромосом А и В геномов пшеницы.

Эффективным способом получения таких замещений является гибридиза-
ция октоплоидных тритикале с тетраплоидными. Этот способ был впервые 
предложен Krolow в 1973 г. [92], однако долгое время не находил практического 
применения вследствие трудоемкости процедуры получения 4х-тритикале и от-
сутствия достаточно надежного метода идентификации индивидуальных хромо-
сом пшеницы и ржи, позволяющего контролировать процесс интрогрессии хро-
мосом D генома в кариотип гексаплоидных форм. Лишь в 1987 г. Lukaszewski   
et al. [93] представил первые результаты апробации данной схемы скрещива-
ния, что послужило стимулом для развертывания исследований в этом нап-
равлении и в других научно-исследовательских центрах.

В лаборатории цитогенетики растений ИГиЦ НАН Беларуси работы по ре-
конструкции кариотипа гексаплоидных тритикале путем создания D(А)- и D(В)-
замещений хромосом были начаты в 1987 г. На первых этапах исследований ре-
шались следующие задачи: оценить эффективность используемой схемы скре-
щиваний для получения рекомбинантных форм тритикале; изучить законо мер - 
ности процесса формирования кариотипа при межгеномном замещении хро  мо - 
 сом и выявить факторы, оказывающие на него влияние; оценить возможности 
направленного синтеза замещенных форм.
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Теоретически возможные типы замещений: 
1D(1A), 2D(2B),3D(3A), 4D(4B), 5D(5B), 6D(6B), 7D(7A)

Рис. 6.1. Схема создания межгеномных замещений хромосом пшеницы в кариотипах 
гексаплоидных тритикале

Первые пробные скрещивания октоплоидных тритикале с тетраплоидными 
были выполнены с участием форм 25АД20 (8х) и ПРАТ21 (4х) (рис. 6.1). В резуль-
тате опыления 6963 цветков получена 971 гибридная зерновка; завязываемость 
составила 13,9%. После подсчета хромосомных чисел 42-хромосомные проростки 
были высажены в поле и выращивались в условиях свободного опыления.  
В F3 из гибридного материала на основании анализа морфологических призна-
ков растений (главным образом, колоса) были выделены 8 форм (МI – MVIII), 
которые в дальнейшем репродуцировались при принудительном самоопылении. 
В F4 этих форм наблюдалось дальнейшее расщепление гибридного материала  
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по морфологическим признакам, в связи с чем в пределах каждого морфотипа 
были выделены подтипы. 

В 1990 г. к участию в скрещиваниях были подключены еще две формы окто-
плоидных тритикале и созданные нами популяции тетраплоидных форм, вслед-
ствие чего количество выполненных комбинаций скрещивания составило 14.  
В 1991 г. гибридные зерновки были получены еще в 11 комбинациях скрещива-
ния, в 1992 и 1993 гг. – в 10 (табл. 6.1).

Как видно из данных табл. 6.1, завязываемость гибридных зерновок в разных 
комбинациях скрещиваний колебалась в значительных пределах – от минималь-
ной 1,1% до максимальной 29,4%. Сравнение полученных в разные годы резуль-
татов гибридизации показало влияние на скрещиваемость как генетических раз-
личий между компонентами гибридизации, так и условий выращивания. При 
этом отдельные комбинации скрещивания характеризовались разной реакцией 
на изменение внешних условий. Особенно наглядными в этом плане являются 
результаты двух последних лет эксперимента с контрастными погодными усло-
виями в период вегетации растений: 1992 г. – лето засушливое и жаркое, 1993 г. – 
дождливое и прохладное. Так, в комбинации ПРАД20 × ПРАТ16 в 1992 г. была 
отмечена минимальная завязываемость, а в 1993 г. – максимальная. В то же время 
в комбинациях ПРАО1 × ПРАТ72 и ПРАД20 × ПРАТ72 наблюдалась противопо-
ложная картина – завязываемость зерновок у них в 1992 г. была существенно 
выше, чем в 1993 г. (табл. 6.1).

Таблица 6.1. Результаты гибридизации октоплоидных тритикале (8х) 
с тетраплоидными (4х)

Комбинация 
скрещивания

Количество опыленных 
цветков

Количество 
завязавшихся зерен Завязываемость, %

1990 г. 1991 г. 1992 г. 1993 г. 1990 г. 1991 г. 1992 г. 1993 г. 1990 г. 1991 г. 1992 г. 1993 г.

25АД20 × ПРАТ12 542 718 908 – 65 50 98 – 12,0 7,0 10,8 –
25АД20 × ПРАТ16 74 76 396 – 2 3 10 – 2,7 3,9 2,5 –
25АД20 × ПРАТ21 1328 1046 366 1627 288 74 89 352 17,1 7,1 24,3 21,0
25АД20 × ПРАТ69 974 – – – 154 – – – 15,7 – – –
25АД20 × ПРАТ72 612 1248 312 432 92 99 47 89 15,0 7,9 15,0 20,6
ПРАД20 × ПРАТ12 252 572 628 312 15 26 97 34 5,9 4,5 15,4 10,9
ПРАД20 × ПРАТ16 – – 736 456 – – 17 125 – – 2,3 27,4
ПРАД20 × ПРАТ21 622 1076 386 808 134 78 83 177 21,5 7,3 21,5 21,9
ПРАД20 × ПРАТ69 411 – – – 55 – – – 13,3 – – –
ПРАД20 × ПРАТ72 522 270 724 664 116 25 183 60 22,2 9,3 25,3 9,0
ПРАО1 × ПРАТ12 400 290 942 1004 33 34 215 246 8,2 11,7 22,9 24,5
ПРАО1 × ПРАТ16 206 92 – 516 16 1 – 102 7,7 1,1 – 19,7
ПРАО1 × ПРАТ21 546 264 – 460 80 35 – 51 14,6 13,6 – 11,0
ПРАО1 × ПРАТ69 705 – – – 64 – – – 9,0 – – –
ПРАО1 × ПРАТ72 872 792 690 1624 89 83 202 269 10,2 10,5 29,3 16,6

средняя завязываемость 12,5 7,6 16,9 18,3
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Рис. 6.2. Распределение растений по числу хромосом у гибридов F1 от скрещивания 8х- и 4х-
тритикале

Подсчет хромосомных чисел в гибридном материале F1 выявил широкий 
спектр изменчивости по этому показателю. Поскольку данные в пределах разных 
комбинаций скрещивания и в разные годы были однотипными, на рис. 6.2 они 
представлены в обобщенном виде.

Количество хромосом в гибридном материале варьировало от 28 до 56 с яв-
ным преобладанием 42-хромосомных растений – из 719 проанализированных 
растений таковыми являлись 419. Столь широкая вариация хромосомных чисел 
объясняется цитологической нестабильностью родительских форм, главным об-
разом материнского компонента гибридизации. Известно, что частота анеупло-
идов среди октоплоидных тритикале намного выше, чем среди гексаплоидных 
[94, 95] и тем более тетраплоидных. У последних существует жесткий отбор, на-
правленный на сохранение эуплоидного числа хромосом. Связано это с тем, что 
по мере снижения уровня плоидности растений происходит уменьшение так назы-
ваемой «полиплоидной защищенности». Так, у октоплоидных тритикале отсутствие 
в кариотипе одной из хромосом компенсируется наличием трех соответствующих 
гомеологов, у гексаплоидных – двух. У тетраплоидных же тритикале элиминация 
хромосом пшеницы должна компенсироваться гомеологичными хромосомами 
ржи (и наоборот). Учитывая гораздо большую филогенетическую отдаленность 
хромосом пшеницы и ржи по сравнению с хромосомами А, В и D геномов пше-
ницы, вряд ли следует ожидать, что такая компенсация будет успешной, что не 
исключает возможности существования гиперанеуплоидных форм. 

Результаты хромосомного анализа включенных в скрещивания популяций 
4х-тритикале подтверждают это предположение – количество выявленных у них 
анеуплоидных растений едва превышает 3%, причем гипоанеуплоиды составляют 
1,45%, а гиперанеуплоиды –1,69%. В материале, проанализированном Lukaszewski 
et al. [96], также наблюдается преобладание гиперанеуплоидов (2,4%) над гипо-
анеуплоидами (2,1%) при общем очень низком уровне анеуплоидии, в то время 
как у вторичных тетраформ, исследованных Hohmann [97], вообще не обнаружено 
гипоанеуплоидов. Для сравнения отметим, что, по данным Цухия [94], частота 
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анеуплоидов в общей популяции октоплоидных форм тритикале составляет 
62,7%, гексаплоидных – 15,2%. Таким образом, появление в гибридном материале 
большинства растений с количеством хромосом, отличным от 42, является след-
ствием анеуплоидии женских гамет. Исключение составляют 56-хромосомные 
растения, которые могли появиться в результате формирования нередуцированных 
гамет у материнской формы при элиминации генетического материала отцовской.

Поскольку для целей настоящего исследования интерес представляли лишь 
42-хромосомные гибриды (что предполагает наличие полного гаплоидного на-
бора хромосом D-генома), дальнейшая работа велась только с этим классом рас-
тений. В ходе репродукции гибридного материала потомство каждой гибридной 
зерновки F1 выращивалось под индивидуальным номером. Для предотвращения 
возможной гибридизации растений и ускорения процесса стабилизации их хро-
мосомного состава проводилась изоляция колосьев. 

В потомстве 42-хромосомных форм наблюдалось выщепление анеуплоидных 
растений с вариацией хромосомных чисел от 40 до 44. Наибольшее количество 
анеуплоидов (28,6%) было отмечено в F2 гибридов. В следующем поколении оно 
сократилось до 13,2%, а в материале F13–F15 составляло 1,3%.

Анализ хромосомного состава гибридов ранних поколений (F2–F5) был про-
веден в пределах шести комбинаций скрещивания 8х- × 4х-тритикале, оказав-
шихся наиболее результативными в ходе гибридизации (табл. 6.2). В общей 
сложности была исследована 21 форма; каждая из них представляла собой по-
томство гибридной зерновки F1 [98].

Таблица 6.2. Типы межгеномных замещений хромосом у 6х-тритикале, 
полученных путем гибридизации 8х- × 4х-тритикале (F2 –F5)

Комбинация скрещивания Типы межгеномных замещений хромосом Формы

25АД20 × ПРАТ21

1D(1A) 16, 37
1D(1A), 2D(2B) 16, 37
1D(1A), моно- 3D(3A) 16
1D(1A), 3D(3A) 16
1D(1A), моно- 2D(2B), 3D(3A) 16
1D(1A), 3D(3A), моно-6D(6B) 37
1D(1A), 2D(2B), 6D(6B) 16, 37
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A), 6D(6B) 16

25АД20 × ПРАТ12

1D(1B) 1034
2D(2A) 1029, 1033
6D(6A) 173
1D(1A), 2D(2A) 1029
1D(1B), моно-7D(7B) 1034
2D(2A), 6D(6A) 173

25АД20 × ПРАТ69

1D(1A) 1409, 1992
2D(2A) 1459, 1785, 1992
моно-7D(7A) 1992
1D(1A), 2D(2A) 1992
2D(2A), моно-6D(6A) 1785
6D(6A), 7D(7A) 1992



276

Продолжение табл. 6.2
Комбинация скрещивания Типы межгеномных замещений хромосом Формы

25АД20 × ПРАТ72
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A), 7D(7A) 979
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A), моно-5D(5B), 7D(7A) 979

ПРАД20 × ПРАТ21

моно-1D(1A) 2756
1D(1A) 2836 
2D(2В) 512 
3D(3A) 512, 2734 
5D(5А) 512, 2836
1D(1A), моно-5D(5А) 2852
2D(2В), моно-3D(3A) 512
2D(2В), моно-5D(5А) 512
2D(2В), 5D(5А) 512
2D(2В), 3D(3A), 5D(5R) 512
2D(2В), 3D(3A), моно-7D(7B) 512

ПРАД20 × ПРАТ72

моно-1D(1A) 477
1D(1A) 3065
2D(2В) 478
1D(1A), 3D(3A) 3046
1D(1A), 2D(2A), 3D(3A) 3046
1D(1A), моно-2D(2A), 3D(3A) 3046
моно-1D(1A), 2D(2В), 7D(7A) 478
1D(1B), 3D(3A), 6D(6B) 3111
3D(3A), моно-6D(6B) 3111
1D(1A), 4D(4B), 7D(7A) 3065
2D(2В), моно-3D(3A), моно-5D(5B) 459
1D(1A), моно-2D(2A), 3D(3A), 7D(7A) 3065
1D(1B), 3D(3A), моно-5D(5B), 6D(6B) 3111
1D(1A), 2D(2A), 3D(3A), 4D(4B) 459
1D(1A), моно-4D(4B), 6D(6B), моно-7D(7A) 3065
1D(1A), моно-2D(2A), 3D(3A), моно-5D(5B),  
моно-6D(6B), моно-7D(7A) 3047

Исследованные гибриды характеризовались наличием полного набора хро-
мосом ржи (рис. 6.3). Так, из 138 эуплоидных растений лишь два имели непол-
ный R геном: одно растение было нуллисомным по хромосоме 1R и тетрасом-
ным по 1В, в другом произошло замещение пары хромосом 5R на пару 5D. Кроме 
того, у трех форм, полученных с участием октоплоидного тритикале ПРАД20 
(2836, 2848, 3065), встречались растения с телоцентрической хромосомой 5RL, 
унаследованной от материнской формы. При этом телосома присутствовала как 
в моносомном, так и дисомном состоянии.

Что касается пшеничного компонента кариотипа гибридных форм, то в по-
давляющем большинстве случаев он был составлен различными сочетаниями 
хромосом всех трех субгеномов мягкой пшеницы (рис. 6.3). Выщепление незна-
чительного количества «чистых» гексаплоидных тритикале (ААВВRR) отмечено 
лишь у двух форм. Остальные растения содержали от 1 до 6 хромосом D генома 
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пшеницы, причем наи-
большее количество меж- 
геномных замещений 
наблюдалось в гибридном 
материале, полученном 
с участием 4х-тритикале 
ПРАТ72 (табл. 6.2). 

Моносомное состоя-
ние интродуцированных 
хромосом было более ха-
рактерно для гибридов F2, 
но даже среди них встре-
чались растения с парами 
хромосом D генома, что 
свидетельствует о высо-
кой скорости стабилиза-
ции хромосомного со-
става реконструирован-
ных форм.

Все формы были ге-
терогенными по хромо-
сомному составу и содер-
жали от двух до восьми 
вариантов кариотипа  
с различными как в ка-
чественном, так и в ко-
личественном отношении 
наборами межгеномных 
замещений хромосом.

В группе анеуплоид-
ных гибридов (кариоти-
пировано 14 растений F2) 
преобладали растения  
с 40 и 41 хромосомой. 
Среди 40-хромосомных 
два растения были нул-
лисомными по хромосоме 
6А, одно – моносомным 
по 2В и 6В и одно – мо-
носомным по 7А и 6В. 
Появление 41-хромосом-
ных растений было вызвано моносомией по 4В, 6В, 7В, 5R и 7R хромосомам. 
Одно 38-хромосомное растение являлось нуллисомиком по хромосоме 2А и мо-
носомиком по хромосомам 7А и 7R. Из двух 43-хромосомных растений одно 

Рис. 6.3. Кариотип 6х-тритикале МII(2) с 1D(1A), 3D(3A) и 6D(6B)-
замещениями хромосом
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было трисомным по хромосоме 5В, другое – по 5R. И, наконец, два растения 
формы 512 в 5-й гомеологичной группе содержали пары гомологов A, B, D и R 
геномов, вследствие чего были 44-хромосомными. Таким образом, у гибридов от 
скрещивания 8х- × 4х-тритикале преимущественное участие в образовании ане-
уплоидных растений принимали хромосомы пшеницы, что закономерно выте-
кает из особенностей их получения.

Как видно из схемы создания замещенных форм (рис. 6.1), геном ржи у гиб-
ридов F1 представлен полностью. Наличие пар гомологов в большинстве случаев 
обеспечивает правильную сегрегацию хромосом R генома во время мейотического 
деления клетки. Образование некоторого количества анеуплоидных по хромосомам 
ржи гамет является следствием ослабления их синаптических способностей, что, 
по мнению ряда авторов, связано с негативным влиянием хромосом пшеницы 
[99–105]. В пшеничном компоненте кариотипа гибридов содержатся только 7 пар 
гомологичных хромосом, а другие 7 пар являются гетерологичными. Отсутствие 
спаривания между гомеологами пшеницы вызывает нарушение процесса их рас-
хождения к полюсам клетки. К тому же унивалентные хромосомы могут расщеп-
ляться на хроматиды уже в первом мейотическом делении, что в дальнейшем 
приводит к их элиминации из МКП [106]. Этим и объясняется появление в ран-
них поколениях гибридов анеуплоидных по хромосомам пшеницы гамет.

Таблица 6.3. Типы межгеномных замещений хромосом у 6х-тритикале, 
полученных в комбинации скрещивания 25АД20(8х) × ПРАТ21(4х)

Форма Типы межгеномных замещений хромосом

М I(1)
1D(1A), 2D(2B), 6D(6B)
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A),6D(6B)

М I(2) 1D(1A), 2D(2B), 3D(3A),6D(6B)

М I(3)
1D(1A), 2D(2B), 6D(6B)
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A),6D(6B)

М I(4)
1D(1A), 2D(2B), 6D(6B)
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A),6D(6B)

М II(2) 1D(1A), 3D(3A),6D(6B)
М II(3) 1D(1A), 2D(2B), 3D(3A),6D(6B)
М III(1) 1D(1A), 3D(3A), 6D(6B)

М III(2)
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A)
1D(1A), 3D(3A),6D(6B)

М III(5)
1D(1A), 2D(2B)
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A)

M IV(1) 1D(1A), 3D(3A),6D(6B)
M IV(3) без замещений
M V(1) 1D(1A), 2D(2B)
M V(4) 1D(1A)
M V(5) 1D(1A), 2D(2B)

M VIII(1) без замещений
M VIII(2) 1D(1A), 3D(3A)
M VIII(3) 1D(1A), 3D(3A)
M VIII(4) без замещений
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 Анализ хромосом-
ного состава растений F8 
из выполненной в 1987 г. 
комбинации скрещива-
ния 25АД20 × ПРАТ21 
(кариотипировано 18 форм 
из выделенных 29) пока-
зал, что морфологические 
отличия растений, на ос-  
нове которых было про-
ведено разделение гиб-
ридного материала, не 
всегда сопровождались 
различиями в хромо-
сомном составе. Тем не 
менее отбор по морфо-
логическим признакам 
позволил разбить попу-
ляцию растений с боль-
шим количеством вариан-
тов кариотипа на формы 
с более узким спектром 
межгеномных замещений 
хромосом и в большин-
стве случаев выделить 
линии с одновариантным 
кариотипом. Как видно 
из данных табл. 6.3, такие 
линии в исследованном 
материале составляли 
боль шинство – 13 из 18. 
Из них 3 оказались неза-
мещенными гексаплоид-
ными тритикале, а 10 име-
ли от одного до четырех 
межгеномных замещений 
хромосом (рис. 6.4, 6.5, 6.6). 
При этом наблюдалось 
явное преобладание форм 
с множественными (3–4) 
замещениями. Формы, 
неоднородные по хромо-
сомному составу, вклю-
чали растения с двумя 
вариантами кариотипа.

Рис. 6.4. Кариотип 6х-тритикале МI(1) с 1D(1A), 2D(2B), 3D(3A) и 
6D(6B)-замещениями хромосом

Рис. 6.5. Кариотип 6х-тритикале МV(2) с 1D(1A) и 2D(2B)-
замещениями хромосом
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Рис. 6.6. Кариотип 6х-тритикале МVIII(2) с 1D(1A), 3D(3A)-замещениями хромосом

Из 102 проанализированных гибридов F8 лишь 3 (2,9%) содержали хромосомы 
D генома в моносомном состоянии, что свидетельствует о завершенности про-
цесса стабилизации хромосомного состава замещенных форм.

Геном ржи у всех исследованных растений был представлен полностью, за-
мещений между хромосомами пшеницы и ржи в этой комбинации скрещивания 
обнаружено не было. В то же время были отмечены два случая аномального фор-
мирования пшеничного компонента кариотипа: у 41-хромосомного растения 
формы М III (5) 7-я гомеологичная группа была представлена хромосомой 7В  
в трисомном состоянии, а у 44-хромосомного растения формы М I (2) 3-я гомео-
логичная группа содержала 3А хромосому в дисомном состоянии и 3В – в тетра-
сомном. Появление таких растений, как уже отмечалось выше, связано с нару-
шениями сегрегации хромосом во время мейотического цикла гибридов ранних 
поколений.

Отличительной особенностью гибридного материала более поздних поколе-
ний являлось преобладание форм с одновариантным кариотипом. Так, из 19 ка-
риотипированных форм F13 – F14 лишь 7 являлись гетерогенными по хромосом-
ному составу. Из них 5 форм имели по два варианта кариотипа, 1 форма – три и 1 – 
четыре варианта с различными наборами межгеномных замещений хромосом 
(табл. 6.4). 
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Таблица 6.4. Типы межгеномных замещений хромосом у 6х-тритикале, 
полученных путем гибридизации 8х- × 4х-тритикале (F13–F14)

Комбинация скрещивания Типы межгеномных замещений хромосом Формы

25АД20 × ПРАТ21
1D(1A), 2D(2B) 16
1D(1A), 6D(6B) 37

25АД20 × ПРАТ72 1D(1A), 6D(6B) 41

ПРАО1 × ПРАТ16
2D(2А) 24
3D(3В) 25

ПРАО1 × ПРАТ72

1D(1A), 2D(2B) 30
1D(1A), 3D(3А) 5
1D(1A), 6D(6B) 2
2D(2B), 6D(6B) 2
1D(1A), 2D(2B), 3D(3А) 7
1D(1A), 2D(2B), 4D(4B) 30
1D(1A), 2D(2B), 6D(6B) 31
1D(1A), 3D(3А), 7D(7А) 5
1D(1A), 4D(4B), 7D(7А) 4
2D(2А), 3D(3А), 6D(6B) 2
1D(1A), 4D(4B), 6D(6B) 3
1D(1A), 2D(2B), 4D(4B), 7D(7А) 4
1D(1A), моно-2D(2А), 4D(4B), моно-6D(6В) 3
1D(1A), 2D(2А), 6D(6B), 7D(7А) 2

ПРАД20 × ПРАТ12 1D(1A), 2D(2B) 12

ПРАД20 × ПРАТ21
1D(1A), 2D(2B) 14
1D(1A), 2D(2B), 3D(3А) 14

ПРАД20 ×ПРАТ72

1D(1A) 15
1D(1A), 2D(2B) 9, 10
3D(3В), 4D(4B), 1R(1В) 8
1D(1A), 2D(2B), 3D(3А) 9
1D(1A), 2D(2B), 4D(4B) 10
1D(1A), 2D(2B), 6D(6В) 10, 11
1D(1A), 2D(2B), 3D(3А), 6D(6В) 11

Большинство форм характеризовалось наличием множественных межгеном-
ных замещений хромосом. Одну пару хромосом D генома содержали 3 формы, 
две пары – 6, в остальных формах присутствовали три-четыре пары интродуци-
рованных хромосом. При этом моносомное состояние хромосом D генома было 
отмечено только у одного растения из 304 проанализированных. У всех исследо-
ванных гибридов геном ржи в ходе предшествующей стабилизации хромосом-
ного состава сохранился интактным. Лишь в кариотипах части растений формы 
9 идентифицирована транслоцированная хромосома 5АS:5RL, наличие которой 
в дисомном состоянии обусловливает тетрасомию по короткому плечу хромосомы 
5А и нуллисомию по этому же плечу хромосомы 5R. 

Более того, отмечены случаи интрогрессии генетического материала ржи  
в пшеничный компонент кариотипа замещенных форм. Так, все растения формы 8 
наряду с 3D(3В)- и 4D(4B)-замещениями хромосом содержали дополнительную 
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пару хромосом 1R, заме-
стившую пару 1В, вслед-
ствие чего были тетра-
сомными по хромосоме 
1R и нуллисомными по 
1В. Кроме того, при бо-
лее детальном хромо-
сомном анализе гибрид-
ного материала из ком-
бинации скрещивания 
25АД20 × ПРАТ21 у ча-
сти растений формы 
МV(5) была обнаружена 
центрическая транслока-
ция 5RS:5АL (рис. 6.7). 
Транслоцированная хро-
мосома присутствовала 
в дисомном состоянии. 
В этом случае растения 
были тетрасомными по 
короткому плечу хромо-
сомы 5R и нуллисомны- 

            ми по 5АS. 
Механизм образования выявленных транслокаций связан с misdivision цен-

тромер унивалентных хромосом во время мейотического деления клетки. Де-
тальное его исследование на примере хромосом мягкой пшеницы было проведе-
но Vega & Feldman [107]. Они показали, что в первом мейотическом делении на-
ряду с продольным делением всей центромеры может происходить поперечное 
деление (misdivision) одной из сестринских центромер, что приводит к образова-
нию двух телохромосом и одной сестринской хромосомы. В случае если попе-
речное деление затрагивает центромеры обеих сестринских хроматид, то обра-
зуются две изохромосомы – одна по короткому плечу, а другая – по длинному. 
Если же misdivision обеих хроматид будет сопровождаться продольным делением 
одной из изохромосом, то образуются одна изохромосома и два телоцентрика. 
Во втором мейотическом делении misdivision центромер сопровождается появ-
лением двух телоцентриков.

Последующее слияние телоцентриков может приводить к образованию ре-
комбинантных хромосом, подобных описанным выше 5АS:5RL и 5RS:5АL. В ли-
тературе такой тип транслокаций обычно обозначается как centric break-fusion. 
Каких-либо других структурных преобразований между хромосомами пшени-
цы и ржи у замещенных гексаплоидных тритикале обнаружено не было.

Аналогичные данные по структурным изменениям хромосом в потомстве 
гибридов от скрещивания гексаплоидных тритикале с мягкой пшеницей были 
получены Lukaszewski и Gustafson [108]. В результате хромосомного анализа 
785 гибридных растений было выявлено 195 пшенично-ржаных транслокаций, 

Рис. 6.7. Кариотип линии МV(5) с 1D(1A)-, 2D(2B)-замещениями 
хромосом и транслоцированными хромосомами 5RS.5AL
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из которых 188 относились к типу centric break-fusion. Среди остальных семи 
три образовались в результате присоединения гетерохроматина ржи к теломерам 
хромосом пшеницы 4В, 1D и 5D, в двух случаях длинное плечо хромосомы 1D 
заканчивалось маленьким сегментом неидентифицированной хромосомы ржи  
и в остальных двух случаях отмечено образование длинных мультицентромер-
ных химерных хромосом из плеч и сегментов как хромосом ржи, так и пшеницы. 
Таким образом, лишь две из 165 транслокаций предположительно (но не обяза-
тельно) могли появиться в результате спаривания гомеологичных хромосом, в то 
время как остальные являлись продуктом misdivision центромер унивалентных 
хромосом, что характерно и для исследованных нами гексаплоидных амфиди-
плоидов. 

Что касается структурных изменений хромосом пшеницы, то они у гибридов 
8х- × 4х-тритикале происходили очень редко и, как правило, ограничивались об-
разованием телоцентрических хромосом, которые были подвержены быстрой 
элиминации из кариотипа в ходе смены поколений.

Всего в ходе хромосомного анализа реконструированных форм гексаплоид-
ных тритикале было выявлено 13 из 14 возможных типов D(A)- и D(B)-замещений 
хромосом, характеризующихся различной частотой встречаемости. С наиболь-
шей частотой в гибридном материале было представлено 1D(1A)-замещение 
(табл. 6.5). Высокая частота встречаемости отмечена также для межгеномных 
замещений 2D(2B), 3D(3A) и 6D(6B). 5D(5B)-замещение, ведущее к удалению из 
генома ответственного за гомологичное спаривание хромосом Ph1-гена, было 
выявлено только в моносомном состоянии у четырех растений F2 – F3, а у гибри-
дов более поздних поколений не встречалось. Не было обнаружено ни одного 
случая интрогрессии 4D хромосомы в виде 4D(4А)-замещения. В целом хромо-
сомы D генома в 1,65 раза чаще замещали хромосомы А генома, чем В генома.

Таблица 6.5. Частота встречаемости различных типов 
межгеномных замещений хромосом у гибридов 

от скрещивания 8х- × 4х-тритикале

Тип замещения Количество линий %

1D(1A) 51 87,93
1D(1B) 2 3,45
2D(2A) 13 22,41
2D(2B) 27 46,55
3D(3A) 29 50,0
3D(3B) 2 3,45
4D(4A) – 0
4D(4B) 7 12,07
5D(5A) 3 5,17
моно-5D(5B) 4 6,90
6D(6A) 3 5,17
6D(6B) 21 36,21
7D(7A) 8 13,79
моно-7D(7B) 2 3,45 
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Представленные выше данные свидетельствуют о том, что у гибридов от 
скрещивания 8х- × 4х-тритикале наблюдается почти полный спектр теоретически 
возможных D(A)- и D(B)-замещений хромосом, однако частота их встречаемо-
сти различна. В связи с этим возникает вопрос, являются ли эти различия слу-
чайными или процесс интрогрессии хромосом D генома пшеницы в кариотип 
гексаплоидных тритикале подчинен определенным закономерностям. Выясне-
ние этого вопроса крайне важно для оценки возможностей направленного син-
теза замещенных форм. 

Как видно из приведенной схемы создания замещенных форм (см. рис. 6.1), 
использованный метод интрогрессии хромосом D генома в гексаплоидные три-
тикале позволяет получать замещения по всем семи гомеологичным группам, 
однако тип этих замещений в пределах каждой группы (по A или по B геному) 
находится в прямой зависимости от хромосомного состава исходных тетраформ. 
Хромосомы D генома могут замещать лишь те хромосомы A или B геномов, ко-
торые отсутствуют в мужских гаметах тетраплоидных тритикале. Таким обра-
зом, зная хромосомный состав исходных тетраформ, можно прогнозировать по-
явление в гибридном материале тех или иных замещений хромосом. Последую-
щее сопоставление ожидаемых результатов с экспериментальными данными 
дает возможность выяснить характер процесса формирования межгеномных за-
мещений хромосом в кариотипах интрогрессивных форм тритикале.

С этой точки зрения, наибольший интерес представляют комбинации скре-
щивания, где в качестве опылителя использовалась форма ПРАТ21, имеющая 
стабильный состав пшеничного компонента: 1B2A3B4B5B6A7A. В потомстве от 
скрещивания этой формы с октоплоидными тритикале следует ожидать появле-
ния 1D(1A)-, 2D(2B)-, 3D(3A)-, 4D(4A)-, 5D(5A)-, 6D(6B)- и 7D(7B)-замещений 
хромосом.

Анализ хромосомного состава растений из двух комбинаций скрещивания, 
выполненных с участием ПРАТ21, показал наличие лишь пяти типов замещений 
(см. табл. 6.2, 6.3). Растения комбинации скрещивания 25АД20 × ПРАТ21 содер-
жали следующие четыре типа: 1D(1A), 2D(2B), 3D(3A) и 6D(6B). Во второй ком-
бинации скрещивания ПРАД20 × ПРАТ21 было обнаружено также четыре типа, 
но в отличие от первой комбинации у растений отсутствовало 6D(6B)-замещение 
и присутствовало 5D(5A). Не было обнаружено ни одного случая присутствия 
4D(4A)-замещения, а 7D(7B)-замещение было выявлено в моносомном состоя-
нии у одного растения F3 комбинации скрещивания ПРАД20 × ПРАТ21.

В гибридном материале, полученном с участием популяций тетраплоидных 
тритикале (использовались растения F10), следовало ожидать появления 12 ти-
пов замещений, за исключением 4D(4A) и 5D(5A). При этом в случае отсутствия 
давления отбора хромосомы 2D, 3D и 7D должны были замещать соответствую-
щие гомеологи из А и В геномов с одинаковой частотой. Равновероятное появле-
ние 1D(1А)- и 1D(1В)-замещений ожидалось в комбинациях скрещивания с уча-
стием популяции ПРАТ72, а в остальных комбинациях должно было преобла-
дать первое из них. И, наконец, интрогрессия хромосомы 6D в подавляющем 
большинстве случаев должна была происходить в виде 6D(6B)-замещения.
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Как видно из табл. 6.2 и 6.4, полученные данные далеко не всегда совпадают 
с ожидаемыми. Так, явное преобладание 1D(1А)-замещения наблюдается во всех 
комбинациях скрещивания. Хромосома 3D при общей высокой частоте интро-
грессии в кариотип тритикале, как правило, замещает гомеолог из А генома. 
7D(7В)-замещение выявлено в моносомном состоянии лишь у двух растений 
ранних поколений гибридов. Очень низкой частотой встречаемости характери-
зуется 5D(5В)-замещение, которое также было отмечено только в моносомном 
состоянии на ранних стадиях стабилизации хромосомного состава гибридов.

Таким образом, частота появления в гибридном материале различных типов 
замещений хромосом существенным образом отличается от ожидаемой, что по-
зволяет сделать вывод о неслучайном характере формирования рекомбинантно-
го генома гексаплоидных форм тритикале.

В литературе накоплено немало данных, свидетельствующих об избиратель-
ности процесса фиксации межгеномных замещений хромосом в кариотипах 
межвидовых и межродовых гибридов. При этом отмечены различия как по ча-
стоте интрогрессии индивидуальных чужеродных хромосом, так и по типам 
возникающих замещений.

В частности, показано, что у межвидовых гибридов от скрещивания Triticum 
aestivum × T. timopheevii в интрогрессивные линии мягкой пшеницы чаще дру-
гих включаются хромосомы 2At, 6G и 2G, причем замещения, как правило, про-
исходят между хромосомами ортологичных геномов [109, 110]. 

У гибридов от скрещивания гексаплоидных тритикале с мягкой пшеницей 
отмечена преимущественная интрогрессия хромосомы 1R и элиминация из ка-
риотипов гибридных форм хромосом 4R и 6R [111]. 

Установлено также, что вторичные гексаплоидные тритикале с хорошими 
агрономическими характеристиками в большинстве случаев содержат D(R)-
замещения с явным преобладанием среди них 2D(2R) [112–116]. 

В поисках причин, обусловливающих неслучайный характер процесса обра-
зования межгеномных замещений хромосом, выдвигались самые разные пред-
положения. Так, в конце 1970-х годов большой популярностью пользовалась 
предложенная Gustafson и Bennett [117] гипотеза, основанная на существенных 
различиях в количестве ДНК между хромосомами пшеницы и ржи. Согласно 
этой гипотезе, у тритикале естественный отбор благоприятствует сохранению 
тех кариотипов, где разница в длине и, следовательно, количестве ДНК между 
геномами пшеницы и ржи сокращена за счет замены более длинных хромосом 
ржи более короткими хромосомами пшеницы. 

Эта гипотеза хорошо объясняла факт преобладания у вторичных гексапло-
идных тритикале 2D(2R)-замещения. Хромосома 2R имеет наибольшее среди 
всех хромосом генома ржи количество ДНК, а 2D – наибольшее среди хромосом 
своего генома, находящееся в пределах вариации количества ДНК у хромосом А 
и В геномов пшеницы. По мнению авторов, замещение 2R на гомеологичную ей 
2D приводит к значительному улучшению совместимости между хромосомами 
пшеницы и ржи, и, следовательно, оно наиболее желаемо для естественного от-
бора. Однако попытка использовать эту гипотезу для обоснования закономер-
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ностей взаимозамещения хромосом А и В геномов пшеницы в ходе формирова-
ния кариотипа тетраплоидных тритикале [118] не увенчалась успехом, что сви-
детельствовало о существовании иных факторов, влияющих на процесс взаи мо  - 
замещения гомеологов.

Было выдвинуто также предположение, что селективные преимущества у три-
тикале имеют пшенично-ржаные замещения, ведущие к увеличению ядрышко-
образующей (ЯО) активности генома [113]. В качестве примера такого замещения 
рассматривалось 5D(5R), занимающее третье место по частоте встречаемости  
в материале селекции CIMMYT.

Если принять это предположение за рабочую гипотезу, то у гибридов от скре-
щивания 8х- × 4х-тритикале следует ожидать преимущественной интрогрессии 
хромосомы 5D, а хромосомы 1D и 6D должны замещать гомеологов А генома. 
Однако представленные выше данные хромосомного анализа гибридного мате-
риала не соответствуют этим ожиданиям. Так, для хромосомы 5D отмечена 
очень низкая частота включения в кариотипы, в то время как на третьем месте 
по частоте встречаемости стоит 6D(6В)-замещение (см. табл. 6.5). Между тем из-
вестно, что 6В хромосома является главной ЯО хромосомой пшеницы, несущей 
60% генов всей рибосомальной РНК [119, 120]. Что касается второй главной ЯО 
хромосомы пшеницы – 1В, то в нашем материале она присутствует у большин-
ства линий, а в материале, проанализированном Lukaszewski et al. [93], хро-
мосома 1D с одинаковой частотой замещает как 1А, так и 1В. Из этого следует, 
что локализация генов рРНК не оказывает существенного влияния на частоту 
межгеномных замещений хромосом. В пользу этого свидетельствует также тот 
факт, что у созданных в лаборатории цитогенетики растений ИГЦ НАН Беларуси 
тетраплоидных тритикале с высокой частотой встречались варианты кариоти-
пов с отсутствием обеих главных ЯО хромосом пшеницы.

По мнению Lukaszewski et al. [93], частота появления в кариотипах гибридов 
8х- × 4х-тритикале индивидуальных хромосом D генома зависит от их компенса-
торных способностей – чем они выше, тем чаще встречается хромосома, и на-
оборот.

Безусловно, компенсаторные способности хромосом оказывают определен-
ное влияние на процесс формирования рекомбинантного генома замещенных 
гексаплоидных тритикале. В частности, отсутствие в гибридном материале 
4D(4A)-замещения, скорее всего, связано именно с этим фактором. Известно, что 
хромосома 4А полиплоидных пшениц в значительной степени модифицирована 
по сравнению с 4А Triticum urartu [121, 122]. Предполагается, что в ходе эволю-
ции геномов на диплоидном уровне появилась транслокация 4АL/5АL, которая 
была затем передана тетраплоидным пшеницам групп Emmer и Timоpheevii [123]. 
В составе генома пшениц первой группы хромосома 4А подверглась дальней-
шим трем преобразованиям, включающим перицентрическую инверсию, транс-
локацию 4АL/7ВS и парацентрическую инверсию в длинном плече. Кроме того, 
в ходе проведенного недавно анализа структуры хромосомы 4А с помощью ми-
кросаттелитных маркеров было установлено, что субтеломерные и прицентро-
мерные районы длинного плеча содержат генетический материал неизвестного 



287

происхождения, не относящийся ни к А геномам пшениц, ни к S геномам эги-
лопсов [124]. Вследствие столь сложных структурных преобразований хромосо-
мы замещения по ней являются нескомпенсированными и подвергаются элими-
нации на ранних стадиях формирования кариотипа. 

Можно предположить, что низкая частота встречаемости в созданном мате-
риале 7D(7В)-замещения также вызвана отсутствием компенсации, поскольку 
хромосома 7В вовлечена в видоспецифическую для Triticum turgidum транслока-
цию 5АL/4АL/7ВS. Однако в материале, полученном польскими исследователя-
ми, наблюдалось почти равновероятное появление 7D(7А)- и 7D(7В)-замещений 
(6 и 5 линий соответственно) [93]. В то же время если сравнивать частоты обра-
зования межгеномных замещений хромосом по отдельным гомеологичным 
группам, то они ниже именно в 4, 5 и 7-й группах. Из этого следует, что струк-
турные преобразования между хромосомами субгеномов пшеницы в некоторой 
степени затрудняют получение межгеномных замещений, однако последствия 
этих преобразований не столь драматичны, как в случае характерной для 4А ин-
трогрессии чужеродного генетического материала. 

Таким образом, влияние на процесс взаимозамещения хромосом субгеномов 
мягкой пшеницы такого фактора, как их компенсаторные способности, незначи-
тельно и сводится к отсутствию возможности получать замещения лишь по хро-
мосоме 4A. Из этого следует, что разная частота встречаемости в гибридном ма-
териале различных типов D(А)- и D(В)-замещений хромосом обусловлена иной 
причиной.

Ранее было показано, что пшенично-ржаные гибриды, полученные в разных 
комбинациях скрещивания, различаются по спектру межгеномных замещений 
хромосом [125–127]. При этом в некоторых комбинациях отсутствуют замещен-
ные формы по определенным хромосомам ржи. Так, Merker [125] не получил 
дисомного замещения по 5R хромосоме, в то время как другим исследователям 
не удалось получить такового по 4R и 7R [126, 127].

В результате кариологического анализа обширного гибридного материала 
Щапова [128] пришла к заключению, что на процесс стабилизации кариотипов 
межродовых полиплоидных гибридов существенное влияние оказывает геноти-
пическая среда. Гибриды, содержащие один и тот же набор хромосом ржи, но 
различающиеся по генотипической среде хромосом пшеницы (и наоборот), раз-
личаются по частоте и типам пшенично-ржаных замещений.

Влияние генотипической среды гибридных растений на процесс формирова-
ния рекомбинантного генома хорошо прослеживается и в описываемом материале. 
В частности, указанные выше различия по спектрам межгеномных замещений 
хромосом между комбинациями скрещиваний 25АД20 × ПРАТ21 и ПРАД20 × 
ПРАТ21, которые не поддавались объяснению с точки зрения влияния компенса-
торных способностей хромосом, легко объясняются участием в гибридизации 
различных материнских форм октоплоидных тритикале. 

Влиянием отцовского компонента гибридизации обусловлено отсутствие  
в комбинациях скрещиваний с участием ПРАТ21 случаев интрогрессии хромо-
сомы 7D и наличие хромосомы 4D только в гибридном материале, полученном 
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при участии ПРАТ72. Для последнего характерно также образование наиболь-
шего количества межгеномных замещений хромосом на растение.

Все эти факты подтверждают зависимость процесса взаимозамещения гомео-
логичных хромосом родственных геномов от генотипической среды гибридного 
растения, чем и объясняется установленный неслучайный характер формирова-
ния рекомбинантного генома гексаплоидных форм тритикале. Из этого следует, 
что, подбирая должным образом компоненты гибридизации, можно осущест-
влять направленный синтез замещенных форм. Так, варьирование хромосомным 
составом отцовского компонента скрещиваний дает возможность предопреде-
лять геномную направленность (по А или В геному) образующихся замещений, 
а использование разнообразного в генетическом отношении исходного материала 
позволяет менять их спектр. При этом вполне реально получить почти весь на-
бор возможных D(A)- и D(B)-замещений, за исключением двух – к упомянутому 
выше 4D(4A)-замещению следует добавить еще 5D(5В). 

Появление этого замещения ожидалось у всех гибридных форм, полученных 
с участием популяций тетраплоидных тритикале, поскольку растения F1 этих 
форм имели в 5-й гомеологичной группе кариотипа набор хромосом пшеницы: 
5А5А5В5D. В мейозе этих форм при отсутствии спаривания гомеологов 5В и 5D 
в метафазе I и случайном их расхождении к полюсам клетки на стадии анафазы I 
происходило формирование гамет со следующими наборами хромосом пшеницы 
5-й группы: 5А5В, 5А5D, 5А и 5А5В5D. Сочетание этих гамет при оплодотворении 
должно было привести к появлению в F2 растений, содержащих 9 разных наборов 
хромосом 5-й группы: 1) 5А5А5В5В, 2) 5А5А5В5D, 3) 5А5А5D5D, 4) 5А5А5В5В5D, 
5) 5А5А5В5D5D, 6) 5А5А5В5В5D5D, 7) 5А5А5В, 8) 5А5А5D, 9) 5А5А, причем  
с наибольшей частотой (25,0%) должны были появляться растения 2-го типа. 
Однако проведенный хромосомный анализ выявил наличие в гибридном материале 
всего трех типов (1, 2 и 6-го) с явным преобладанием 1-го (89,8%), характеризую-
щегося отсутствием 5D хромосом. Растения 2-го типа, моносомные по 5D(5В)-
замещению, составили всего 6,1%, а 6-го, представляющие собой 44-хромосомные 
гиперанеуплоиды с наличием в 5-й группе гомологичных пар А, В, D и R гено-
мов, – 4,1%. Полученные данные свидетельствуют о существовании жесткого 
отбора, направленного на сохранение в кариотипах гексаплоидных гибридов 
хромосомы 5В, что, безусловно, связано с локализацией на ней Ph1-гена. 

Известно, что у мутантных по этому гену форм пшеницы в метафазе I мейоза 
образуются мультивалентные ассоциации, включающие как гомологичные, так 
и гомеологичные хромосомы. Это приводит к нерегулярной сегрегации хромосом 
в анафазе I мейоза и образованию вследствие этого несбалансированных гамет 
[129]. Эти гаметы под действием жесткого отбора, направленного на сохранение 
основного числа хромосом с небольшим уровнем анеуплоидии [57], подверга-
ются элиминации, вследствие чего в потомстве гибридов F1 репродуцируются 
лишь те растения, в кариотипах которых содержится хромосома 5В.

Активное функционирование локализованного на ней Ph1-гена у гибридов 
от скрещивания 8х- × 4х-тритикале подтверждается наличием в ранних поколе-
ниях (особенно в F2) большого количества анеуплоидных растений, образую-
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щихся в результате случайной сегрегации или эли-
минации из гамет унивалентных хромосом из гете-
рологичных пар. В противном случае (при спари - 
вании гомеологов) количество таких растений было 
бы незначительным. 

Другим доказательством активной экспрессии 
Ph1-гена является наблюдаемый в гибридном мате-
риале подбор пар гомологов с одинаковыми вари-
антами полиморфизма по расположению блоков 
гетерохроматина, который можно проследить на 
примере 6А и 3В хромосом. У исходных родитель-
ских форм – октоплоидных и тетраплоидных три-
тикале – эти хромосомы различались по рисунку 
С-бэндинга (рис. 6.8), вследствие чего гибриды F1 
содержали в своем кариотипе гетероморфные пары. 
В F2 гибридов 50% растений должны были содер-
жать гетероморфную пару и по 25% – пары, соот-
ветствующие одному из родительских вариантов. 
При отсутствии отбора такое соотношение должно 
было поддерживаться на протяжении всех после-
дующих поколений. Однако хромосомный анализ 
гибридов F13– F14 показал, что все растения содержат пары гомологов 6А и 3В  
с одинаковыми вариантами полиморфизма по расположению блоков гетерохро-
матина, причем у 6А хромосомы отобрался вариант, присущий тетраплоидным 
тритикале, а у 3В – октоплоидным. 

Такой отбор, скорее всего, связан с нарушением спаривания хромосом, вы-
званным их структурными различиями. Подтверждением этого предположения 
являются литературные данные, свидетельствующие о том, что частота спари-
вания хромосом ржи зависит не от количества присутствующего у них теломер-
ного гетерохроматина, как это принято было считать раньше [130–132], а от раз-
личий между гомологами по рисунку С-бэндинга. В частности, показано, что 
хромосомная пара 3R спаривается гораздо чаще у растений с делецией теломер-
ного гетерохроматина или его присутствием в обоих плечах, чем у растений, ге-
терозиготных по этому признаку [133]. Установлено также, что различия между 
гомологами ржи по величине гетерохроматиновых блоков могут существенным 
образом ослаблять их спаривание, не оказывая влияния на синапсис других хро-
мосом [57, с. 80]. 

Наличие в гибридном материале активно функционирующей хромосомы 5В, 
обеспечивающей спаривание исключительно гомологичных хромосом, приво-
дит к тому, что хромосомы из гетерологичной пары, формирующей межгеном-
ное замещение, остаются в унивалентном состоянии. Этим объясняется тот 
факт, что у гексаплоидных амфидиплоидов формирование рекомбинантного ге-
нома, как правило, осуществляется за счет межгеномных рекомбинаций на уров-
не целых хромосом. При этом частота появления того или иного замещения 

Рис. 6.8. Варианты полиморфиз-
ма 3В и 6А хромосом по рисунку 

С-бэндинга
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определяется частотой трансмиссии через гаметы гибридов F1 соответствующих 
хромосом D генома и жизнеспособностью образующихся зигот. Оба фактора,  
в свою очередь (как это было показано выше), зависят от генотипической среды 
гибридного растения.

Между тем любой организм реализует свой жизненный потенциал в опреде-
ленных условиях обитания, которые неизбежно накладывают свой отпечаток на 
функционирование всех генетических систем, включая систему регуляции мей-
отического цикла, причем последняя отличается очень высокой чувствительно-
стью к изменению погодных условий. 

Исходя из этого, естественно предположить, что процесс формирования меж-
геномных замещений хромосом также находится под влиянием внешних факто-
ров. Факты, подтверждающие это предположение, были получены в ходе иссле-
дования процесса трансмиссии унивалентных хромосом пшеницы и ржи через 
гаметы пшенично-ржаных ди-моносомиков, выращенных в полевых и тепличных 
условиях [134]. Было показано, что в полевых условиях, когда растения подвер-
жены воздействию различных стрессовых факторов, наблюдается преимуще-
ственная передача через гаметы унивалентных хромосом пшеницы, а в материале, 
выращенном в теплице, преобладают хромосомы ржи. Единственным исключе-
нием явилась хромосома 5R, которая в полевом материале ди-моносомика 5D–
5R имела незначительное численное преимущество, однако в ходе трансмиссии 
подверглась существенным структурным изменениям. Так, из шестнадцати об-
наруженных в кариотипах растений хромосом 5R семь имели нормальную 
структуру, а остальные девять были аберрантными. Одно растение содержало 
телоцентрическую хромосому 5RS, в другом растении была выявлена изохромо-
сома по короткому плечу, в остальных отмечена 5R хромосома с делецией дис-
тального участка длинного плеча – 5RS.5RL-del. В то же время в тепличном ма-
териале аберрантными были лишь две хромосомы из одиннадцати, и наблюда-
лась явная преимущественная передача 5D хромосомы. 

Таким образом, воздействие внешних факторов может существенным обра-
зом изменять частоту передачи через гаметы унивалентных хромосом и, как 
следствие этого, модифицировать процесс формирования межгеномных замеще-
ний вплоть до индукции хромосомных аберраций (главным образом, центриче-
ских транслокаций), которые могут служить источником образования рекомби-
нантных хромосом.

Обобщение полученной в результате проведенных исследований информа-
ции позволило сделать следующие выводы: 

– процесс формирования рекомбинантного генома замещенных форм гекса-
плоидных тритикале имеет не случайный, а закономерный характер;

– частота встречаемости различных типов межгеномных замещений опреде-
ляется компенсаторными способностями хромосом и генотип-средовыми взаи-
модействиями;

– выявленные закономерности формирования рекомбинантного генома гек-
саплоидных тритикале позволяют проводить направленный синтез замещенных 
форм.
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В ходе выполнения сотрудниками лаборатории цитогенетики растений ИГЦ 
НАН Беларуси экспериментов по реконструкции кариотипа гексаплоидных три-
тикале путем создания D(А)- и D(В)-замещений хромосом было установлено, 
что при отсутствии искусственного отбора в гибридном материале преобладают 
формы с множественными (2–4) замещениями хромосом. Более того, пробный 
анализ общего содержания белка продемонстрировал их преимущество перед 
формами с одиночными замещениями. Это натолкнуло на мысль о возможности 
практического использования форм с комбинированным А/В/D геномом, что 
позволило бы вести селекцию на одновременное улучшение нескольких хозяй-
ственно полезных признаков. В связи с этим была проведена работа по оценке 
эффективности такого подхода, которая включала сравнительный анализ цито-
логической стабильности и экспрессивности ряда хозяйственно полезных при-
знаков у форм тритикале с разным количеством межгеномных замещений хро-
мосом [135, 136]. Для исключения эффектов, вызванных генетическими разли-
чиями исходных родительских форм, исследование проводилось на гибридном 
материале одной комбинации скрещивания – 25АД20 × ПРАТ21. Выбор этой 
комбинации был обусловлен как достаточным разнообразием по количественно-
му составу межгеномных замещений хромосом, так и наличием форм с однова-
риантным кариотипом.

Включенный в эксперимент гибридный материал (11 форм) был условно раз-
делен на 5 групп:

– группа 1 – формы МI(1), МI(2) и МII(3), обозначенные на представленных 
далее графиках номерами 1, 2 и 3 соответственно, с тремя [1D(1A), 2D(2B), 
6D(6B) ] и четырьмя [1D(1A), 2D(2B), 3D(3A) и 6D(6B)] межгеномными замеще-
ниями хромосом с преобладанием в популяции последних;

– группа 2 – формы МIII(1) и МIII(2) (№ 4 и 5) с двумя [1D(1A), 2D(2A)] и тре-
мя [1D(1A), 2D(2B), 3D(3A) или 1D(1A), 3D(3A) и 6D(6B)] межгеномными замеще-
ниями с преобладанием последних;

– группа 3 – формы МVIII(2) и МVIII(3) (№ 6 и 7) с двумя замещениями 
[1D(1A), 3D(3A)];

– группа 4 – формы МV(3) и МV(4) (№ 8 и 9) с одним 1D(1A) межгеномным 
замещением;

– группа 5 – формы МVII(1) и МVII(2) (№ 10 и 11) без замещений.
Первую группу составляли формы с преобладанием четырех межгеномных 

замещений хромосом, вторую – трех; формы третьей группы содержали два за-
мещения, четвертой группы – одно, и, наконец, в пятую контрольную группу 
были включены «чистые» гексаплоидные формы, выделенные в пределах этой 
же комбинации скрещивания.

Главным фактором, ограничивающим практическое применение созданных 
методами хромосомной инженерии интрогрессивных форм, является их неста-
бильность, ведущая к быстрой потере чужеродного генетического материала 
[137]. В основе этой нестабильности лежат нарушения мейотического цикла ги-
бридных растений, вызывающие формирование нефункциональных гамет.
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Мейоз – сложный многоступенчатый процесс, подразделяющийся на семь 
ключевых этапов: вступление в мейоз, конъюгация гомологичных хромосом, ре-
комбинация, хиазмообразование, расхождение хромосом, цитокинез, второе де-
ление. Каждый ключевой этап генетически детерминирован и контролируется 
серией генов, действие которых относительно независимо [138]. Наиболее важ-
ным для формирования функциональных гамет является второй этап, поскольку 
регулярное спаривание хромосом обеспечивает правильную их сегрегацию во 
время деления клетки. Нарушение синапсиса хромосом приводит к аномально-
му их поведению на последующих стадиях мейоза, что часто сопровождается 
элиминацией части генетического материала и образованием вследствие этого 
нежизнеспособных гамет. 

У пшеницы спаривание хромосом контролируется семейством генов Ph, рас-
положенных на хромосомах всех трех ее субгеномов и обладающих противопо-
ложным действием – одни усиливают спаривание (промоторы), другие ослабля-
ют (супрессоры). При этом у каждого вида пшениц набор супрессоров и промо-
торов сбалансирован таким образом, что синапсис наблюдается только между 
гомологичными хромосомами.

Эта генетическая система регуляции спаривания хромосом пшеницы функ-
ционирует и в геноме тритикале. Естественно предположить, что замещения 
хромосом одних геномов гомеологами других геномов может нарушить баланс 
генов супрессоров и промоторов спаривания, что вызовет нарушение синапсиса 
хромосом и дальнейшую цитологическую нестабильность гибридного материала. 
Чем больше межгеномных замещений у растения, тем выше вероятность прояв-
ления этой нестабильности.

В связи с этим было уделено большое внимание исследованию особенностей 
поведения хромосом в микроспорогенезе синтезированных замещенных форм 
тритикале. Были проанализированы все основные стадии мейотического цикла, 
за исключением профазы, однако мы ограничимся обсуждением лишь двух наи-
более важных для решения поставленной задачи стадий – метафазы I и тетрад. 
Первая из них является завершающим этапом процесса спаривания хромосом, 
на котором суммируются все нарушения предшествующих этапов. Вторая явля-
ется заключительной стадией всего мейотического цикла, и количество МКП 
без нарушений на этой стадии является важным показателем нормального тече-
ния всего мейоза.

Поскольку процесс формирования гамет в значительной степени подвержен 
влиянию условий среды, для получения объективных данных анализировался 
материал двух лет репродукции. 

Метафаза I мейоза в норме характеризуется строгой ориентацией центромер-
ных районов объединенных в биваленты хромосом к полюсам веретена деления. 
Строго ориентированные и расположенные в экваториальной области микро-
спороцита биваленты составляют метафазную пластинку (рис. 6.9, а, б, в). Основ-
ным типом нарушений на этой стадии мейоза является наличие унивалентных 
хромосом (рис. 6.9, б, в). Положение их центромерных районов, как правило, не 
фиксировано, вследствие чего их полярная ориентация нарушена. 
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Рис. 6.9. Стадии метафазы I и тетрад замещенных гексаплоидных тритикале: а – МКП без нару-
шений; б – МКП с двумя унивалентами; в – МКП с четырьмя унивалентами; г – тетрада микроспор

Анализ стадии MI, проведенный нами в 1996 г., выявил довольно высокий 
уровень бивалентного спаривания хромосом у всех замещенных форм. Количе-
ство МКП со 100% спариванием варьировало у них от 35,71 до 76,0%. Наименьшее 
значение показателя отмечено у формы MVIII(3) с 2 межгеномными замещениями, 
а наибольшее – у формы MV(4) с одним замещением. В то же время вторая форма 
с двумя замещениями имела довольно близкое к лучшему значение показателя 
(74,19%), а формы с 3–4 замещениями незначительно различались между собой 
(56,0–60,0%). 

У всех проанализированных форм наблюдалось явное преобладание закры-
тых бивалентов над открытыми, что свидетельствует о высокой интенсивности 
процесса спаривания гомологов (табл. 6.6).

Среди МКП с унивалентами у подавляющего большинства замещенных 
форм модальным классом являлось сочетание 20 II + 2 I. Исключение составили 
формы первой группы [MI(1) и MII(3)], у которых МКП с двумя и четырьмя уни-
валентами встречались с одинаковой частотой. 
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Таблица 6.6. Средние частоты различных хромосомных ассоциаций в метафазе I мейоза 
у замещенных форм гексаплоидных тритикале (1996 г.)

Форма
Биваленты

Униваленты
закрытые открытые всего

МI(1) 14,88±0,24 5,16±0,25 20,04±0,14 1,92±0,29
MI(2) 15,20±0,25 5,14±0,27 20,34±0,12 1,32±0,25
MII(3) 17,13±0,46 3,33±0,40 20,47±0,19 1,06±0,38
MIII(1) 16,36±0,31 4,02±0,29 20,38±0,11 1,24±0,21
MIII(2) 16,08±0,27 4,22±0,27 20,30±0,10 1,40±0,19
MV(3) 17,30±0,21 3,18±0,21 20,48±0,10 1,04±0,20
MV(4) 16,48±0,21 4,24±0,21 20,72±0,08 0,56±0,15
MVIII(2) 15,52±0,26 5,16±0,25 20,68±0,12 0,64±0,23
MVIII(3) 16,21±0,22 3,93±0,21 20,14±0,14 1,71±0,29
MVII(1) 13,80±0,26 5,56±0,25 19,36±0,14 3,28±0,27
MVII(2) 12,96±0,35 6,20±0,28 19,16±0,18 3,68±0,36

Наибольшее количество унивалентов (6) отмечено в МКП шести замещенных 
форм вне зависимости от количества присутствующих у них замещений, однако 
частота встречаемости таких МКП незначительна и колеблется от 2,0 до 8,0% на 
форму. 

В то же время у обеих контрольных форм МКП без нарушений составляли 
всего 14,0%. Максимальное количество унивалентов у формы MVII(1) было рав-
но 6, и МКП с таким количеством встречались с частотой 20,0%, а у формы 
MVII(2) – 8 и 16,0% соответственно. Здесь следует отметить, что большинство 
выявленных унивалентов лежали в плоскости метафазной пластинки, были рас-
положены попарно симметрично и ориентированы центромерами к полюсам ве-
ретена, что свидетельствует об их десинаптической природе (рис. 6.9, б, в).

Данные повторного, выполненного в 1999 г., анализа стадии МI (табл. 6.7) су-
щественным образом отличались от приведенных выше, что, скорее всего, связано 
с крайне неблагоприятными погодными условиями (высокая температура, засуха) 
в период вегетации растений. При этом реакция различных генотипов на условия 
внешней среды была разной как в качественном, так и в количественном плане.

У пяти форм (формы 4-й группы, одна форма 3-й группы и две формы 1-й 
группы) отмечено уменьшение числа МКП без нарушений (в среднем на 22,3%  
с вариацией от 14,67 до 30,0%). У формы MIII(1) (2–3 замещения) показатель 
остался на прежнем уровне, а у остальных замещенных форм количество МКП без 
нарушений возросло, причем у формы MVIII(3) – на 30,95%, вследствие чего эта 
форма в 1999 г. имела наилучшее значение показателя против наихудшего в 1996 г.

В МКП с нарушениями произошло расширение спектра аномалий: если  
в 1996 г. максимальное количество унивалентов было равно 6, то в материале 
1999 г. встречались МКП с 8 и даже с 10 унивалентами.

У большинства форм наблюдалось также незначительное ослабление интен-
сивности спаривания гомологов, что выражалось в уменьшении количества за-
крытых бивалентов на МКП (табл. 6.7). Исключение составили две формы – 
MI(1) и MIII(2) (из 1-й и 2-й групп соответственно), у которых отмечено увеличе-
ние значения показателя.
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Таблица 6.7. Средние частоты различных хромосомных ассоциаций в метафазе I мейоза 
у замещенных форм гексаплоидных тритикале (1999 г.)

Форма
Биваленты

Униваленты
закрытые открытые всего

МI(1) 16,00±0,33 4,47±0,31 20,47±0,12 1,06±0,25
MI(2) 14,43±0,24 5,80±0,22 20,23±0,16 1,53±0,33
MII(3) 13,37±0,44 6,53±0,43 19,90±0,17 2,20±0,34
MIII(1) 13,67±0,40 6,60±0,39 20,27±0,16 1,47±0,32
MIII(2) 7,10±0,36 3,27±0,34 20,37±0,15 1,26±0,30
MV(3) 15,00±0,41 5,13±0,35 20,13±0,17 1,74±0,34
MV(4) 15,07±0,33 5,20±0,33 20,27±0,20 1,46±0,41

MVIII(2) 15,27±0,35 5,00±0,30 20,27±0,16 1,46±0,32
MVIII(3) 15,83±0,34 4,80±0,32 20,63±0,10 0,74±0,20
MVII(1) 11,67±0,51 7,33±0,42 19,00±0,19 4,00±0,19
MVII(2) 12,90±0,29 6,50±0,31 19,40±0,20 3,20±0,39

Сравнение полученных за два года эксперимента данных, касающихся пове-
дения хромосом в метафазе I мейоза замещенных форм тритикале, с таковыми  
у незамещенных форм свидетельствует о значительно более низком уровне ци-
тологической стабильности последних (рис. 6.10). Обе формы в 1996 г. имели 
всего по 14,0% МКП без нарушений, а в 1999 г. значение этого показателя снизи-
лось у формы MVII(2) до 13,33%, а у формы MVII(1) – до 6,66%. По остальным 
проанализированным признакам, как видно из табл. 6.8, все замещенные формы 
в 1996 г. достоверно (р ≤ 0,001) отличались в лучшую сторону от формы MVII(2), 
выбранной в качестве контроля, а в 1999 г. не было выявлено достоверных отли-
чий по количеству закрытых бивалентов у форм MII(3) и MIII(1), по количеству

Рис. 6.10. Количество МКП без нарушений на стадии метафазы I замещенных гексаплоидных 
тритикале
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Таблица 6.8. Отклонения замещенных форм 6х-тритикале от контроля по признакам, 
характеризующим конъюгацию хромосом в метафазе I мейоза

Ф
ор

ма

Биваленты
Униваленты

закрытые открытые всего

1996 г. 1999 г. 1996 г. 1999 г. 1996 г. 1999 г. 1996 г. 1999 г.

1 +1,92*** +3,10*** –1,04** –2,03*** +0,88*** +1,07*** –1,76*** –1,60***

2 +2,24*** +1,53*** –1,20* –0,70 +1,18*** +0,83** –2,36*** –1,67***

3 +4,17*** +0,47 –2,87*** +0,03 +1,31*** +0,50 –2,62*** –1,00

4 +3,40*** +0,77 –2,18*** +0,10 +1,22*** +1,04** –2,44*** –1,73**

5 +3,12*** +4,20*** –1,46*** –3,23*** +1,14*** +0,97*** –2,28*** –1,94***

6 +4,34*** +2,10*** –3,02*** –1,37** +1,32*** +0,73** –2,64*** –1,46**

7 +3,52*** +2,17*** –1,96*** –1,30** +1,56*** +0,87*** –3,12*** –1,74**

8 +2,56*** +2,37*** –1,04** –1,50** +0,91*** +0,87** –3,04*** –1,74**

9 +3,25*** +2,93*** –2,27*** –1,70*** +1,52*** +1,23*** –1,97*** –2,46***

10 12,96 12,90 6,20 6,50 19,16 19,40 3,68 3,20

П р и м е ч а н и е.  Уровни значимости: *достоверно при P < 0,05, **достоверно при P < 0,1, 
***достоверно при P < 0,01.

открытых бивалентов – у форм MI(2), MII(3) и MIII(1) и по количеству унива-
лентов – у формы MII(3). Отличия остальных форм по всем признакам были до-
стоверны преимущественно при р ≤ 0,001.

На заключительной стадии мейотического цикла – стадии тетрад – основ-
ным нарушением является наличие в МКП микроядер. Количество же тетрад 
без микроядер, так называемый мейотический индекс, является показателем 
нормального течения всего мейоза. 

В материале 1996 г. самое низкое значение мейотического индекса имела 
форма MVIII(3) с двумя межгеномными замещениями. В то же время у второй 
формы с таким же количеством и типами замещений мейотический индекс был 
значительно выше, но существенно не превышал значение показателя у конт-
рольной формы MVII(1) (рис. 6.11). У остальных замещенных форм показатель 
варьировал от 78,0 до 92,0%, причем как лучшее, так и худшее его значение при-
надлежало формам 1-й группы.

Количество микроядер в аномальных тетрадах замещенных форм колебалось 
от 1 до 7, однако весь этот спектр был отмечен лишь у формы MVIII(3). Спорады 
с 5 микроядрами в незначительном количестве (около 2%) присутствовали также  
у формы MV(3) с одним замещением. У форм 1-й группы количество микроядер 
не превышало трех, причем модальным классом были тетрады с одним микроядром 
(рис. 6.9, г). У контрольных форм количество микроядер в тетрадах варьировало 
от 1 до 6. Модальным классом, так же как и у замещенных форм, были тетрады  
с одним микроядром, однако частота их встречаемости была значительно выше.
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Рис. 6.11. Мейотический индекс у замещенных гексаплоидных тритикале

В материале 1999 г. у большинства форм произошло существенное снижение 
мейотического индекса, и лишь две формы отличались более высокими значе-
ниями показателя – MI(1) и MVIII(3), причем у первой он увеличился на 2%, а у 
последней – более чем на 30%. В то же время форма MI(1) благодаря индиффе-
рентности к изменению условий среды по значению мейотического индекса вы-
шла на первое место.

Неблагоприятные погодные условия сказались и на спектре выявленных 
аномалий. Произошло увеличение максимального количества микроядер на тет-
раду: у форм 1-й группы с трех до шести, 2-й группы – с четырех до восьми, 3-й 
группы – с пяти до девяти, 4-й группы – с семи до восьми. У формы MII(3) от-
мечено также образование некоторого количества триад.

У контрольных форм расширения спектра аномалий не наблюдалось, однако 
увеличилось количество аномальных тетрад. По значению мейотического ин-
декса они уступали всем замещенным формам.

Если рассчитать среднее значение мейотического индекса по каждой группе 
за оба года эксперимента, то у форм 3-й группы оно на 4% превышает таковое  
у контрольных форм, у форм 2-й группы – на 17%, у форм 4-й группы – на 21% 
и, наконец, у форм 1-й группы – более чем на 28%.

Полученные в ходе проведенного исследования данные свидетельствуют  
о явном преимуществе по уровню мейотической стабильности замещенных форм 
тритикале перед «чистыми» гексаплоидами. Особенно наглядно положитель-
ный эффект интрогрессии хромосом D генома проявляется на стадии МI. Такого 
эффекта следовало ожидать в первую очередь у форм с интрогрессией 3D хромо-
сомы, поскольку локализованный на ней ген Ph2 принимает участие в образова-
нии синаптонемального комплекса и завершении синапсиса [139, 140]. Однако  
в проанализированном материале одинаково высокий уровень бивалентного 
спаривания отмечен у всех замещенных форм. В итоге все они имеют лучшее по 
сравнению с контрольными формами значение мейотического индекса. 
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На основании этого можно сделать вывод, что проведенная нами реконструк-
ция кариотипа гексаплоидных тритикале, независимо от количества замещен-
ных пар хромосом, не нарушила баланса генов супрессоров и промоторов гомо-
логичного спаривания хромосом и, как следствие этого, не оказала негативного 
влияния на их мейотическую стабильность. 

Выявленный высокий уровень мейотической стабильности замещенных 
форм гексаплоидных тритикале создает предпосылки для сохранения в ряду по-
следующих поколений гибридов всех возникших D(А)- и D(В)-замещений хро-
мосом. От того, насколько эти предпосылки реализуются в действительности, 
зависит возможность практического использования реконструированных форм. 
В связи с этим была выполнена серия хромосомных анализов гибридного мате-
риала разных лет репродукции, целью которых являлась оценка устойчивости 
интрогрессии в кариотип тритикале хромосом D генома пшеницы. Результаты 
исследований представлены в табл. 6.9.

Таблица 6.9. Типы межгеномных замещений хромосом у 6х-тритикале, 
выделенных из комбинации скрещивания 25АД20(8х) × ПРАТ21(4х)

Форма Типы межгеномных замещений хромосом
Наличие в кариотипах исследованных 

растений

1996 г. 1999 г. 2000 г.

М I(2)
1D(1A), 2D(2B), 6D(6B) – + +
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A),6D(6B) + + +

М I(2)
1D(1A), 2D(2B), 6D(6B) – + +
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A),6D(6B) + + +

М II(3)
1D(1A), 2D(2B), 6D(6B) + + –
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A),6D(6B) + + +

М III(1)
1D(1A), 2D(2B) + + –
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A) + + +

М III(2)
1D(1A), 2D(2B), 3D(3A) + + +
1D(1A), 3D(3A),6D(6B) + + –

M V(3) 1D(1A) + + +
M V(4) 1D(1A) + + +

M VII(1) без замещений + + +
M VII(2) без замещений + + +
M VIII(2) 1D(1A), 3D(3A) + + +
M VIII(3) D(1A), 3D(3A) + + +

Сравнение полученных в разные годы данных показывает, что они однотипны 
у форм с одновариантным кариотипом (6 форм) и в некоторой степени различа-
ются у неоднородных по хромосомному составу гибридов. Так, в материале 1999 г. 
у форм М I(1) и М I(2) выявлен не идентифицированный ранее вариант кариотипа 
с 1D(1A)-, 2D(2B)- и 6D(6B)-замещениями хромосом. В то же время в ходе по-
следнего анализа у трех форм не обнаружены варианты кариотипа (по одному на 
каждую форму), присутствовавшие в материале предыдущих лет.

Отмеченные несовпадения результатов кариотипирования скорее всего объ-
ясняются относительно небольшой выборкой исследованных растений (20–30  



299

на форму), что вызвано определенными методическими ограничениями объема 
экспериментального материала при проведении хромосомного анализа. Вслед-
ствие этого исследованное количество растений может не отображать всего мно-
гообразия вариантов кариотипа, присущих неоднородной по хромосомному со-
ставу форме. Больше шансов попасть в число кариотипированных имеют растения 
с высокой частотой встречаемости. Растения же с редкими вариантами кариотипа 
при отборе небольшого количества зерновок из общей массы образца, как пра-
вило, остаются вне поля зрения.

В пользу этого свидетельствуют следующие факты. Во-первых, в ходе хро-
мосомного анализа растений не было обнаружено хромосом D генома пшеницы 
в моносомном состоянии, что неизбежно должно было наблюдаться в случае ци-
тологической нестабильности гибридов. Во-вторых, при элиминации интроду-
цированного генетического материала несовпадения результатов кариотипиро-
вания различных поколений гибридов должны были носить однонаправленный 
характер и заключаться в исчезновении ранее идентифицированных вариантов. 
Здесь же у ряда форм отмечено появление новых. И, наконец, в-третьих, линии  
с одновариантным кариотипом демонстрируют стойкую передачу в ряду после-
дующих поколений всех возникших D(А)- и D(В)-замещений хромосом. 

Исходя из этого, можно сделать вывод о высоком уровне стабильности карио-
типа созданных замещенных форм гексаплоидных тритикале, что свидетель-
ствует о возможности их практического использования в селекционном процессе, 
в первую очередь в работах по улучшению хлебопекарных свойств культуры. 

Хлебопекарное качество – наследственно обусловленный признак, являю-
щийся результатом скоординированного действия клейковины, общего белка, 
крахмала и различных ферментов [86]. При этом содержание белка является од-
ним из важнейших показателей качества зерна, поскольку многие свойства муки 
в той или иной мере представляют собой функцию количества белка. Так, от со-
держания белка зависят водопоглотительная способность муки, продолжитель-
ность замеса, способность теста к обработке и т. д. Установлена положительная 
корреляция между содержанием общего белка и объемом хлеба. Нельзя не от-
метить тот факт, что питательная ценность используемого на фураж зерна также 
в значительной степени определяется содержанием в нем белка.

В связи с этим было проведено исследование эффектов интрогрессии хромо-
сом D генома пшеницы на содержание белка в зерне синтезированных замещен-
ных форм тритикале. Поскольку исследуемый признак, несмотря на наслед-
ственную обусловленность, находится в сильной зависимости от условий выра-
щивания [141, 142], анализы проводились на материале трех лет вегетации.

Общее содержание белка в зерне урожая 1996 г. варьировало от 16,7 до 20,3%, 
в 1997 г. – от 13,5 до 20,3%, в 2000 г. – от 13,6 до 20,2% (рис. 6.12). Небольшая из-
менчивость этого показателя в 1996 г. не позволила выявить четкой зависимости 
как от количественного, так и качественного состава полученных межгеномных 
замещений хромосом. 

При расширении амплитуды изменчивости признака в 1997 г. до 7% обнару-
жилось, что формы 1-й группы содержат в среднем на 4% белка больше, чем 
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контрольные, на 3% больше, чем формы 3-й группы, и на 1% белка больше, чем 
формы 2-й группы. То есть по мере нарастания количества межгеномных заме-
щений хромосом прослеживалась тенденция к увеличению содержания общего 
белка. Не вписывались в этот ряд только формы 4-й группы с одним замещением, 
у которых среднее значение показателя оказалось самым низким и находилось 
на уровне определенного в этом году значения признака у пшеницы сорта Бело-
русская 80 (13,1%). Все остальные формы по содержанию белка значительно пре-
восходили пшеницу. Если в ранних поколениях гибридов высокое содержание 
белка можно было связать с морщинистостью зерновок, то в материале 1997 г. 
такая корреляция наблюдается лишь у некоторых форм. Остальные превышали 
пшеницу по содержанию белка на 4–5% при хорошей выполненности зерновок.

В материале 2000 г. худшие значения признака были отмечены у форм 3-й  
и 4-й групп – на 1–1,5% ниже, чем у контрольных форм. Формы 2-й группы срав-
нялись с контрольными, и лишь у форм 1-й группы с максимальным количе-
ством межгеномных замещений хромосом среднее значение признака (при его 
вариации от 19,2 до 20,2%) на 2% превышало таковое у контрольных форм.

Таким образом, полученные в ходе анализа содержания общего белка дан-
ные свидетельствуют о явном превосходстве форм с множественными межге-
номными замещениями хромосом (3–4) как по количественному выражению 
признака, так и по стабильности его проявления в материале разных лет вегетации.

Вызванное интрогрессией хромосом D генома пшеницы существенное повы-
шение содержания белка в зерне тритикале создает предпосылки для улучше-
ния хлебопекарных свойств культуры. Однако, несмотря на указанную выше 
корреляцию свойств муки с содержанием белка, по одному этому показателю 
нельзя судить о хлебопекарных качествах в целом. Хотя клейковина включает 

Рис. 6.12. Общее содержание белка в зерне замещенных гексаплоидных тритикале
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около 80% общего белка, связь между ее количеством и качеством и содержанием 
последнего до сих пор не ясна. Гораздо более выраженной является зависимость 
качества клейковины от соотношения основных компонентов спиртораствори-
мого глиадина и нерастворимого глютенина [86], причем компонентный состав 
первого из них играет решающую роль [143].

Генетический контроль синтеза этих запасных белков эндосперма зерновки 
у пшеницы хорошо изучен. Установлено, что высокомолекулярная фракция глю-
тенина кодируется генами Glu-1, локализованными в длинных плечах хромосом 
первой гомеологичной группы, а низкомолекулярная фракция – генами Glu-3, 
локализованными в коротких плечах хромосом этой же группы. Ответственны-
ми за синтез глиадина являются гены Gli-1 и Gli-2, расположенные на коротких 
плечах хромосом первой и шестой гомеологичных групп [144–146]. Все эти гены 
у пшеницы представлены многочисленными аллельными вариантами, из кото-
рых наиболее исследованными являются варианты Gli-1 локуса. Установлено, 
что самый сильный положительный эффект на хлебопекарные качества оказы-
вает аллель d локуса Glu-D1 на хромосоме 1D, кодирующий высокомолекуляр-
ную субъединицу 5 + 10 [146]. 

В работах по улучшению хлебопекарных свойств тритикале показано, что 
интрогрессия в гексаплоидные тритикале хромосомы 1D способствует значи-
тельному улучшению индекса седиментации, являющегося интегральным пока-
зателем количества и качества клейковины [147–149]. При этом наибольший эф-
фект наблюдается, когда 1D хромосома замещает гомеологичную ей 1А при со-
хранении в кариотипе хромосомы 1В. 

Поскольку в созданном материале подавляющее большинство форм содер-
жало хромосому 1D, причем в наиболее желаемом варианте замещений – 1D(1А), 
большой интерес представлял анализ качества клейковины, который был про-
веден методом седиментации. При этом анализировался не только эффект при-
сутствия этой хромосомы, но и возможное влияние на признак у форм с множе-
ственными межгеномными замещениями других хромосом D генома. Получен-
ные на материале двух лет вегетации результаты представлены на рис. 6.13.

В материале 1996 г. показатель седиментации варьировал от 13 до 28 мл. 
Наименьшее его значение отмечено у формы МVIII(3) из 3-й группы. Две формы 
из 4-й группы с одиночным 1D(1A)-замещением имели посредственные индексы 
седиментации – 15 и 17 мл. Однако среднее значение показателя по этой группе 
на 2 мл превышало таковое у форм 3-й и контрольной групп, но было ниже на 
2,5 мл, чем у форм 2-й, и на 7,3 мл ниже, чем у форм 1-й группы с максимальным 
количеством межгеномных замещений.

В материале 1997 г. при снижении лучшего значения индекса седиментации 
до 22 мл и повышении худшего до 15 мл у разных форм наблюдались разнона-
правленные изменения признака (как в лучшую, так и худшую сторону), вслед-
ствие чего среднее значение признака у форм 1-й группы понизилось, а у форм 
2-й группы повысилось. Самые низкие (и одинаковые) значения показателя имели 
формы 4-й группы с 1D(1А)-замещением и контрольные формы (см. рис. 6.13). 
У форм 3-й группы среднее значение показателя превысило таковое двух выше-
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упомянутых на 2 мл, у форм 1-й группы – на 4 мл, а у форм 2-й группы – на 5 мл. 
В то же время все исследованные формы имели более высокий индекс седимен-
тации по сравнению с пшеницей сорта Белорусская 80, у которой значение этого 
показателя составило 13 мл.

Наблюдаемое отсутствие в материале положительного эффекта на качество 
клейковины одиночного 1D(1А)-замещения может быть связано с тем, что ис-
пользованная в скрещиваниях октоплоидная форма тритикале 25АД20 содержит 
1D хромосому с аллельным вариантом глиадинкодирующего локуса низкой се-
лекционной значимости. 

Возможно также, что ожидаемый эффект отсутствует вследствие низкой функ-
циональной активности 1D хромосомы, в частности ее глиадинкодирующего ло-
куса. Согласно литературным данным, неполнота представленности генома  
у гибридных форм может сопровождаться ослаблением или даже исчезновением 
отдельных компонентов электрофоретического спектра глиадинов, что связано  
с подавлением экспрессии генов синтеза этих компонентов в новой генотипиче-
ской среде [150, 151]. 

Проведенный электрофоретический анализ глиадинов показал, что по степени 
выраженности компонентов дуплета w89, маркирующего 1D хромосому, заме-
щенные формы тритикале существенно различаются между собой (рис. 6.14) 
[152]. Оба компонента дуплета были выражены очень сильно у формы МII(3), 
имевшей в оба года эксперимента лучший индекс седиментации. Достаточно 
четко дуплет w89 проявлялся и в спектрах форм МI(2), МIII(1) и МIII(2), имевших 
сравнительно высокие значения показателя. Все эти формы содержат 3–4 межге-
номных замещения хромосом. В то же время у форм МV(3) и МV(4) с одиночным 

Рис. 6.13. Индекс седиментации у замещенных гексаплоидных тритикале
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1D(1А)-замещением в спектре глиадина наблюдались лишь следы присутствия 
этих компонентов. Таким образом, прослеживалась тенденция усиления функ-
циональной активности глиадинкодирующего локуса хромосомы 1D по мере 
увеличения представленности D генома. При этом форма МII(3) с 4 парами хро-
мосом D генома в 1997 г. имела индекс седиментации, одинаковый с материн-
ской октоплоидной формой тритикале 25АД20 (у которой D геном представлен 
полностью), а в 1996 г. даже превосходила ее по значению признака.

Следует отметить также, что увеличение индекса седиментации у форм  
с мно жественными межгеномными замещениями хромосом может быть связа-
но не только с функциональной активностью глиадинкодирующего локуса хро-
мосомы 1D, но и с эффектами присутствия дополнительных хромосом D гено-
ма и отсутствия соответствующих гомеологов А и В геномов пшеницы. Со-
гласно литературным данным, генетический фон, т. е. варианты блоков других 
глиадинкодирующих локусов, а также структурных и регуляторных генов 
других систем, оказывает существенное влияние на проявление действия ис-
следуемого блока [143]. В связи с этим невозможно объяснить все наблю-

Рис. 6.14. Электрофоретические спектры глиадинов замещенных гексаплоидных тритикале
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даемые различия в качестве зерна только влиянием аллельного состояния гли-
адинкодирующих локусов.

Таким образом, полученные данные свидетельствуют о положительном эф-
фекте интрогрессии хромосом D генома пшеницы в кариотип тритикале на ка-
чество зерна культуры. При этом наблюдается явное преимущество по содержа-
нию общего белка и индексу седиментации форм с множественными межгеном-
ными замещениями хромосом, что позволяет сделать вывод о перспективности 
включения таких форм в селекционный процесс.

В то же время общепризнанным является факт существования отрицатель-
ной корреляции между качеством зерна и продуктивностью культуры. Так, ин-
тенсивная селекция тритикале на повышение урожайности привела к существен-
ному снижению содержания белка в сравнении с ранее полученными линиями 
[153]. В связи с этим определенный интерес представляло исследование основ-
ных элементов продуктивности у созданных замещенных форм гексаплоидных 
тритикале, которое было проведено на материале двух лет вегетации. 

Анализировались такие признаки, как длина главного колоса, число цветков 
в главном колосе, число зерен в главном колосе, завязываемость, масса зерна  
с колоса и с растения, масса 1000 зерен. 

В материале 1996 г. длина главного колоса у изученных форм варьировала 
от 9,21 до 10,83 см. Большинство замещенных форм имело более высокое по срав-
нению с контролем значение показателя, однако эти отличия были достоверны 
(р ≤ 0,001) только у двух из них: MVIII(2) и MVIII(3). Несмотря на незначительные 
различия по длине колоса между формами, в пределах каждой из них признак 
характеризовался довольно высоким уровнем изменчивости – коэффициент ва-
риации (V) превышал 25%. Наибольшее его значение, отмеченное у формы MIII(1), 
составило 45,49%.

В отличие от первого признака число цветков в главном колосе у боль-
шинства замещенных форм характеризовалось незначительной изменчивостью. 
Лишь у формы MI(1) значение V ощутимо превысило 10%-ный уровень и соста-
вило 14,31%. Средние значения признака по формам колебались от 54,0 до 70,7. 
Наименьшее его значение отмечено у формы MII(3), содержащей четыре межге-
номных замещения хромосом. В то же время у второй формы с преобладанием 
четырех замещений [MI(2)] значение признака было существенно выше – 62,7, но 
не превышало таковое у контрольных форм. Максимальное число цветков в глав-
ном колосе наблюдалось у формы MVIII(2) с двумя межгеномными замещениями 
хромосом.

Что касается таких признаков, как число зерен в главном колосе, завязы-
ваемость (рис. 6.15), масса зерна с колоса (рис. 6.16) и с растения, то лучшие 
значения признаков отмечены у контрольной формы MVII(1). У второй незаме-
щенной формы MVII(2) показатели этих признаков были ниже, чем у первой, но 
в большинстве случаев превышали таковые у замещенных форм. Исключение 
составили формы MV(3) и MVIII(2), у которых масса зерна с главного колоса  
и масса зерна с растения характеризовались более высокими значениями, одна-
ко выявленные отличия были недостоверны.
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В отношении изменчивости перечисленные признаки значительно различа-
лись между собой. Наименьшая амплитуда изменчивости (11,52–21,11%) харак-
терна для количества зерен в главном колосе, в то время как для завязываемости 
она составила 15,63–49,37%, для массы зерна с колоса – 11,44–39,36%, а для массы 
зерна с растения – 17,05–50,68%. По трем последним признакам наибольший ко-
эффициент вариации отмечен у контрольной формы MVII(2). Из всех компонен-
тов, определяющих урожай зерна, масса 1000 зерен характеризуется наиболее 
высокой наследуемостью, что свидетельствует об эффективности ранних отборов 

Рис. 6.15. Завязываемость зерен у замещенных гексаплоидных тритикале

Рис. 6.16. Масса зерен с колоса у замещенных гексаплоидных тритикале
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по этому признаку. В исследованном нами материале показатель варьировал от 34,56 
до 45,39 г. Наименьшее значение выявлено у контрольной формы MVII(2), а наи-
большее – у формы MV(3) с одним межгеномным замещением хромосом (рис. 6.17). 
Близкие к худшему значения признака имели формы MIII(1) и MIII(2) с двумя-
тремя межгеномными замещениями и форма MVIII(3) с двумя межгеномными 
замещениями. У форм с тремя-четырьмя парами хромосом D генома показатель 
варьировал от 41,15 до 44,85 г.

В материале 1999 г., отличавшегося крайне неблагоприятными погодными 
условиями в период вегетации растений, наблюдалось пропорциональное сни-
жение значений всех изученных признаков при сохранении выявленных в пред ы- 
дущий год испытаний тенденций. Исключение составил признак масса 1000 зе-
рен, фенотипическое проявление которого у ряда форм существенно измени-
лось. Так, у контрольной формы MVII(2), имевшей в 1996 г. худшее значение по-
казателя, масса 1000 зерен возросла почти до уровня лучшего значения. У формы 
MV(3) с выявленным ранее лучшим значением, напротив, произошло снижение 
показателя до уровня средних значений. Наиболее стабильной оказалась форма 
MI(1), у которой значение признака, при существенном его увеличении, осталось 
практически на том же уровне и которая к тому же вследствие снижения в мате-
риале 1999 г. абсолютных величин показателей вышла по массе 1000 зерен на 
первое место.

Таким образом, замещенные формы гексаплоидных тритикале по большин-
ству признаков продуктивности уступают незамещенным. Тем не менее суще-
ственная изменчивость этих признаков в пределах форм свидетельствует о воз-
можности их улучшения путем отбора. Определенный оптимизм в этом плане 
внушает тот факт, что с момента первого анализа элементов продуктивности, 
проведенного в ранних поколениях гибридов [154], произошло существенное 

Рис. 6.17. Масса 1000 зерен у замещенных гексаплоидных тритикале
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улучшение всех показателей. Следует обратить также внимание на то, что основ-
ным предназначением созданных форм является их использование в качестве 
“bridging” культуры для передачи хромосом D генома пшеницы в существую-
щие сорта тритикале, поэтому задача повышения продуктивности не столь акту-
альна, как в случае непосредственного создания на их основе новых сортов.

Полученные в ходе проведенных исследований данные свидетельствуют о пер-
спективности синтеза форм тритикале с рекомбинантным геномом пшеницы, 
что позволит при соответствующем подборе исходного материала вести селек-
цию на одновременное улучшение нескольких хозяйственно полезных признаков, 
контролируемых хромосомами D генома пшеницы, при сохранении полной экс-
прессии генома ржи.

Исследования по расширению генетической изменчивости тритикале с ис-
пользованием методов хромосомной инженерии в ИГЦ НАН Беларуси проводи-
лись также в лаборатории гетерозиса и генетики количественных признаков под 
руководством академика НАН Беларуси Л. В. Хотылевой и д. б. н. Л. Н. Каминской 
[155–159]. Источником новых генов в данном случае служили дикорастущие 
виды родственного пшенице рода Aegilops. Для переноса чужеродного генетиче-
ского материала в геном тритикале в качестве “bridging” культуры были исполь-
зованы геномно-замещенные формы мягкой пшеницы сорта Аврора, у которых 
геном D замещен на геномы ряда диплоидных видов Aegilops. Использование 
этого оригинального подхода позволило создать оптимальные условия для об-
мена генетическим материалом между включенными в гибридизацию формами 
и повысить жизнеспособность полученных гибридов. На основе проведенного 
сравнительного анализа гибридного материала и исходных родительских форм 
по морфологическим и биохимическим маркерам были выделены линии с при-
сутствием генетического материала хромосом Aegilops, принадлежащих 1, 2, 6  
и 7-й гомеологичным группам. В ходе исследования эффектов такой интрогрес-
сии на проявление хозяйственно полезных признаков тритикале был отобран 
ряд перспективных линий с высоким содержанием белка в зерне (до 17,7%). Одна 
из них по основным показателям продуктивности и устойчивости к алюминию 
превосходила исходный сорт тритикале Модуль [159].

На решение проблемы обогащения генофонда тритикале с середины 1990-х 
годов были направлены также работы коллектива лаборатории зерновых культур 
ИГЦ НАН Беларуси, руководимой д. б. н. И. А. Гордеем. При этом основное вни-
мание было уделено усилению экспрессии генома ржи за счет перевода тритикале 
на цитоплазму пшеницы [160–163]. Детально результаты исследований в этом 
направлении освещены во втором томе издания. Здесь же уместно будет упомя-
нуть, что для расширения генетического разнообразия созданных в лаборатории 
форм секалотритикум (такое название получили тритикале на цитоплазме ржи) 
применяются методы хромосомной инженерии. В частности, из гибридного по-
томства, полученного от скрещивания секалотритикум с сортами мягкой пше-
ницы, выделены линии с различными как в качественном, так и количественном 
отношении типами D(R)-замещений хромосом. Показано, что замещение одной 
или двух пар хромосом ржи на соответствующие гомеологи D генома пшеницы 



308

приводит к формированию растений с морфотипом исходных секалотритикум. 
При замещении же пяти-шести пар хромосом ржи формируются растения с пше-
ничным морфотипом. Среди интрогрессивных гибридов наиболее продуктив-
ными и устойчивыми к фитозаболеваниям являются формы с одним-двумя меж-
геномными замещениями хромосом [164].

Подводя итог работам, выполненным сотрудниками ИГЦ НАН Беларуси  
в области хромосомной инженерии зерновых культур, нельзя не отметить тот 
факт, что в последние годы наблюдается значительный рост интереса к этим ис-
следованиям со стороны селекционеров. Как следствие этого, многие из работ 
получили продолжение в рамках проектов, выполняемых совместно с селекци-
онными учреждениями. В частности, ряд созданных в лаборатории цитогенетики 
растений замещенных форм гексаплоидных тритикале, характеризующихся вы-
соким содержанием белка в зерне и улучшенными качествами клейковины, был 
передан в Институт земледелия и селекции НАН Беларуси (ныне РУП «НПЦ 
НАН Беларуси по земледелию») для включения в селекционный процесс. Исполь-
зование этих форм в скрещиваниях с перспективными сортами тритикале пока-
зало, что данный подход позволяет с высоким уровнем эффективности (80%) 
осуществлять интрогрессию в кариотип существующих сортов хромосом D ге-
нома пшеницы с целью улучшения технологических качеств зерна.

Большой интерес для селекционеров с точки зрения повышения адаптивного 
потенциала культуры представляют формы секалотритикум, испытание которых 
также проводится в селекционных питомниках названного выше института.

Дальнейшее расширение сотрудничества цитогенетиков и селекционеров 
республики, являясь необходимым условием успешного внедрения достижений 
хромосомной инженерии в практику, позволит значительно ускорить процесс 
обогащения генофонда зерновых культур и тем самым создаст предпосылки для 
устойчивого прогресса в их селекции.
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Глава 7

ГЕНОМЫ ОРГАНЕЛЛ КЛЕТКИ И ИХ РОЛь 
В эВОЛюЦИИ И СЕЛЕКЦИИ РАСТЕНИЙ

Возникновение эукариотических клеток, а затем и многоклеточных организ-
мов, способных к дифференцировке тканей: растений, животных и грибов, неотъ- 
емлемо связано не только с возникновением сложного эукариотического ядра, 
но и с возникновением специализированных энергетических органелл клетки – 
пластид и митохондрий. В отличие от всех других компартментов эукариотиче-
ской клетки пластиды и митохондрии имеют собственные геномы и белок-син-
тезирующие системы, которые сложно взаимодействуют между собой и с ядер-
ным геномом клетки. Первоначально возникнув как внутриклеточные симбионты 
(а возможно, даже и как паразиты), в ходе длительной эволюции они преврати-
лись в необходимую часть эукариотической клетки, обеспечивая внутриклеточное 
дыхание и аккумуляцию энергии клетки у всех трех царств эукариотов и фото-
синтез в царстве растений. В ходе эволюции, длившейся около полутора милли-
ардов лет, значительная часть генома энергетических органелл была редуциро-
вана и передана в ядро клетки. С другой стороны, некоторые ядерные гены пере-
местились из ядра в геном органелл. У растений отмечен также и обмен генами 
между пластидными и митохондриальными геномами. Эти взаимоперемещения 
привели к коадаптации ядерного и цитоплазматических геномов и к эффектив-
ному функционированию эукариотической клетки [подробнее см. 1, 2].

Несмотря на то что геномы пластид и митохондрий современных растений 
содержат на три порядка меньше генов, чем геном ядра, их общий вклад и вклад 
межгеномных взаимодействий в функционирование, приспособленность и про-
дуктивность растений вполне сопоставим с вкладом ядерного генома, поскольку 
геномы органелл обеспечивают ключевые энергетические функции растений – 
фотосинтез и дыхание.

Современная селекция растений, используя практически весь потенциал клас-
сической генетики, переходит к новым стратегиям, основанным на методах мо-
лекулярной биологии и генетики. Прежде всего, это маркерсопутствующая се-
лекция, позволяющая оценивать исходный селекционный материал и значительно 
ускоряющая селекционный процесс за счет сведения к минимуму числа необхо-
димых комбинаций родительских пар и ускорению отбора искомых генотипов 
среди гибридных популяций. Постепенно увеличиваются и возможности генной 
инженерии, позволяющие привнести новые, экономически эффективные гены, 
минуя барьеры нескрещиваемости не только между близкими видами и родами, 
но даже между царствами организмов. Нетрудно предсказать, что новая генети-
ка, все чаще именуемая геномикой, не вытесняя методов классической генетики, 
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а дополняя их, в ближайшие годы будет доминировать в практической селекции, 
привнося непосредственный и значительный экономический эффект в сельско-
хозяйственное производство. Несмотря на то что основные надежды новых се-
лекционных стратегий связывают чаще всего с реконструкцией генома ядра, ге-
номы пластид и митохондрий являются мощным, но пока еще слабо или бессо-
знательно используемым источником генетической изменчивости и объектом 
геномной реконструкции. 

Целью данной главы является привлечение внимания практических селек-
ционеров, работающих с различными сельскохозяйственными растениями,  
к возможностям использования генов клеточных органелл в выработке новых 
селекционных стратегий, предоставив необходимый минимум информации  
по данному направлению современной генетики. 

7.1. Геном пластид высших растений
Пластиды имеют собственную генетическую систему. Впервые ДНК в пла-

стидах была обнаружена еще в 1961 г. Х. Рисом и В. Плаутом при исследовании 
одноклеточной водоросли хламидомонады методами цитохимии, хотя значение 
этого факта было понято намного позднее [3]. Позже наличие ДНК было проде-
монстрировано в амилопластах и хромопластах, а детальные исследования ДНК 
пластид показали, что все типы пластид имеют одинаковый геном и, следова-
тельно, являются различными стадиями дифференцировки одних и тех же орга-
нелл. ДНК в хлоропластах располагается в электронно-прозрачных участках.  
В развитых хлоропластах высших растений и ряда водорослей имеются несколько 
таких участков, которые дисперсно расположены в строме между тилакоидами.

Хлоропластный геном растений чаще всего представлен двуцепочечной коль- 
цевой молекулой ДНК (хпДНК), хотя известны и случаи обнаружения молекул 
линейной структуры. Размер хпДНК колеблется в пределах 120–217 т. п. н. В пла-
стидах присутствует множество копий этой молекулы. Так, у эвглены на пластиду 
приходится около 30, а на клетку – до 400 копий хлоропластного генома, в то 
время как в клетках мезофилла высших растений число копий хлоропластной 
ДНК может достигать 50 000.

Уже ранние работы по молекулярно-генетическому изучению последователь-
ности хпДНК ясно показали, что пластидные и эубактериальные геномы эволю-
ционно родственны [3]. 

Первыми секвенированными геномами хлоропластов были геномы двудоль-
ного высшего растения Nicotiana tabacum и низшего растения Marchantia 
polymorpha (1986 г.). Затем были секвенированы геномы пластид ряда видов, от-
носящихся к различным систематическим группам – более 60 видов растений. 
Среди них высшие растения: подсолнечник, картофель, соя, пшеница, томаты, 
кукуруза, рис, энотера, шпинат, арабидопсис, сосна черная, папоротник (Psilotum 
nudum), а также нефотосинтезирующий корневой паразит Epifagus virginiana. 
Определены полные нуклеотидные последовательности пластомов ряда водо-
рослей: зеленых – Euglena gracilis и Chlorella vulgaris; бурой – Porphyra purpurea; 
красной диатомовой – Odontella sinensis (цит. по [2]). 
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Рис. 7.1. Генетическая карта хлоропластной ДНК табака [4]

Изучение структурной организации хлоропластных геномов наземных рас-
тений показало, что для большинства из них можно отметить значительное 
сходство в устройстве – присутствие двух инвертированных, повторяющихся 
районов (IR – inverted repeats), которые делят кольцевую ДНК пластид на боль-
шой однокопийный (общепринятая аббревиатура LSC – large single copy) и ма-
лый однокопийный районы (SSC – small single copy). Примером может служить 
генетическая карта хпДНК табака (рис. 7.1), типичная для генома пластид.

Наличие инвертированного повтора (ИП) – уникальная особенность хлоро-
пластной ДНК. ИП представляет собой две идентичные, но противоположным 
образом ориентированные нуклеотидные последовательности, которые нередко 
называют сегментом инвертированного повтора и обозначают буквами А и В.  
В хлоропластах высших растений ИП содержит, как правило, гены всех рибосо-
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мальных РНК (рРНК) (5’–16S, 23S, 4,5S, 5S–3’) и двух транспортных РНК (тРНК) 
(тРНКАла

 и тРНКИле) [5]. 
Инвертированные повторы чрезвычайно сильно различаются по длине: у сосны 

они крайне редуцированы (495 п. н.), тогда как у всех покрытосеменных – в не-
сколько раз протяженнее малого однокопийного района (12 000–25 000 п. н.). Ва-
риация в размерах растительной хлоропластной ДНК в большей степени обу-
словлена изменениями в размерах ИП. 

Общая структурная организация и генный состав хпДНК высших растений 
высоко консервативны, хотя в процессе эволюции у некоторых видов произошли 
потери ИП и определенные вариации в содержании генов. Известны так назы-
ваемые «горячие точки мутаций» хпДНК – районы кластеров генов тРНК и 3’ rbcL 
гена [6]. Данные области генома хлоропластов наиболее сильно отличаются среди 
таксонов разного ранга. Также высоко изменчивым является спейсерный район 
(размером в 450 п. н.) покрытосеменных trnH-psbA, так называемые «barcodes 
region», он используется для идентификации большого числа видов [7].

Геном хлоропластов наземных растений содержит около 130 различных ге-
нов [8], которые могут быть подразделены на три большие группы. 

 Первая группа включает последовательности, необходимые для экспрессии 
генетического аппарата пластид: гены пластидных рРНК, белков пластидных 
рибосом, транспортных РНК и гены РНК-полимеразы.

В хлоропластном геноме обнаружен также целый ряд генов, связанных с ре-
гуляцией экспрессии генома пластид: факторы инициации транскрипции, тРНК-
синтетазы, субъединицы факторов элонгации и геликазы, участвующей в репли-
кации, и некоторые другие. Всего в этой группе насчитывается около 50 генов. 

Вторая группа объединяет около 40 так называемых «фотосинтетических» 
генов: гены фотосинтетических мембранных комплексов, детерминирующие 
белковые компоненты фотосистемы I (ФСI) и фотосистемы ФСII; гены цито-
хромного комплекса b/f и АТФ-синтазы, а также большой субъединицы фермента 
рибулозодифосфаткарбоксилазы (РДФК) (табл. 7.1). Один из генов фотосистемы 
II, psbA, кодирует белок 32 кД, который связывается с гербицидами и поэтому 
представляет большую агрономическую ценность. Следует подробнее остано-
виться на рибулозодифосфаткарбоксилазе (РДФК). Это один из ферментов, при-
нимающих участие в фиксации CO2 в темновой фазе фотосинтеза. РДФК – основ-
ной белок стромы хлоропластов, составляющий по массе большую часть белков 
хлоропластов. Он состоит из 8 идентичных больших субъединиц (кодируемых 
хлоропластным геномом – rbcL ген) и 8 идентичных малых субъединиц (коди-
руемых ядром – rbcS ген). Взаимодействие двух типов субъединиц РДФК и сборка 

Таблица 7.1. Фотосинтетические гены, кодируемые пластидной ДНК

Фотосистема I (ФСI) psа A,B,С,I,J
Фотосистема II (ФСII)  psb A,B,D,E,F,H,G,H,I,K,L,M,N
Цитохром b6/f комплекс pet A,B,D,G
АТФ-синтаза atpA,B,E,F,H,I
Рибулозо-1,5-бифосфаткарбоксилаза rbcL
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полноценной молекулы РДФК обеспечивают успешное прохождение заключи-
тельного этапа фотосинтеза и определяют продуктивность (прирост биомассы) 
растения.

В хлоропластах также найдены гены, аналогичные по нуклеотидной последо-
вательности генам NADH-дегидрогеназы митохондрий (11 последовательно-
стей). В последнее время чаще всего их выделяют в самостоятельную третью 
группу [9].

Кроме того, найдено достаточно большое число открытых рамок считывания 
(orf), функция которых пока не выяснена.

Несмотря на то что пластидный геном является гораздо более конденсиро-
ванным геномом, чем ядерные геномы клеток эукариот, некодирующие участки 
(интроны, межгенные спейсерные последовательности) все же занимают в нем 
определенную часть, хотя и значительно меньшую, чем в ядерном или митохонд-
риальном геномах. Наличие интронов – характерная черта, отличающая геном 
хлоропластов от прокариотического. Содержание интронов варьирует в различ-
ных видах, свидетельствуя о том, что их утрата и приобретение – процесс, на-
прямую не связанный с эволюцией видов [10]. Всего в хлоропластных генах 
высших растений найдено около 20 интронов [11, 12].

Контроль экспрессии хлоропластных генов находится под влиянием факто-
ров окружающей среды и программы развития организма, реализуяcь на ступе-
нях транскрипции, посттранскрипции, трансляции и посттрансляции. Особенно 
сильно экспрессия хлоропластных генов контролируется на посттранскрипци-
онном уровне [8]. 

Хлоропластные гены наземных растений организованы (за небольшим ис-
ключением) в полицистронные кластеры (наподобие оперонов) и котранскриби-
руются как полицистронные пре-мРНК, которые затем интенсивно процессиру-
ются в различные виды коротких РНК молекул. Создается определенный неизмен-
ный steady – state уровень РНК. Он регулируется в основном двумя факторами: 
транскрипционной активностью индивидуальных генов и стабильностью их транс-
криптов. Скорость транскрипции генов хлоропластов и состав так называемого 
steady – state РНК пула не совпадают. Это свидетельствует о том, что посттран-
скрипционный РНК процессинг первичных транскриптов – важная ступень в конт- 
роле экспрессии хлоропластных генов [8]. Транскрипционно-трансляционный 
аппарат хлоропластов имеет ряд сходных с прокариотами свойств. Но поскольку 
множество компонентов хлоропластной генетической системы кодируется ядром, 
ее формирование требует координированной экспрессии ядерных и хлоропластных 
генов [8]. 

В системе хлоропластов транскрипция ведется, по крайней мере, тремя раз-
личными РНК-полимеразами: РНК – полимеразой бактериального типа, кодируе-
мой в пластидном геноме (PEP), и двумя ядернокодируемыми РНК-полимеразами 
(NEP). Последние подобны РНК полимеразам бактериофагов [13].

Общая скорость транскрипции хлоропластных генов определяется в основ-
ном силой промотора. Транскрипционный анализ, проведенный на изолирован-
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ных хлоропластах ячменя, показал, что скорость транскрипции 15 различных 
генов может различаться более чем в 300 раз и зависит от целого ряда факто-
ров [14].

Составной частью РНК-процессинга является РНК-редактирование (RNA 
editing – РНК эдитинг). Считываемая с ДНК пре-мРНК подвергается изменени-
ям последовательности, ведущим к модификации ДНК кодируемой информации. 
Впервые РНК-эдитинг в хлоропластах был обнаружен при анализе рибосомного 
гена rpl2 у кукурузы [15], а затем и для других генов и видов [16]. Редактирова-
ние в хлоропластах чаще всего происходит во вторых нуклеотидах кодонов, наи-
более частые превращения UCA – UUA. Транслироваться могут как редактиро-
ванные, так и нередактированные мРНК, но полноценный и функционирующий 
белок может быть получен только с редактированной мРНК. Данный феномен 
распространен во внеядерных генетических системах–хлоропластах, митохон-
дриях. Случаи эдитинга ядерных транскриптов чрезвычайно редки. Редактиро-
вание пре-мРНК должно, бесспорно, иметь большое адаптивное значение, иначе 
столь энергоемкий процесс просто не смог бы сохраниться в природе.

Интенсивные молекулярно-генетические исследования пластидного генома, 
направленные на полную расшифровку функциональной организации пластид, 
ведут и к практическому применению полученных знаний. Так, разработка ме-
тодических подходов к конструированию хлоропластных геномов зеленой водо-
росли Chlamydomonas reinhardtii и Nicotiana tabacum позволила переносить 
трансгены в пластидные геномы с помощью трансформации. Эта технология 
раскрывает широкие возможности для биотехнологии будущего и имеет ряд 
преимуществ перед традиционной трансформацией ядерного генома: 1) высокий 
уровень трансгенной экспрессии и аккумуляция чужеродных белков, до более 
чем 40% общей растворимой фракции белков предположительно как результат 
полиплоидности пластидной генетической системы и/или высокой стабильно-
сти чужеродных белков [17]; 2) возможность переноса множества трансгенов 
одновременно и экспрессии подобно оперону, как следствие успешной трансля-
ции полицистронных мРНК в пластидах [18]; 3) отсутствие эффекта положения 
в геноме пластид, так как встраивание трансформируемой последовательности в 
хпДНК происходит за счет гомологичной рекомбинации и в строго определен-
ном месте [19]; 4) отсутствие эпигенетического эффекта [20]; 5) исключено рас-
пространение трансформированных генов с пыльцой, по крайней мере для боль-
шинства видов сельскохозяйственных растений [21, 22].

За последние несколько лет исследования показали огромную важность хло-
ропластной трансформации для изучения практически всех аспектов экспрессии 
генома пластид in vivo. Так, эта технология успешно применяется при изучении 
транскрипционной и постранскрипционной регуляции [23], РНК-эдитинга [24], 
сплайсинга [25] и ДНК репликации [26]. Очень широко она используется для 
выяснения функций консервативных открытых рамок считывания в хлоропла-
стах. В ближайшем будущем функции многих хлоропластных генов, возможно, 
будут установлены благодаря данной методологии.
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7.2. Геном митохондрий высших растений

 Если в хлоропластах трансформируется энергия солнечного света, то в ми-
тохондриях – энергия от окисления пищевого субстрата. В клетке обычно содер-
жится от нескольких десятков до нескольких сотен митохондрий. В начале 
1960-х годов с помощью электронно-микроскопического и биохимического ана-
лизов были получены доказательства существования ДНК в митохондриях [27, 28]. 
Понадобилось достаточно много времени для того, чтобы расшифровать коди-
рующие функции митохондриального генома. Так же, как и у пластид, геном 
митохондрий мультикопийный. Причем число органелл и концентрация орга-
нельной ДНК изменяется на различных стадиях развития растений, что пред-
ставляет определенную форму регуляции, в которой нуждается клетка. Геномы 
митохондрий животных, грибов и растений, хотя и имеют множество общих ко-
дирующих последовательностей, по своей структурной организации отличаются 
друг от друга. Геном митохондрий растений больше по своим физическим раз-
мерам, чем геном митохондрий животных или грибов. Митохондриальная ДНК 
растений представлена в клетке не только основной кольцевой хромосомой 
(«master copy»), но и гетерогенными популяциями меньших по размерам кольце-
вых и линейных молекул [29].

Митохондриальная ДНК высших растений составляет чаще всего менее 1% 
от тотальной ДНК, однако в исключительных случаях (например, клетки гипо-
котиля дыни) достигает 15% [30]. Размеры генома среди высших растений широ-
ко варьируют: от 208 000 п. о. у Brassica hirta [31] до 2 400 000 п. о. у дыни 
(Cucumis melo), а внутри рода тыквенных (Cucumis) размер митохондриального 
генома варьирует более чем в 6 раз [цит. по 32]. Все выявленные у растений ми-
тохондриальные гены относятся к нескольким группам: гены кодируют рибосо-
мальные белки митохондрий, гены тРНК, гены, кодирующие ряд компонентов 
комплексов электронно-транспортной цепи (см. табл. 7.2). 

Большинство белков, участвующих в построении мембранных структур ми-
тохондрий, а также в процессах метаболизма, осуществляемых в этих органел-
лах, кодируется ядерными генами. Белки митохондрий ядерного кодирования 
синтезируются в цитозоле и импортируются в органеллы [33].

Митохондриальный геном наземных растений в отличие от хлоропластного 
пластичен. В нем чаще происходят хромосомные перестройки, встраивание участ-
ков генома ядра и хлоропластов и, наоборот, перенос части генов в ядерный ге-
ном. С другой стороны, на уровне первичной последовательности ДНК мито-
хондрий наиболее медленно эволюционирует по сравнению с другими клеточ-
ными геномами, поэтому представляется вероятным использовать мтДНК для 
получения филогенетической информации о процессах видообразования расте-
ний [34].

Частота точечных мутаций в митохондриальном геноме растений в несколь-
ко раз ниже, чем в хлоропластном, в 10–20 раз ниже, чем в ядерном геноме  
растений, и в 50–100 раз ниже, чем в митохондриальном геноме животных [35, 
цит. по 36].
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Таблица 7.2. Гены митохондриальных геномов рапса, арабидопсиса, 
сахарной свеклы и риса [32]

Гены Рапс Арабидопсис Сахарная свекла Рис

Субъединицы комплекса I nad1 + + + +
nad2 + + + +
nad3 + + + +
nad4 + + + +

nad4L + + + +
nad5 + + + +
nad6 + + + +
nad7 + + + +
nad9 + + + +

Субъединицы комплекса II sdhB – – – –
sdhC – – – –
sdhD Y Y – –

Субъединицы комплекса III cob + + + +
Субъединицы комплекса IV cox1 + + + +

cox2 + + + +
cox3 + + + +

Субъединицы комплекса V atp1 + + + +
atp4(orf25) + + + +

atp6 + + + +
atp8 (orfB) + + + +

atp9 + + + +
Рибосомальная РНК rrn5 + + + +

rrn18 + + + +
rrn26 + + + +

Рибосомальные белки rpl2 + + – +
rpl5 + + + +

rpl16 + + – +
rps1 – – – +
rps2 – – – +
rps3 + + + +
rps4 + + + +
rps7 + + + +

rps11 – – – Y
rps12 + + + +
rps13 – – + +
rps14 + Y – Y
rps19 – Y – +

Цитохром-c-биогенез ccm B + + + +
ccmC + + Y +

ccmFN – – + +
ccmFN1 + + – –
ccmFN2 + + – –

ccmFC + + + +
Другие ORFs tatC(orfX) + + + +

Orf222 + – – –
matR + + + +

П р и м е ч а н и е.   «+» – присутствует; Y – псевдоген; «–» – отсутствует.
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В митохондриях многих культурных растений – кукурузы, сорго, бобов  
и других были обнаружены малые линейные и кольцевые ДНК и/или РНК моле-
кулы, не гомологичные геномной мтДНК и названные митохондриальными 
плазмидами [37–40].

В настоящее время расшифрованы ДНК последовательности ряда митохонд-
риальных геномов водорослей, а также следующих наземных растений: Arabidopsis 
thalian, Beta vulgaris, Oryza sativa, Brassica napus, Zea mays subsp. mays Triticum 
aestivum, Nicotiana tabacum. Для сравнения приведем краткие характеристики 
геномов митохондрий некоторых из перечисленных видов.

Пока 3/4 мт генома кукурузы (Zea mays subsp. mays) длиной 569 630 п. о. оста-
ются структурно и функционально неизученными. К настоящему времени иден-
тифицировано 58 генов, кодирующих 33 белка, 3 рРНК и 21 тРНК для 14 амино-
кислот. Обнаружена также 121 открытая рамка считывания длиной 300 п. о. 
(только 3 из которых встречаются в мт геноме риса), 25 281 п. о. (4,44%) копий 
пластидного генома, 6 пар больших повторов, покрывающих 17,35% генома,  
и 5,59% небольших повторов в 20–500 п. о. [41]. 

Величина митохондриального генома Brassica napus вдвое меньше, чем  
у вышеописанных видов, и составляет 221 853 п. о. В нем идентифицировано 34 
белок-кодирующих гена, 3 гена рРНК и 17 генов тРНК. Обнаружено также две 
копии гена cox2. Первая копия (cox2-1) гомологична поcледовательностям того же 
гена у других растений, вторая (cox2-2) – не имеет гомологии среди известных 
сиквенсов. Присутствие в молекуле 2427 нуклеотидного повтора обеспечивает 
рекомбинантные перестройки митохондриального генома рапса и образование 
двух субгеномных кольцевых молекул (124 908 и 96 945 п. о.). В геноме было об-
наружено 5,9% последовательностей хлороплаcтной природы и 0,3% ядерной. 
Всего 80,6% последовательной мт генома рапса пока не идентифицированы [32]. 

Митохондриальный геном Arabidopsis thaliana состоит из 366 924 нуклеоти-
дов, кодирующих 57 генов, покрывающих 10% всего генома. 8% этих генов со-
ставляют интроны. Кроме того, обнаружены открытые рамки считывания (10%), 
повторы (7%), ретротранспозоны ядерной природы (4%) и хлоропластные сик-
венсы (1%). Не идентифицировано 60% генома. У сходного по величине (367 799 
нуклеотидов) митохондриального генома Beta vulgaris установлены гены 29 бел-
ков, 5 рРНК и 25 тРНК [42]. 

В геноме митохондрий Oryza sativa длиной 490 520 п. о. идентифицированы 
3 гена рРНК, 17 генов и 5 псевдогенов тРНК, 11 генов и 2 псевдогена рибосо-
мальных белков. Первичные последовательности из хлоропластного и ядерного 
геномов составляют 6,3 и 13,4% соответственно [43].

Первичная последовательность митохондриального генома Nicotiana tabacum 
имеет длину 430 597 п. о. Идентифицировано 36 белок-кодирующих, 3 рРНК  
и 21 тРНК гена [44]. 

Triticum aestivum имеет наиболее компактный митохондриальный геном среди 
злаков – 452 528 п. н., что составляет 92 и 79% от длин мт геномов риса и куку-
рузы (рис. 7.2). Это – кольцевая молекула, кодирующая 55 генов с экзонами,  
в числе которых 35 белок-кодирующих, 3 рРНК, 17 тРНК генов, аналогичных генам 
риса и кукурузы [45].
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Рис. 7.2. Генетическая карта митохондриального генома пшеницы [45]

Из приведенных примеров видно, что бóльшая часть исследованных мито-
хондриальных геномов сельскохозяйственных растений, несмотря на полную 
расшифровку их нуклеотидных последовательностей, остается пока неиденти-
фицированной. Все найденные митохондриальные гены растений относятся  
к нескольким группам: гены рибосомальных белков (от 11 – до 36 генов), гены 
тРНК (от 17 – до 25), гены рРНК (от 3 – до 5), гены комплексов I – IV (около 21 
гена) и др. (табл. 7.2).

Наряду с центральной ролью в энергетическом метаболизме митохондрии 
растений напрямую связаны с ответной реакцией растительного организма на 
стресс [46, 47]. Воздействие внешних факторов, воспринимаемое именно через 
митохондрии путем промежуточных сигналов, передается в ядро, где далее за-
пускаются механизмы ответной реакции на стресс. Экспрессия альтернативного 
пути дыхания у растений – один из примеров такого сигнального взаимодей-
ствия геномов ядра и митохондрий. Альтернативный путь окисления у растений 
запускается, как правило, в различных условиях стресса, таких, как холод, по-
вреждения, воздействие патогенов и др.

Было обнаружено, что регуляция ядерного гена, кодирующего альтернатив-
ную оксидазу Аох1 у арабидопсиса, может служить хорошей моделью для изуче-
ния восприятия митохондриями множества стрессовых сигналов и передачи их 
в ядро. Промежуточными звеньями в сигнальных процессах являются пероксид 
водорода и реактивные виды кислорода (reactive oxygen species) ROS [48]. Мито-
хондрии растений, поврежденные стрессом, посылают сигналы в ядро, индуцируя 
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транскрипцию тех генов, чьи продукты нуждаются в поддержке, а также инфор-
мацию о том, где локализовано повреждение, и приводя тем самым к избира-
тельному включению aox митохондриальных генов [49].

Таким образом, геномы энергетических органелл растительной клетки, имея 
сходные черты в организации и экспрессии, отличаются рядом уникальных черт 
и демонстрируют удивительно разные темпы и особенности эволюционных из-
менений. Механизмы, приводящие к этим различиям, пока не поняты [11]. Однако 
изучение этих особенностей с использованием достижений современной моле-
кулярной биологии в сочетании с классическими методами помогает понять от-
дельные принципы эволюции, коадаптации и особенностей наследования гене-
тических систем клеточных органелл. 

7.3. Наследование органельных ДНК у растений – 
принципы коадаптации генетических систем клетки

Гены органелл наследуются иначе, чем гены ядра. В табл. 7.3 представлены 
сравнительные особенности поведения генетического материала ядра и органелл.

Считается, что у растений ДНК органелл наследуется чаще всего по мате-
ринской линии. Но у многих видов растений в пыльце обнаруживается хлоро-
пластная и митохондриальная ДНК обоих родителей [50, 51], однако впослед-
ствии чаще сохраняется однородительский тип наследования за счет элиминации 
органельной ДНК другого родителя [50, 52, 53]. В частности, у ячменя в процессе 
созревания пыльцы происходит значительное снижение количества митохонд-
риальной ДНК [53]. Механизмы, контролирующие этот процесс, не достаточно 
ясны.

В связи с этим авторами были проведены исследования, которые вносят 
вклад в теорию наследования геномов митохондрий и хлоропластов и механиз-
мов взаимодействия всех трех клеточных геномов. Удобным модельным объек-
том для этих исследований послужили межвидовые и межродовые гибриды 
злаков, а также созданные на их основе замещенные линии. 

Таблица 7.3. Репликация и распределение ядерных и органельных геномов 
между дочерними клетками в митозе

Хромосомы ядра Органеллы

Распределение между дочерними клетками 
в митозе происходит синхронно в строго оп-
ределенный период клеточного цикла

Распределение между дочерними клетками в ми-
тозе происходит не синхронно в течение клеточ-
ного цикла

Каждая хромосома реплицируется в течение 
клеточного цикла только один раз

Одни органеллы могут реплицироваться неодно-
кратно и чаще, чем другие, некоторые совсем не 
реплицируются, в результате чего изменяется соот-
ношение органелл в клетке

Дочерние клетки абсолютно идентичны ма-
те ринской по набору хромосом

Дочерние клетки могут получить неравное ко-
личество различных органелл, так как разли-
чаются скорости их репликации и отсутствует 
механизм точного распределения органелл при 
делении клетки

Сегрегация хромосом отсутствует Происходит вегетативная сегрегация органелл
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Изучение наследования ДНК хлоропластов и митохондрий у аллоплазмати-
ческой пшеницы на цитоплазме ржи и ее гибридов ранних поколений с помощью 
полимеразной цепной реакции показало, что геномы органелл передаются в по-
томство независимо друг от друга. Пластидная ДНК наследуется строго по ма-
теринской линии, а для митохондриальной ДНК показана возможность двуро-
дительского наследования (табл. 7.3). В системе аллоплазматической пшеницы 
на цитоплазме ржи ядерно-цитоплазматический конфликт разрешается двумя 
путями: 1) у части растений в ядре присутствует телоцентрический фрагмент хро - 
мосомы ржи, вероятнее всего несущей Ncc-ген (nuclear cytoplasmic compatibility) 
ядерно-цитоплазматической совместимости; 2) у продуктивных растений позд-
них гибридных поколений данный хромосомный фрагмент отсутствует, однако 
вместо материнских наблюдается присутствие отцовских копий генома пластид 
[54–56]. 

Аналогичные процессы наблюдаются и при изучении системы гибридов 
Secalotriticum (табл. 7.4). В гибридных поколениях F1 от скрещивания ржи с три-
тикале обнаруживается материнское наследование хлоропластной ДНК и двуро-
дительское наследование митохондриальной ДНК. Анализ поздних поколений 
Secalotriticum неожиданно выявляет присутствие в цитоплазматических гено-
мах как пластидной, так и митохондриальной ДНК исключительно пшеничного 
типа [57].

Таблица 7.4. Хлоропластные и митохондриальные ДНК-локусы, 
выявляемые у гибридов и аллоплазматических линий 

рожь–пшеница, рожь–тритикале

Исследованные формы
Тип митохондриальной ДНК Тип хлоропластной ДНК

CoxIIE 18S/5S trnS1 3’rbcL

Аллоплазматическая
пшеница на цитоплазме ржи BC6 – L62

Р+П Р+п Р Р

Гибриды F1–F3 с сортами пшениц Р + П/ р+П Р+п/Р+п/ Р+П Р Р
Аллоплазматические пшеницы на 
цитоплазме ржи BC9(ЦАНК–1А–1Д) Р + П Р + п Р Р

Гибриды (рожь–тритикале) F1 Р + П/ Р+п Изм?Р+п? Р Р
Линии секалотритикум (выделенные из 
F7–8BC2)

П р + П П П

П р и м е ч а н и е.  Р – копии ржи; П – копии пшеницы; р/п – слабые ПЦР фрагменты ржи/
пшеницы (+п; р+ – следовые количества).

Мы полагаем, что субстохиометрическое количество копий отцовской хло-
ропластной ДНК, не выявляемое в F1, в глубоких беккроссах преимущественно 
реплицируется, замещая постепенно материнские молекулы. 

Аналогичную картину можно наблюдать и при изучении наследования орга-
нельных геномов у ячменно-пшеничных гибридов в процессе создания фертиль-
ной рекомбинантной аллолинии (табл. 7.5). 
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Таблица 7.5. Хлоропластные и митохондриальные ДНК-локусы, 
выявляемые у гибридов и замещенных линий ячмень–пшеница

Исследованные формы
Тип митохондриальной ДНК Тип хлоропластной ДНК

CoxI 5'cob nad3-orf156 18S/5S trnS1 3’rbcL

Мужски стерильные растения 
F1 и BC1

Я+п Я Я+п (Я+П) Я Я

Мужски стерильные растения
BC4; BC6 

Я+п/Я+п Я п (Я+П)/П Я Я

Нестабильная по проявлению 
фертильности линия L-55(2) Я+п Я п (Я+П)/П Я Я

Стабильные фертильные 
и продуктивные линии 
L-16(30); L-79(1); L-g41

П П П П П П

П р и м е ч а н и е.  Я – копии ячменя; П – копии пшеницы; п – слабые ПЦР фрагменты пше-
ницы (+п – следовые количества).

У стерильных гибридов F1 и их беккроссных потомков обнаруживаются  
ячменные (материнские) копии хлоропластного (3’ rbcL фланкирующий район  
и SSR локус 3’-фланкирующий trnS ген) и митохондриального (cox I, 5’cob и nad3-orf156) 
генома. Двуродительски наследуется только 18S/5S повтор – опять же с преоб-
ладанием материнских копий. Однако у стабильных самофертильных рекомби-
нантных линий пшеничные (отцовские) копии становятся доминантными как  
в хлоропластном, так и в митохондриальном геноме. Прослеживается тенденция 
тесной связи наследования органельных геномов с фертильностью и жизнеспо-
собностью у отдаленных гибридов. Если у растения сохраняются материнские 
копии при полном замещении ядерного генома отцовским, то растение слабое, 
стерильное и часто нежизнеспособное. Но когда же замещение ячменных хромо-
сом пшеничными сопровождается аналогичной заменой в органельном геноме, 
то растение будет фертильным и жизнеспособным, но перестанет быть алло-
плазматическим [58]. 

Если обратить внимание на последовательное изменение состава генома ядра 
от гибридов F1BC1 к F7–F8 BC2 и сопоставить этот процесс с характером передачи 
родительских органельных геномов потомству, то очевидно, что определенное 
соотношение хромосомных факторов родительских геномов в ядре детермини-
рует и тип передачи органелл (табл. 7.4). Вероятно, причиной такой сегрегации 
отцовских хлоропластных и митохондриальных геномов является изменение ге-
нотипа гибридного ядра в процессе беккроссирования. Нами были подтверждены 
и уточнены выдвигавшиеся ранее предположения [59] о нарушении сложивше-
гося ядерно-цитоплазматического соподчинения в случае отдаленной гибриди-
зации, в результате чего становится возможной передача органельных ДНК от 
отцовского родителя.

На основании полученных результатов исследований может быть сформули-
рована следующая концепция преобразований клеточных геномов в процессе 
отдаленной гибридизации как способ взаимной коадаптации ядра и органелл:
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– необходимым условием выживания отдаленных гибридов злаков является 
преодоление ядерно-цитоплазматического дисбаланса, приводящего к потере 
фертильности и жизнеспособности;

– восстановление фертильности и жизнеспособности у отдаленных гибридов 
злаков достигается двумя путями: 1) сохранением копий ядерного генома, род-
ственного органельному или 2) изменением геномов органелл. В случае отдаленной 
гибридизации происходит нарушение сложившегося ядерно-цитоплазматиче-
ского баланса и нарушается контроль селективной репликации материнских  
органелл и их геномов, в результате чего становится возможной передача и со-
хранение органельных ДНК от отцовского родителя. 

Обнаруженная закономерность преобразования органельных геномов в про-
цессе формообразования отдаленных гибридов расширяет и углубляет пред-
ставления о путях и механизмах взаимодействия геномов ядра и органелл. Это 
взаимодействие основано, возможно, на коадаптации белково-ферментных ком-
плексов, часть из которых кодируется геномами органелл, в то время как другая 
часть – геномом ядра. Изменение геномного состава клетки может усиливать 
или ослаблять энергетические функции пластид и митохондрий, что, в свою 
очередь, может приводить к изменению продуктивности и приспособленности 
растений.

7.4. Цитоплазматическая мужская стерильность: 
молекулярная природа феномена и возможности 

практического использования в селекции растений

Явление цитоплазматической мужской стерильности – это формирование 
нежизнеспособной пыльцы у растений, вызванное изменениями в митохондри-
альном геноме. Это самые прибыльные мутации, успешно используемые в гиб-
ридной селекции растений. Генная мужская стерильность (ГМС), контролируемая 
ядерным геномом, не нашла широкого практического применения у большин-
ства видов сельскохозяйственных растений из-за менделевского типа наследова-
ния генов и соответственно трудностей с поддержанием линий-закрепителей 
стерильности.

Впервые гипотеза о митохондриальной природе ЦМС была высказана в ряде 
работ А. Н. Палиловой [60, 61]. Уже ранние цитохимические и электронно-микро-  
скопические исследования, посвященные ЦМС, свидетельствовали о серьезных 
нарушениях в митохондриях стерильных растений [62–64]. На основе этих дан-
ных были сделаны предположения о мутации в митохондриальной ДНК, кото-
рые полностью подтвердились [65]. Изучение феномена ЦМС продолжается  
в настоящее время во многих лабораториях мира – исследуются как структурно-
функциональные особенности митохондриального генома, так и локализация  
и механизмы действия генов-восстановителей фертильности. ЦМС описана более 
чем у 150 видов высших растений, относящихся к 47 родам и 20 семействам [66–69], 
а по некоторым данным, ЦМС найдена более чем у 300 видов [70]. ЦМС-мутация 
сохраняется у множества диких форм в незначительных количествах, а при 



330

определенных ядерно-плазменных комбинациях количество ее копий в мито-
хондриях может возрастать в 1000–2000 раз. Причиной развития мужской сте-
рильности чаще всего называется экспрессия так называемых химерных генов, 
т. е. рекомбинантных участков генома, состоящих из нуклеотидных последова-
тельностей разных генов. Продукты трансляции этих участков оказываются 
токсичными для нормального микроспорогенеза. К настоящему времени более 
12 районов мтДНК идентифицированы, и наиболее часто химерные гены обна-
руживаются либо поблизости генов субъединиц АТР-синтетазы, либо локализу-
ются непосредственно в промоторной зоне [71]. 

Наиболее часто цитоплазматическая мужская стерильность проявляется как 
результат ядерно-плазменной несовместимости. Впервые случай возникновения 
ЦМС при гибридизации был описан у межсортовых гибридов сорго [72]. Клас-
сическими примерами стерильности такого типа являются аллоплазматические 
пшеницы Triticum aestivum на цитоплазме Aegilops ovata [73] или Triticum timopheevi 
[60, 74, 75], линии подсолнечника Helianthus annuus на цитоплазме Helianthus 
petiolaris [76], стерильные линии табака (Nicotiana tabacum) на цитоплазме  
N. repanda [77, 78], ЦМС-формы у различных видов рода Brassica [79] и др. 

Не только гибридизация может приводить к образованию нежизнеспособ-
ных по пыльце форм. Описаны случаи возникновения ЦМС-форм в культуре in 
vitro как результат сомаклональной изменчивости [70]. 

ЦМС, независимо от того, является ли она результатом спонтанной мутации 
или несовместимости внутриклеточных геномов при гибридизации, представ-
ляет собой феномен ядерно-плазменного взаимодействия, в котором участвуют 
гены как митохондрий, так и ядра – гены Rf (restoration of fertility), восстанавли-
вающие полностью или частично фертильность пыльцы. В случае доминантных 
Rf генов фертильность восстанавливается уже в гибридах F1 («стерильная» ци-
топлазма, гетерозиготное по генам Rf ядро), что играет решающую роль в их 
практическом использовании [80]. В некоторых случаях ЦМС восстанавливает-
ся с помощью не одного, а нескольких Rf генов [60, 67, 80, 81]. Действие генов-
восстановителей проявляется на разных этапах – от репликации ДНК до взаи-
модействия с ЦМС-белками.

Гены-восстановители фертильности разных ЦМС-систем могут: 1) снижать 
количество полноразмерных транскриптов ЦМС-генов, влияя на РНК-процессинг 
и РНК-эдитинг; 2) изменять число копий митохондриальных хромосом, несущих 
ЦМС-ген; 3) уменьшать количество продукта ЦМС-генов, действуя посттранс-
ляционно. Системы восстановления фертильности не менее разнообразны, чем 
ЦМС-системы, однако, какими бы разнообразными ни являлись системы ЦМС  
у разных растений, эффект ядерных генов-восстановителей фертильности может 
быть двух типов:

если ЦМС возникает в результате потери или инактивации какого-то фактора, 
то ген-восстановитель должен обеспечить растение комплементарно действую-
щим субстратом;

если ЦМС возникает в результате синтеза новым химерным геном какого-то 
токсического продукта, то ген-восстановитель должен каким-то образом инак-
тивировать этот ген, либо его продукт. 
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Большинство исследованных к настоящему времени ЦМС-систем и генов-
восстановителей представляют пример второго типа. Рассмотрим несколько при-
меров действия ЦМС систем у ряда с/х культур.

ЦМС у кукурузы. Выделяют Т-, С- и S-типы цитоплазматической мужской 
стерильности у кукурузы. Возникновение разных типов ЦМС связано с продук-
тами экспрессии химерных районов [82–84]. Линии кукурузы с Т-типом сте-
рильности оказались наиболее сильно подвержены заражению гельминтоспори-
озом из-за нарушения проницаемости мембран, вызванного действием токсич-
ного белка – продукта экспрессии гена T-urf13. Экспрессия ЦМС-транскриптов 
подавляется генами-восстановителями фертильности. Так, присутствие гена Rf1 
незначительно снижает количество мРНК urf13. Далее первичные транскрипты 
подвергаются процессингу, в результате чего основным у растений с Rf1-аллелем 
становится «укороченный» транскрипт, содержащий неполную последователь-
ность urf13. Именно с этой посттранскрипционной модификацией, а не с нару-
шением собственно транскрипции, как полагают, связано снижение количества 
13 кД белка. Интересно, что сайты процессинга у Т-ЦМС локуса кукурузы и у 
ЦМС-локуса сорго весьма сходны – возможно, определенная последовательность 
в обоих случаях узнается продуктами ядерных генов-восстановителей [85].  
Однако лишь в присутствии доминантного аллеля второго гена-восстановителя – 
Rf2 (который кодирует белок, чрезвычайно сходный с митохондриальной альде-
гиддегидрогеназой) восстанавливается нормальный процесс формирования жизне-  
способной пыльцы [70]. Недавно показано, что функцию гена Rf1 могут брать на 
себя любой из двух других генов-восстановителей: Rf8 или Rf*. Ведется работа 
по созданию системы трансформации Т-цитоплазмы и идентификации ДНК-
маркеров, связанных с локусом Rf8 [86].

Транскрипция orf355-orf77 района ассоциирована с S-типом ЦМС кукурузы. 
В микроспорах мужских стерильных форм обнаруживается значительное коли-
чество транскриптов длиной 1,6 и 2,8 т. п. н. Более короткий транскрипт предпо-
ложительно является продуктом расщепления более длинного. У фертильных 
растений обнаруживается делеция в 9 нуклеотидов на 5’-конце 1,6 т. п. н. транс-
крипта [84]. Система восстановления фертильности с помощью гена Rf3 действует 
на гаметофитном уровне. Растения, гетерозиготные по гену Rf3, являются полу-
стерильными: половина пыльцевых зерен жизнеспособна, вторая половина – 
стерильна. Обнаружена гомология в нуклеотидной последовательности района 
orf77 редактированному локусу atp9, 17-й аминокислотный белок химерного участка 
идентичен С-терминальному трансмембранному домену 9 АТР-синтетазы [83]. 
Короткие транскрипты cob и atp6 генов найдены в листьях нормальных и вос-
становленных растений с цитоплазмой S-типа. Вероятно, Rf3 ген кодирует либо 
активизирует какой-то модификатор митохондриальной транскрипции (Mmt), 
который действует не только на ЦМС-гены orf355, orf77, но и на транскрипты 
нормальных генов cob и atp6 [87]. 

ЦМС у подсолнечника. Наиболее часто используемым при производстве гиб-
ридного подсолнечника и соответственно наиболее изученным источником 
ЦМС является цитоплазма PET1 Helianthus petiolaris, вызывающая ЦМС у по-
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томков при скрещивании с Helianthus annuus [76]. Район orf 522 является так на-
зываемой сигнальной областью для PET1-цитоплазмы и кодирует белок в 16 кДа, 
он локализован рядом с геном α-субъединицы АТР-азы atpA. Данный ген по ре-
зультатам Southern-гибридизации демонстрирует изменчивость структурной  
организации у разных ЦМС-цитоплазм [88]. Действие генов-восстановителей 
PET1-цитоплазмы осуществляется на посттранскрипционном уровне в виде де-
стабилизации транскрипта [89]. Механизмом, приводящим к уменьшению коли-
чества молекул мРНК atpA-orf522 под действием гена-восстановителя, является 
полиаденилирование РНК-матриц, которое вызывает ускоренную деградацию 
молекул рибонуклеазами [90]. К настоящему времени известно более 62 источ-
ников ЦМС [91] и к 30 из них найдены Rf-гены. Сегодня внимание исследовате-
лей сосредоточено на молекулярном картировании и создании BAC (Bacterial 
Artificial Chromosome) клонов ядерных генов-восстановителей фертильности  
у подсолнечника [92]. 

Цитоплазматическая мужская стерильность у растений рода Brassica.  
У двух типов цитоплазм рапса (Brassica napus): polima и napus возникновение 
ЦМС ассоциировано с экспрессией разных химерных генов. Экспрессия orf224/atp6 
района ассоциирована с polima типом мужской стерильности и регулируется 
геном-восстановителем фертильности Rfр [93]. Скорость транскрипции цистрона 
orf224/atp6 одинакова как у стерильных, так и у восстановленных линий Brassica 
napus (pol). Однако ген-восстановитель тканеспецифически изменяет полученный 
транскрипт: в отличие от стерильных линий, где обнаруживаются два полнораз-
мерных транскрипта размером 2,2 и 1,9 т. п. н., у восстановленных линий появ-
ляются более короткие, прошедшие процессинг транскрипты 1,4 и 1,3 т. п. н. 
Характерно, что такие транскрипты обнаруживаются в лепестках, тычинках, 
плодолистиках, но не в чашелистиках. Таким образом, ген-восстановитель дей-
ствует дифференцированно в разных тканях [94].

Продукт orf222 района, характерного для napus-ЦМС типа цитоплазмы, ак-
кумулируется в микроспорангиях в процессе созревания пыльцы и таким обра-
зом препятствует нормальному развитию пыльников, тогда как у фертильных 
растений данный белок содержится в незначительных количествах. Ядерные 
гены-восстановители фертильности способствуют снижению уровня накопления 
данного продукта [95]. Мужски стерильная цитоплазма Ogura, встречающаяся  
у многих видов Raphanus, содержит белок ORF 138 (массой 19 кДа), формирующий 
олигомеры и встраивающийся во внутреннюю мембрану митохондрий. Каким 
образом это приводит к нарушению микроспорогенеза, окончательно не выяснено, 
но присутствие ядерного гена-восстановителя фертильности Rfo приводит к сни-
жению экспрессии данного гена [96]. Помимо nap, pol и Ogura типов цитоплазм 
были найдены еще 2 источника ЦМС – у рода Brassica: «tournefortii» и «tourne-
fortii-stiewe». Цитоплазматическая мужская стерильность наблюдается при ин-
трогрессии цитоплазмы Brassica tournefortii в другие виды – Brassica napus или 
Brassica juncea [97]. Вероятно, причина нарушения микроспорогенеза затраги-
вает механизмы нормального функционирования ATP-синтетазы – основного 
энергетического поставщика клетки. 
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Цитоплазматическая мужская стерильность у ржи. В настоящее время 
для практической селекции гибридных сортов озимой ржи используются два 
типа ЦМС: Р («Пампа») и G (Gülzow). Несмотря на то что данное явление широко 
используется в гибридной селекции этой культуры, имеется совсем мало сведе-
ний об изменениях в митохондриальном геноме, ассоциированных с образова-
нием стерильной пыльцы. Dohmen и Tudzynski, исследуя митохондриальный ге-
ном фертильного сорта Secale cereale и линии с Р-типом ЦМС, обнаружили от-
крытую рамку считывания pol-r, однако транскрипт у стерильной линии не 
редактируется и, следовательно, экспрессируется белок на 23 аминокислоты 
длиннее, чем у фертильной ржи [98, 99]. Потенциальный продукт трансляции 
pol-r гомологичен ДНК полимеразе В-типа, кодируемой плазмидой S1 кукурузы 
Zea mays. В митохондриальной ДНК ржи фертильных сортов и ЦМС-форм Р-  
и G-типов с помощью RFLP-анализа обнаружены участки, гомологичные данной 
плазмиде [100]. Совсем недавно опубликованы данные об изучении 25 инбредных 
линий ржи (Secale cereale L.), с использованием SCAR-праймеров к нуклеотид-
ным последовательностям митохондриального генома, фланкирующим районы 
генов coxI, nad6 и nad2, которые позволяют дифференцировать фертильную ци-
топлазму и формы с Р- либо V (Vavilovii)-типами ЦСМ [101]. У ржи выделяют 
несколько групп сцепления, на которых локализуют Rf гены-восстановители 
фертильности пыльцы [102]. Ядерный ген-восстановитель фертильности G-типа 
ЦМС ржи Rfg1 локализован на хромосоме 4R [103]. Также описаны гены-моди-
фикаторы, локализованные на хромосомах 3R и 6R [104]. Механизм действия  
Rf-генов по восстановлению фертильности пока не выяснен. 

ЦМС у пшеницы. ЦМС у пшеницы является классическим примером ядерно-
цитоплазматического конфликта. Стерильная пыльца развивается у межвидовых 
(различных видов рода Triticum) и межродовых (Triticum и Aegilops) гибридов  
и замещенных линий. Наиболее популярным источником ЦМС у пшеницы яв-
ляется Triticum timopheevi. Митохондриальная ДНК данного вида содержит хи-
мерный ген orf256, который включает 228 п. о. 5’фланкирующего района и 33 п. о. 
3’-района (N-терминального) coxI гена, и остальные 507 п. о. невыясненного про-
исхождения. Расположен химерный ген непосредственно перед геном coxI и, у 
стерильных растений, котранскрибируется вместе с ним. Продукт совместной 
транскрипции этих генов – белок весом 7 кДа – не обнаруживается у фертиль-
ных растений. У эуплазматических растений Triticum timopheevi успешно фор-
мируется фертильная пыльца. Однако при сочетании цитоплазмы T. timopheevi  
с ядром вида, имеющего другой тип мтДНК, например T. aestivum, возникает 
ЦМС. В митохондриальном геноме Triticum aestivum orf256 не обнаружен [105]. 
Ядерные гены-восстановители впервые описаны для данной ЦМС-системы еще 
в 1960-е годы [106]. В дальнейшем они были локализованы на хромосомах 1А  
и 6В, а также более слабые – так называемые модификаторы Rf-генов – на 1В, 4В 
и 4D хромосомах [107]. Локус Rf на хромосоме 1В (вблизи ядрышко-образующего 
участка) эффективно восстанавливает стерильность, вызванную введением раз-
личных чужеродных цитоплазм [108, 109]. 
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У аллоплазматических гибридов Triticum aestivum (сорт Norin26) с цитоплаз-
матическим геномом Aegilops crassa наблюдалась новая разновидность ЦМС – 
фотопериод-чувствительная ЦМС (PCMS). Если аллоплазматические растения 
(cr)-N26 находятся в режиме светового дня менее 15 часов, они формируются 
нормально, при более продолжительном световом дне у них развивается пистил-
лоидность пыльников [110]. Как именно наблюдаемые нарушения в митохондри-
альном геноме связаны с пистиллоидностью и какую роль в этих процессах 
играет продолжительность светового дня, пока не ясно [111]. Тем не менее эта 
система с практической точки зрения очень удобна, так как отпадает необходи-
мость восстанавливать фертильность, потому что стерильные аналоги можно 
различать в условиях короткого дня, а получать гибридные семена в условиях 
длинного дня. 

ЦМС у свеклы. Для свеклы прочитаны первичные нуклеотидные последова-
тельности митохондриальных геномов с нормальным типом цитоплазмы и ЦМС 
[112, 113]. Геномный участок Norf246, обнаруженный у фертильных растений, не 
найден у стерильных. В свою очередь ЦМС геном содержит транскрибируемые 
открытые рамки считывания Satp6presequence, Scox2–2 , Sorf324 и Sorf119, уни-
кальные только для стерильных форм [112]. 

Помимо описанных выше культур ведутся работы по изучению ЦМС у таба-
ка, риса, хлопка [114], моркови, лука и т. д. Химерные гены были обнаружены  
у лука (в 5’-фланкирующей области cob гена) [115], у моркови (несколько рамок 
считывания, фланкирующие atp8 ген, а также регуляция РНК-эдитинга nad3 
транскрипта ) [116]. Для риса известно несколько типов ЦМС источников. Мито-
хондриальный геном Boro II содержит orf79, котранскрибирующийся вместе  
с двойным повтором atp6 гена. Конечный продукт является цитотоксическим 
белком, накапливающимся в микроспорах. Ядерные гены-восстановители фер-
тильности Rf1a и Rf1b блокируют синтез ORF79 белка на уровне процессинга 
B-atp6/orf79 мРНК [117]. ЦМС табака изучается с использованием в том числе  
и трансгенеза. Удалось локализовать делецию в 72 т. п. о. (сцепленную с развитием 
ЦМС) в районе гена nad7. Затем нормальный ген nad7 был вставлен в мтДНК 
ЦМС растения, и это привело к восстановлению фертильности и нормальному 
развитию самого растения [118]. Побочным эффектом, вызывающим нарушение 
развития пыльцы, является накопление ацетальдегида в условиях окислительного 
стресса (при переходе от дыхания к спиртовому брожению). Ацетальдегид-дегид- 
рогеназа окисляет ацетальдегид до ацетата, который соединяется с СоА и вклю-
чается в процесс переработки накопления энергии. Подавление функции этого 
фермента, так же как и активности пируватдегидрогеназы, приводит к наруше-
нию нормального формирования пыльцы [119]. 

Таким образом, значительный прогресс в изучении молекулярной природы 
ЦМС cвязан с применением высокоразрешающих методов исследования мито-
хондриального генома стерильных растений и последовательных этапов его экс-
прессии. Почти у всех исследованных ЦМС-форм выявлены химерные гены, об-
разованные путем реорганизации молекул митохондриальных ДНК, т. е. реком-
бинантные участки генома, состоящие из нуклеотидных последовательностей 
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разных генов и не идентифицированных участков кодирования. Продукты транс-
ляции этих участков оказываются токсичными для нормального микроспороге-
неза, так как не происходит нормальной экспрессии генов, кодирующих ряд 
ключевых энергетических функций [82, 115, 120–122]. Доказано влияние генов-вос-
становителей на репликацию и разные этапы экспрессии аномальных митохонд-
риальных генов. Rf-гены картированы у ряда ЦМС-систем, выяснен молекулярный 
механизм действия некоторых из них. Однако для полного понимания процессов, 
которые приводят к образованию абортивной пыльцы, необходимо установить, 
как контролируется тканеспецифическая экспрессия ЦМС-генов, как регулиру-
ется во времени и пространстве экспрессия ядерных генов-восстановителей, 
связать эти данные с особенностями метаболизма в тканях пыльников и с явле-
ниями апоптоза. Маловероятно, что в основе формирования стерильной пыльцы 
у разных видов растений лежит нарушение одной и той же митохондриальной 
функции, скорее всего, дефекты в различных митохондриальных функциях мо-
гут приводить к одному и тому же фенотипическому проявлению.

Примечательно, что изучение цитоплазматической мужской стерильности 
привело к открытию ряда явлений, ключевых для понимания фундаментальных 
процессов в растительной клетке. Так, благодаря детальному анализу этой си-
стемы впервые была показана посттранскрипционная регуляция в митохондриях 
растений, обнаружен единственный не редактируемый в митохондриях растений 
белок и установлена ключевая роль самих митохондрий в индукции программи-
руемой клеточной смерти органов и тканей растений. 

Феномен цитоплазматической мужской стерильности растений представляет 
собой не только практически значимую мутацию для производства гибридных 
гетерозисных семян, но и прекрасную теоретическую модель для изучения вза-
имодействия ядерных и цитоплазматических генетических систем клетки. Пер-
воначально открытый у многих видов растений как неменделевски наследую-
щийся признак, он был затем востребован практикой. Широкое и экономически 
эффективное использование этого феномена стимулировало многочисленные 
исследования геномов органелл растений, открыло перспективы новых молеку-
лярных исследований, которые, несомненно, снова будут востребованы практи-
кой в гораздо более широком объеме. Таким образом, история почти векового 
изучения ЦМС замечательно иллюстрирует тесную взаимосвязь и взаимозави-
симость прикладной и фундаментальной науки.

7.5. Изменчивость геномов органелл 
и возможность ее использования

Многие ученые, селекционеры оперируют исключительно изменчивостью 
генов ядра, отводя цитоплазматическим генам второстепенную роль. Однако, 
несмотря на то что в органеллах содержится малое число генов (приблизительно 
1%), эти гены функционально связаны с важнейшими процессами жизнедеятель-
ности организмов – внутриклеточным дыханием и фотосинтезом, а именно эти 
процессы определяют адаптивность и продуктивность растений. Несмотря на 
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сравнительно малую информационную емкость геномов органелл, приблизи-
тельно 25 % общей генотипической изменчивости растений контролируется ци-
топлазматическими генами, а 75% – ядерными [123]. 

Полиморфизм ДНК цитоплазматических органелл вначале был показан у эука-
риот на межвидовом уровне [1, 124]. Изучение данной изменчивости позволяет 
разрешать многочисленные спорные моменты родственных связей между видами, 
реконструировать филогению внутри отдельных семейств, а также использовать 
чужеродные цитоплазмы в селекционных программах для получения форм  
с ЦМС. Обнаружено, что для каждого вида характерен специфичный тип хпДНК, 
и величина различий между родами и видами в большинстве случаев зависит  
от степени их родства. Значительный межродовой полиморфизм описан для 10 ро-
дов из всех 7 триб Graminae, а также для родов Triticum, Avena, Hordeum, Secale  
и Triticum, Aegilops. В семействе злаковых среди родов Zea, Tripsacum, Aegilops/
Triticum, Sorhgum и Hordeum наиболее высокая изменчивость наблюдалась в ро-
дах Sorghum и Hordeum. Самое высокое количество вероятных замен на 100 сай-
тов рестрикции обнаружено в роде Linum – более чем в пять раз превышающее 
остальные значения среди изученных родов; у родов Brassica и Oncidium/
Trichocentrum показатель полиморфизма между видами превышал остальные 
значения более чем в два раза. 

Анализ внутривидового полиморфизма имеет большое значение для практи-
ческих целей, в том числе для селекционеров, поскольку для создания сортов 
межродовые гибриды используются редко. Обычно поиск источников изменчи-
вости проводится внутри рода или вида. Развитие методов молекулярного ана-
лиза значительно расширило спектр доказательств существования органельной 
изменчивости на внутривидовом уровне. С использованием ПДРФ был обнару-
жен внутривидовой полиморфизм хлоропластной ДНК ряда культурных и ди-
ких растений. Такие данные были опубликованы для 60 видов растений из более 
15 семейств: от папоротников до цветковых растений [124]. Исследования подоб-
ного рода активно ведутся в лаборатории нехромосомной наследственности. 
Еще до разработки метода ПЦР-анализа по количественным признакам ультра-
структуры хлоропластов и митохондрий был выявлен внутривидовой полимор-
физм митохондрий у сортообразцов мягкой пшеницы, внутривидовая цитоплаз-
матическая изменчивость у кукурузы и пшеницы (для кукурузы также и межви-
довая) [125, 126]. С использованием ПДРФ метода выявлен полиморфизм 
митохондриальной ДНК у изо- и аллоплазматических линий ячменя [127].

Полиморфизм органельных геномов был установлен не только внутри видов, 
но и в пределах популяций. Так, среди более 25 таксонов было проанализировано 
100 или более образцов или 10 или более популяций: Glycine latifolia, G. microphylla, 
G. tabacina, Helianthus annuus, Heuchera micrantha, H. grossulariifolia, Hordeum 
vulgare subsp. vugare and spp. spontaneum, Lupinus texensis, Pennisetum glaucum, 
Pinus contorta и P. banksiana и др., внутрипопуляционная изменчивость хпДНК 
наблюдалась в отдельных популяциях Zea perennis, Pisum humile, Medicago sativa, 
Hordeum vulgare subsp. vugare and spp. spontaneum, Pinus contorta и P. banksiana 
и др. Наиболее высокий уровень изменчивости обнаружен у Trifolium pratense, 
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где каждая исследуемая популяция была полиморфна, а некоторые содержали 
по меньшей мере девять различных гаплотипов [124]. 

Хотя изменчивость сайтов рестрикции хлоропластной ДНК обнаружена  
у многих видов, популяций и отдельных растений, величина ее в целом оцени-
валась как невысокая главным образом по причине недостаточной разрешающей 
способности исследований. 

В настоящее время разрабатываются и применяются также другие молеку-
лярные методы сравнительного исследования геномов растений. Наиболее бы-
стрыми и эффективными являются методы, основанные на ПЦР-анализе. Новым 
широко используемым в генетике животных и растений классом молекулярных 
маркеров являются так называемые микросателлитные, или SSRs (simple sequence 
repeats), локусы – простые повторяющиеся последовательности генома. Для мно-
гих видов растений составляются генетические карты сцепления SSR-маркеров 
с генами, кодирующими многие хозяйственно ценные признаки. 

Микросателлитные районы (SSR) представляют собой тандемно располо-
женные повторяющиеся последовательности ДНК с единицей повтора, равной 
1–5 нуклеотидам. SSR-последовательности присутствуют у всех высших орга-
низмов, встречаются как в ядерном, так и в органельных геномах, наследуются 
кодоминантно, достаточно легко детектируются, имеют более высокий уровень 
полиморфизма (вследствие вариабельности количества нуклеотидных повторов 
в микросателлитном локусе) по сравнению с другими генетическими маркерами. 
Благодаря этому SSR- маркеры широко используются в молекулярной генетике. 

Микросателлитные последовательности хлоропластного генома в основном 
являются мононуклеотидными, и, как правило, такие повторы дают специфиче-
ский, ступенчатый спектр длин PCR-продуктов, различающихся в 1–5 нуклео-
тидов и характеризующих принадлежность растения к определенному гаплотипу. 
Гаплотипы значительно более информативны, чем специфические маркеры, и осо-
бенно удобны для оценки биоразнообразия, SSR-основанной популяционной ге-
нетики, маркер-сопутствующей селекции. Представление генотипа в виде уни-
кальной комбинации аллелей и запись результатов при помощи генетической 
формулы позволяют паспортизировать сорта, т. е. создавать уникальный порт-
рет сорта, не опираясь на морфологические признаки, часто немногочисленные 
или выявляющиеся на определенной стадии онтогенеза (например, цветение). 

Использование SSR-метода для изучения генома пластид позволило полу-
чить данные, подтверждающие существование резервов изменчивости внутри 
видов и популяций, не выявленные ранее. Например, SSR-анализ хлоропластной 
ДНК в популяциях дикого и культурного ячменя позволил выделить шесть га-
плотипов из двенадцати образцов H. spontaneum [128], тогда как с помощью 
ПДРФ-анализа из 245 образцов было обнаружено только три гаплотипа. В лабо-
ратории нехромосомной наследственности изучение коллекции изо- и аллоплаз-
матических линий ячменя методом ПДРФ позволило выделить несколько групп 
плазматипов [127], однако у сортов-доноров ядерных геномов, представленных 
различными сортами белорусской селекции, полиморфизм органельной ДНК не 
выявлялся. SSR-анализ этих сортов с использованием 5 микросателлитных мар-
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керов позволил выделить 4 гаплотипа [129]. О более высоком уровне полимор-
физма с использованием микросателлитных маркеров по сравнению с анализом 
фрагментов рестрикции сообщается также в исследованиях полиморфизма  
хлоропластной у сортов и линий сои Glycine max, имеющихся в коллекции  
ООО «Соя-Север». Все анализируемые сорта на основании ПЦР-ПДРФ-анализа 
подразделили на 3 плазматипа [130]. Последующий анализ хлоропластной ДНК 
с использованием 7 SSR-маркеров позволил выделить восемь гаплотипов. 

Исследование вариабельности микросателлитных локусов хлоропластной 
ДНК 43 образцов перца Capsicum [131] показало, что большинство представите-
лей этого рода группируются в комплексы близкородственных видов, группы, 
выделенные с помощью молекулярного анализа, согласуются с исследованиями 
морфологических признаков. Более детальное исследование микросателлитных 
локусов у представителей овощного перца (C. аnnuum) показало крайне низкую 
степень полиморфизма хпДНК этого вида – у подавляющего большинства об-
разцов детектировался один тип аллелей. Такая низкая вариабельность пластома 
культурных C. annuum согласуется с данными RFLP-, RAPD-, ISSR- и AFLP-
анализов генома. 

Исследования изменчивости хпДНК с помощью микросателлитных маркеров 
интенсивно проводятся для семейств Pinaceae, Poaceae, Solanaceae. Нами было 
показано существование межсортового полиморфизма хлоропластного генома 
ржи (Secale cereale) – исследованные сорта белорусской селекции четко диффе-
ренцировались на 7 гаплотипов, что подтверждают полученные ранее данные 
RAPD-анализа органельных ДНК [57]. Кроме того, использование хлоропласт-
ных SSR-маркеров ржи для межсортовой идентификации представляется более 
целесообразным, чем ядерных, так как микросателлитные последовательности 
пластид являются более константными внутрисортовыми характеристиками  
у этой культуры. Вследствие чрезвычайно высокого внутрисортового полимор-
физма ржи, связанного с перекрестным опылением, SSR-районы ядерного генома 
высоко полиморфны и соответственно их использование для идентификации  
сортов неперспективно [132].

Применение методов ПЦР-анализа геномов органелл в популяционной гене-
тике позволило выявить дополнительный резерв генетической изменчивости 
растений, одновременно продемонстрировав ее сокращение в результате окуль-
туривания. В процессе одомашнивания и селекции полиморфизм генов в попу-
ляциях культурных растений по сравнению с дикими формами снижается вслед-
ствие эффекта «бутылочного горлышка» (рис. 7.3). 

Подобное явление отмечают для многих видов культурных растений – кар-
тофель, томаты, рис, подсолнечник. Так, Provan et al. [128], исследуя повторяю-
щиеся последовательности хлоропластной ДНК, обнаружили 25 гаплотипов среди 
31 вида рода Hordeum. При этом 11 гаплотипов было выявлено внутри подвида 
H. vulgare ssp. spontaneum при исследовании 51 популяции. Однако 101 европей-
ский сорт, представляющий подвид H. vulgare ssp. vulgare, принадлежал к одно-
му общему гаплотипу, обнаруженному также среди линий из диких популяций 
(landraces) культурного ячменя H. vulgare ssp. vulgare. 
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Рис. 7.3. Эффект «бутылочного горлышка»

Результаты исследований, проведенных в нашей лаборатории, свидетель-
ствуют о низком уровне изменчивости органельных геномов культурных расте-
ний – при анализе 69 сортообразцов H. vulgare с использованием 7 микросател-
литных маркеров выявлено лишь 3 плазматипа (табл. 7.6) [133]. Эти данные со-
гласуются с результатами Provan et al. [128]. 

Таблица 7.6. Исследованные образцы Hordeum vulgare L.

Страна 
происхождения Сорт Тип 

хп ДНК

Беларусь Криничный, Зазерский 85, Талер, Сталы, Сябра, Гонар, Атаман, Маентак, 
Дивосны, Виват, Якуб, Гастинец, Прима Беларуси, Визит

1

Украина
Харьковский 74, Харьковский 84, Одесский 100, Вестник, Романтик, Днеп-

ровский 16, Агант, Гетмань, Пивденный, Чаривний, Галактик, Орфей
1

Оболонь 3

 Россия Новосибирский 80, Московский 3, Нарымчанин, Омский 85, Рассвет, Омский 86 1
Ранний 1 2

Эфиопия Abyssinian 1124, Местный образец(4 формы) 1
Wollamo Sadado 2

Мексика Местный образец (2 формы) 1
Нидерланды Effendi, Cebeco 6723, Cebeco 6727 1

Швеция Bente, Вежа 1
Роланд 3

США Hembar, C. I.15532 1

Канада Конквист 1
Brock 2

Дания Sigurd Sejet, Sewa 1
Камерун Ethiopia 13 1
Франция Grindor, Leila 1

Финляндия Jo 1389, Инари 1
Германия Баронесса, Тюрингия 1
Польша Атол, Стратус 1

Казахстан Медикум 85 1
Латвия Имула 1

Чехословакия CE 334 1
Австрия Антьяго 1



340

Как видно из табл. 7.6, сортообразцы из разных стран Европы, Азии, Север-
ной и Южной Америки показывают удивительную однородность хлоропласт-
ной ДНК, а пять отличающихся форм распределены независимо друг от друга 
по трем континентам. Сходные данные показаны для многих культурных форм. 
Так, при исследовании полиморфизма хлоропластной ДНК 26 диких популяций 
и 15 культурных линий подсолнечника (Helianthus annus L.) с помощью SSR-мар-
керов было выявлено 45 гаплотипов. Наибольшая частота встречаемости – 10,7%; 
17 диких форм обладали уникальными гаплотипами, в то время как практически 
все культурные линии обладали одинаковым типом хлоропластной ДНК. Дан-
ный тип является вторым по частоте среди диких форм и составляет у них 6,7% 
[134]. Анализ микросателлитных локусов у 178 сортов картофеля из Великобри-
тании показал необычайно низкую степень полиморфизма хпДНК культурных 
Solanum tuberosum – даже с использованием высокоразрешающего SSR-метода 
выявлено преобладание единственного типа цитоплазмы [135].

Низкий уровень изменчивости органельной ДНК является, по-видимому, 
следствием процессов окультуривания. Данные результаты указывают на край-
не низкий уровень генетического разнообразия культурного ячменя, подсолнеч-
ника, картофеля. 

Снижение уровня полиморфизма органельных геномов отмечается как для 
двудольных – картофель, томаты, соя, тыквенные, так и для некоторых видов 
однодольных растений. В начале 1960-х годов основная масса кукурузы произ-
водилась на одном типе цитоплазмы – Т-типе. Растения с данным типом цито-
плазмы оказались особенно восприимчивы к патогену, вырабатываемому пара-
зитом Helmintosporium maydis. В результате кукурузный пояс США был поражен 
сильной эпифитотией, нанеся колоссальные убытки сельскому хозяйству США 
и Филиппин, что показало важность исследования цитоплазматических генов в 
селекции. Множество проведенных исследований показали, что в большинстве 
случаев огромное количество сортов одного вида, используемых на больших 
территориях, чаще всего имеют общего предка по материнской линии и, следо-
вательно, несут одну и ту же цитоплазму.

Например, около 100 сортов сои в США происходят по материнской линии 
от одного китайского сорта, обеспечивая 80% площадей посева этой культуры, 
или 50 млн т в год, или 60% всего мирового производства. В случае если появится 
специфический паразит, поражающий растения именно с такой цитоплазмой, 
это может существенно повлиять на всю экономику – производство мяса, яиц, 
растительного масла и т. д. [1].

В сравнении с хлоропластным геномом растений и митохондриальным (мт) 
геномом животных полиморфизм мтДНК растений изучается менее интенсивно. 
Это объясняется тем, что у растений мт геном имеет более сложную организацию 
молекулы, крайне низкий уровень нуклеотидных замен наряду с высокой часто-
той внутримолекулярных рекомбинаций. Все это усложняет его исследование  
и использование как источник молекулярных маркеров для поиска изменчиво-
сти. Тем не менее полиморфизм мтДНК также изучается в рамках исследований 
эволюции мт генома, популяций растений, их филогении и ЦМС. 
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Оценка полиморфизма микросателлитных локусов митохондриального ге-
нома у пшеницы Triticum aestivum и родственных Aegilops видов показала, что 
данная изменчивость невысокая, составляет примерно две трети от хлоропласт-
ной. Из 43 образцов на основании изменчивости данных митохондриальных ло-
кусов выделено семь митохондриальных гаплотипов, причем у каждого из трех 
диплоидных видов выделялся отдельный гаплотип, 11 образцов из группы timopheevi 
разделялись на три группы, в то время как 29 образцов emmer и common попали 
в одну группу. Данные результаты указывают, что последняя группа с одинако-
вым гаплотипом сохраняется неизменно в эволюционном ряду с момента обра-
зования от диких тетраплоидных к культурным гексаплоидным формам [136]. 

В ходе филогенетического исследования видов Oryza обнаружены многочис-
ленные замещения оснований и инсерции/делеции SSR-повторов и их фланки-
рующих участков как в митохондриях, так и в хлоропластах, хотя хлоропласт-
ные SSR были более информативными вследствие большего разнообразия их 
последовательностей [137]. Однако изменчивость мт геномов обычно является 
следствием не мононуклеотидных изменений, а вариацией числа и расположения 
повторов. В роде Pinus с помощью секвенирования выявлен полиморфизм ми-
кросателлитной последовательности Gn межгенного района nad3-rps12 в мито-
хондриях, который был результатом удлинения или сокращения повторяющего-
ся мотива, а не точечными мутациями в кодирующих районах этих генов [138]. 
Наряду с SSR повторы могут быть представлены минисателлито-подобными 
районами (длина повтора варьирует от 5 до 100 пар нуклеотидов, у микросател-
литных последовательностей длина повтора составляет 1–5 нуклеотида), в ми-
тохондриальном геноме свеклы обнаружены таких четыре [139]. 

Снижение цитоплазматического генетического разнообразия в процессе 
окультуривания и дальнейшей строгой селекции агрономически важных при-
знаков предполагает и введение в культуру новых или редких плазматипов. Не 
исключено, что уникальные по органельной ДНК формы будут также уникаль-
ными и по ядерным генам или будут способны давать практически важные эф-
фекты взаимодействия органельных и ядерных генов. В связи с этим оценка 
уровня полиморфизма хлоропластной ДНК культурных форм, выявление уни-
кальных и редких образцов, создание банков плазматипов очень важны для того, 
чтобы расширить или по меньшей мере сохранить спектр изменчивости, не 
утратив при окультуривании потенциально важные плазматипы.

7.6. эффект геномов органелл на экспрессию 
хозяйственно важных признаков

С точки зрения практической селекции эффект геномов органелл на хозяй-
ственно важные, в первую очередь количественные, признаки культивируемых 
растений не столь очевиден, как эффект генома ядра. Существует несколько 
факторов, которые маскируют эффекты цитоплазматических генов:

1. Многочисленные различия по ядерным генам между вовлекаемыми в скре-
щивание сортами и сложный характер расщепления для всех количественных 
признаков.
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2. Отсутствие в селекционной практике реципрокной гибридизации, кото-
рая, хотя бы предварительно, смогла бы выявить цитоплазматические эффекты. 

3. Узкий спектр цитоплазматической изменчивости у возделываемых сортов, 
при котором большинство вовлекаемых в скрещивание образцов имеет общего 
родителя по материнской линии и, следовательно, одинаковые геномы органелл.

Моделью, позволяющей выявлять и сопоставлять между собой эффекты генов 
ядра и органелл, являются алло- и изоплазматические линии растений. Алло-
плазматические линии создают путем многократного однонаправленного опы-
ления одного родительского (а затем – полученного гибридного) растения пыльцой 
другого. В качестве женских родителей и, следовательно, источника цитоплаз-
матической изменчивости, как правило, используют близкие виды, а в качестве 
отцовского – набор сортов одного вида, различающихся по своим ядерным генам. 
В результате многократного беккроссирования возникают линии, содержащие 
набор ядерных генов одного (культурного вида) и набор цитоплазматических ге-
нов от целого ряда близких сородичей этого вида.

Самой многочисленной среди подобных коллекций на сегодняшний день яв-
ляется коллекция аллоплазматических пшениц, созданная в Университете Киото 
[108, 123], состоящая из 552 комбинаций и включающая ядерные геномы 12 сортов 
гексаплоидной мягкой пшеницы и цитоплазматические геномы 8 различных ви-
дов пшениц и 24 видов эгилопсов.

В результате проведенных на таких коллекциях исследований была показана 
способность геномов цитоплазматических органелл оказывать существенное 
влияние на признаки продуктивности растений [140, 141], длину вегетационного 
периода, фертильность пыльцы [108], устойчивость к вредителям [142] и патоге-
нам [143], трансмиссию признаков [144], частоту сестринских хроматидных об-
менов [145], ультраструктурную организацию пластид и митохондрий [146], 
морфогенетические процессы [147].

Самым удивительным итогом этих обширных исследований стало установ-
ление того факта, что эффект цитоплазматической изменчивости и ядерно-цито-
плазматического взаимодействия для большинства количественных признаков 
был вполне сопоставим с эффектом ядерных генов. По некоторым оценкам [108] 
он мог достигать 25%. И это притом, что количество генов цитоплазматических 
органелл в тысячу раз меньше, чем ядерных! Объяснить это несоответствие 
можно было двумя способами:

1. Цитоплазматические гены очень важны для осуществления энергетиче-
ских функций хлоропластов и митохондрий, малейшее изменение которых неза-
медлительно сказывается на продуктивности и приспособленности растений. 
Отчасти это подтверждалось прямой высокой корреляционной связью между из-
менением количественных признаков ультрастраструктуры органелл (особенно 
хлоропластов) и изменением количественных признаков, связанных с продук-
тивностью растений, у серии аллоплазматических линий пшениц [146].

2. Можно было предположить также, что при создании аллоплазматических 
линий использовалась межвидовая (а иногда и межродовая) цитоплазматическая 
изменчивость, в то время как ядерная изменчивость – только внутривидовая, 
что могло приводить к завышенной оценке эффекта цитоплазматических генов.
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Для того чтобы проверить второе предположение, были созданы изоплазма-
тические линии пшеницы [125, 148] и ячменя [149], которые сочетали в себе ци-
топлазматические и ядерные гены в пределах одного и того же вида. Изучение 
изоплазматических линий показало, что эффект цитоплазматических генов и 
эффекты взаимодействия генов ядра и цитоплазмы действительно могут оказывать 
достаточно сильное воздействие на формирование признаков продуктивности.

В последние годы в лаборатории нехромосомной наследственности создана 
большая серия алло- и изоплазматических линий ячменя. Эта серия включает 
84 ядерно-плазменные комбинации (7 сортов-доноров ядерного и 12 дикорасту-
щих форм-доноров цитоплазматических геномов). В результате полевых испы-
таний, проведенных на пяти сериях линий с ядерными геномами пяти сортов 
Hordeum vulgare и цитоплазмами шести форм (H. vulgare или H. spontaneum), 
было показано достоверное воздействие фактора цитоплазмы на ряд определяю-
щих продуктивность растений признаков, таких, как высота растений, продук-
тивная кустистость, длина колоса, число семян с колоса и с растения, масса се-
мян с растения [150]. Необходимо отметить, что на такой признак, как высота 
растений, достоверное влияние цитоплазмы наблюдалось для всех серий иссле-
дованных линий. При этом замещенные линии с ядром сорта Вежа демонстри-
ровали уменьшение высоты растений по отношению к исходному сорту, в то 
время как для всех остальных серий замена цитоплазмы приводила к увеличе-
нию данного показателя. Для серии линий с ядром сортообразца Гастинец пять 
из шести цитоплазм достоверно увеличивали большинство исследуемых пока-
зателей (рис. 7.4) [150]. 

С помощью молекулярных исследований было обнаружено, что линии, ис-
пользовавшиеся при создании замещенных форм ячменя в качестве доноров ци-
топлазм, различаются между собой по структуре хлоропластной и митохондри-
альной ДНК (табл. 7.7) [127, 151]. И хотя выявить прямую зависимости параме-
тров продуктивности аллолиний от различий в структуре органельных геномов 
не удалось, среди использованных доноров цитоплазм можно выделить две

Рис. 7.4. Влияние цитоплазм на признак масса семян с растения в сериях замещенных линий  
с ядерными геномами сортов Вежа и Гостинец в сравнении с исходными сортами: различия до-

стоверны при: * Р < 0,05; ** – Р < 0,01
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Таблица 7.7. Сочетание типов хлоропластных и митохондриальных геномов 
в коллекции замещенных линий ячменя

Типы хлоропластной ДНК Типы митохондриальной ДНК

A C D E
1 I 

W10, Atlas, Himalaya
2 II

L1, L2

3
III

W7, W4
V

W8
VI
W9

4 VII
W1

VIII
W5

5 IX
W3

 П р и м е ч а н и е:  I–IX – номера плазматипов, обнаруженных в коллекции.

группы: с менее и с более выраженным влиянием на продуктивность. При этом 
цитоплазмы, оказывающие меньшее влияние, принадлежат к четырем различ-
ным группам по их хлоропластной ДНК, в то время как линии, чьи цитоплазмы 
оказывали наибольший модифицирующий эффект, оказались близки между со-
бой и по органельной ДНК.

Создание алло- и изоплазматических линий приводит к нарушению эволю-
ционно сбалансированной системы ядро–цитоплазма. Поэтому очень часто за-
мена цитоплазмы приводит к ухудшению ряда показателей продуктивности или 
даже к стерильности гибридов. Однако в некоторых случаях, наоборот, наблю-
дается явление ядерно-плазменного гетерозиса, когда аллоплазматическая ли-
ния превосходит эуплазматический аналог – наблюдается улучшение таких по-
казателей, как устойчивость к патогенам, содержание белка, масса 1000 зерен  
и т. д. Так, например, у пшеницы сорта Chinese Spring на цитоплазме Ae. squarosa 
обнаружено проявление ядерно-плазменного гетерозиса по высоте растения, 
числу продуктивных стеблей и массе 1000 зерен [152]. 

Полученные данные подтверждают, что изменчивость органельных генов 
вносит достаточно большой вклад в общую генотипическую изменчивость рас-
тений. Естественно, что этот вклад может быть сущест венно модифицирован 
ядерно-цитоплазматическим взаимодействием и влиянием средовых факторов, 
что необхо димо учитывать в селекции при использовании потенциала цитоплаз-
мати ческой изменчивости. Изменчивость генов органелл при взаимодействии 
как со средовыми факторами, так и с ядерными генами может создавать высоко-
значимые эффекты отдельных ядерно-плазменных комбинаций при определен-
ных условиях среды. Поэтому, изменяя ядерно-плазменные комбинации, можно 
увеличивать урожайность. Так, например, при создании двух сортов пшеницы 
французской селекции Rendezvous и Roazon был успешно использован цитоплаз-
матический геном Ae. ventricosa [153].
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Известно, что структура и функционирование хлоропластов и митохондрий 
находятся под контролем не только их собственных генов, но и под контролем 
генов ядра. В связи с этим аллолинии, несущие разные ядра, но имеющие одина-
ковые геномы органелл, будут различаться между собой по ряду тех или иных 
функциональных показателей экспрессии органельных геномов. Возможно, что 
именно этим можно объяснить появление противоречивых данных, касающихся 
влияния того или иного цитоплазматического фона на экспрессию ядерных ге-
нов у различных линий, а также другие особенности функционирования нерод-
ственных ядерных геномов в «идентичных» цитоплазмах. 

В целом можно предположить, что положительный эффект нового сочетания 
ядерных и цитоплазматических геномов на те или иные признаки, характеризу-
ющие продуктивность или приспособленность растений, связан с благоприят-
ной комплементацией белковых и ферментных комплексов, часть из которых 
кодируется генами ядра, в то время как другая часть – генами самих органелл, 
что приводит к более эффективному функционированию самих энергетических 
органелл. Кроме того, экспрессия ядерных и цитоплазматических геномов нахо-
дится под взаимным контролем, и новые геномные сочетания могут приводить  
к изменению экспрессии генных продуктов. 

В практическом отношении создание и изучение растений с замещенной ци-
топлазмой является тем инструментом, который не только может выявлять эф-
фекты изменений в геномах пластид и митохондрий на те или иные агрономиче-
ские признаки, но и сами эти линии могут явиться хорошим исходным селекцион-
ным материалом, позволяющим использовать потенциал изменчивости геномов 
цитоплазматических органелл. 

Детальная идентификация структуры и точная локализация генов, обеспечи-
вающих ядерно-цитоплазматическую совместимость, позволит осуществлять 
целенаправленную селекцию межвидовых гибридов и более полно использовать 
не только ядерное, но также и цитоплазматическое разнообразие растений для 
достижения задач практической селекции. 

7.7. эффект геномов органелл на трансмиссию 
и рекомбинацию ядерных генов

Одним из фундаментальных принципов менделевской генетики является 
равная вероятность распределения и передачи в потомстве гетерозиготных орга-
низмов доминантных и рецессивных аллелей и, как следствие этого, предсказуе-
мость результатов их расщепления. В то же время существует феномен наруше-
ния расщепления, известный под терминами «meiotic drive» или «segregation 
distortion» (SD). 

У животных этот феномен изучен более детально, чем у растений. Для конк-
ретных случаев выдвинуты гипотезы механизмов нарушения расщепления [154]. 

У растений нарушение аллельных частот расщепления описано для видов 
Beta vulgaris L., Helianthus annuus L., Solanum tuberosum, Oryza sativa, Triticum 
dicoccoides и многих других [155]. Чаще всего смещение расщепления появляется 
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по причине отбора мужских гамет, вызванного влиянием среды или различной 
конкурентной способности генетически вариабельной пыльцы. Во многих слу-
чаях – это смещение расщепления по одному или более маркерным генам, кото-
рое объясняется их сцеплением с некоторыми генетическими факторами, влия-
ющими на функции гамет [156]. 

Несмотря на огромное количество фактов нарушения менделевских законов 
расщепления у растений, конкретные механизмы этого явления пока не описаны, 
хотя имеются гипотезы и предположения. Одна из наиболее теоретически обос-
нованных гипотез рассматривает действие конверсионной силы между двумя 
аллелями одного гена. Гетерозиготы, несущие один нормальный аллель и один 
аллель с делецией в несколько пар оснований, часто продуцируют больше нор-
мальных аллелей, чем ожидается теоретически из соотношения 1:1. Этот эффект 
связан с уклоном в конверсионном процессе, благоприятствующем более протя-
женному аллелю [157]. С теоретической точки зрения, данный сдвиг в конверси-
онном процессе противодействует молекулярному повреждению генома. Однако 
величина сдвига порой больше зависит от условий среды, чем от типа мутантного 
локуса и его генетического окружения [157, 158].

Влияние цитоплазмы как возможного фактора, изменяющего трансмиссию 
хромосом, вероятно, впервые, продемонстрировано в экспериментах с Vicia faba. 
Было показано, что ядерные аллели хлорофиллдефектности у V. faba нормально 
трансмиссируются в плазмоне подвида typica, в то время как в плазмоне подвида 
variegata трансмиссируется только рецессивный, а в плазмоне subtipica – только 
доминантный аллель [159].

Различная трансмиссия ядерных генов и хромосом как результат воздействия 
факторов цитоплазмы описана для картофеля Solanum chacoence, гибридов три-
тикале и пшеницы, пшеницы, ячменя [155, 160].

Выявлены эффекты цитоплазматических факторов на частоту митотических 
(сестринских хроматидных обменов) как для аллоплазматических линий пше-
ницы [145], так и для изоплазматических линий ячменя [161, 162]. При этом эф-
фект цитоплазм на митотическую рекомбинацию был локусоспецифическим: 
введение новых цитоплазм могло приводить к увеличению частоты сестринских 
хроматидных обменов в одних участках хромосом и уменьшению в других. По-
казан также эффект внутривидового замещения цитоплазмы на частоту мейоти-
ческих рекомбинаций (частоту хиазмообразования) у ячменя [163].

В лаборатории нехромосомной наследственности для исследования цито-
плазматических эффектов на трансмиссию и рекомбинацию ряда морфологиче-
ских и молекулярных маркерных локусов были созданы шесть пар реципрокных 
гибридных популяций ячменя на основе аллоплазматических линий.

Исследуемые гибридные популяции были получены от реципрокных скре-
щиваний по следующим схемам: 

[Роланд(Wy) × МД] × Роланд – прямое скрещивание; 
Роланд × [Роланд(Wy) × МД] – обратное скрещивание,

где Роланд – сорт-источник ядерного генома (Hordeum vulgare); Роланд(Wy) – ал-
лоплазматические линии с ядром сорта Роланд на цитоплазмах диких форм W3, 
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W4, W5, W8 и W9 (H. spontaneum); МД – тестерная линия, несущая ряд доминант-
ных аллелей различных морфологических маркерных признаков.

Данная схема скрещиваний позволяла проанализировать отклонения в рас-
щеплении под влиянием той или иной цитоплазмы и связать эти отклонения  
с избирательной передачей мужских либо женских гамет у конкретных ядерно-
плазменных комбинаций.

При исследовании указанных гибридных комбинаций оказалось, что ожидае-
мое расщепление 1:1 сохранялось только для двух из семи рассматриваемых 
признаков: Blp – черная лемма и перикарпий (1HL), и Hsh – опушенное влагали-
ще листа (4HL). Что касается таких признаков, как блестящий колос, красная 
лемма и перикарпий, опушенная листовая пластинка, фуркатная ость и длинная 
ость наружной колосковой чешуи, то равновероятное распределение их аллелей 
нарушалось под воздействием той или иной цитоплазмы. 

При этом действие самих цитоплазматических факторов было неоднознач-
ным. Так, цитоплазмы W3 и W4 вызывали нарушение расщепления только по 
одному признаку – красная лемма и перикарпий и блестящий колос соответ-
ственно. При этом цитоплазма W3 вызывала снижение, а цитоплазма W4 – уве-
личение доли доминантных аллелей. Однако в обоих случаях действие цито-
плазматических факторов проявлялось в тех скрещиваниях, когда образец с за-
мещенной цитоплазмой выступал в качестве отцовского родителя. Следовательно, 
неравновероятное распределение аллелей в этих случаях так или иначе связано 
с мужскими гаметами. В то же время действие цитоплазмы W5, также вызывая 
нарушения при образовании и/или передаче мужских гамет, приводило как  
к снижению (в случае признака опушенная листовая пластинка), так и к увели-
чению (в случае признака фуркатная ость) доли доминантных аллелей. Кроме 
того, цитоплазматические факторы линии W5 приводили к достоверному нару-
шению расщепления по трем изученным молекулярным (микросателлитным) 
маркерным локусам 5Н-группы сцепления [164]. Воздействие цитоплазмы W9, 
напротив, проявлялось в скрещивании, когда образец с замещенной цитоплаз-
мой был взят в качестве материнского родителя. Что же касается цитоплазмы 
W8, то нарушение расщепления в этом варианте наблюдалось в обоих направле-
ниях скрещиваний [165].

В целом нарушения расщепления чаще всего наблюдались в тех скрещива-
ниях, когда образец с замещенной цитоплазмой являлся отцовским родителем. 
Также в большинстве зафиксированных случаев смещение расщепления по мор-
фологическим признакам происходило в сторону увеличения доли доминантных 
аллелей. 

При использовании молекулярных маркеров было также достаточно убеди-
тельно показано влияние органельных геномов и на процесс рекомбинации ядер-
ных локусов. При изучении трех сцепленных молекулярных маркеров было по-
казано, что введение новой цитоплазмы в ряде случаев приводило к достоверно-
му снижению процента рекомбинации между этими маркерами. При этом 
указанный эффект чаще имел место при образовании мужских, нежели женских, 
гамет [164].



348

Суммируя изложенные выше факты, можно прийти к заключению, что цито-
плазматические геномы способны оказывать значительное влияние на частоту 
определенных ядерных аллелей, возможно, за счет влияния на процессы реком-
бинации или преимущественного участия в оплодотворении гамет, несущих те 
или иные комбинации ядерных и цитоплазматических генов. Это позволяет объ-
яснить часто наблюдаемые селекционерами феномены различий в количестве 
отбираемых трансгрессивных форм в гибридных популяциях в зависимости от 
направления скрещивания одних и тех же исходных родительских сортов. Веро-
ятно, это может происходить в силу того, что определенные ядерно-плазменные 
комбинации приводят к изменению рекомбинационных процессов и/или про-
цессов гаметной или зиготной селекции. Можно предположить, что в недалеком 
будущем эти эффекты геномов органелл на рекомбинацию и трансмиссию ядер-
ных генов смогут быть использованы в селекционных программах.

Таким образом, исследования последних десятилетий убедительно доказали 
важную роль геномов пластид и митохондрий в функционировании раститель-
ной клетки. Изменчивость этих геномов является все еще не достаточно эффек-
тивно используемым в практической селекции мощным дополнительным резер-
вом общей генотипической изменчивости.

Использование геномов органелл в новых селекционных стратегиях возмож-
но по нескольким направлениям:

1. Введение в генофонд культивируемых растений новых плазматипов от их 
ближайших диких сородичей, утерянных в ходе селекционного процесса, с целью 
создания новых геномных комбинаций, способных повышать адаптивность и про-
дуктивность растений. 

2. Поиск (подбор) ядерно-цитоплазматических геномных комбинаций, обес-
печивающих создание функциональной системы цитоплазматической мужской 
стерильности растений, позволяющей производить гибридные гетерозисные се-
мена в промышленных масштабах.

3. Использование эффекта межгеномных взаимодействий на процессы гаметной 
и зиготной селекции и рекомбинации ядерных генов с целью повышения выхода 
полезных рекомбинантных и трансгрессивных растений из гибридных комбинаций.

4. Реконструкция органельных геномов с целью привнесения в них новых 
генов для усиления экспрессии и сохранения новых свойств в ряду поколений 
благодаря материнской трансмиссии, отсутствию рекомбинаций и расщепления.

5. Преодоление несовместимости в отдаленных скрещиваниях путем измене-
ния в геномах как органелл, так и ядра, для гармонизации межгеномных взаимо-
действий растительной клетки.
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Глава 8

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ ИММуНИТЕТА РАСТЕНИЙ 
К ГРИБНЫМ БОЛЕзНяМ

Болезни, вредители и сорняки уничтожают 25–30% потенциального урожая 
сельскохозяйственных культур ежегодно, в том числе потери от болезней со-
ставляют 11,6% [1]. Грибные болезни пшеницы вызывают снижение 20% урожая 
зерна в мире [2, 3]. Кроме того, ухудшаются технологические качества продук-
ции, полученной из зерна с пораженных растений.

Химические средства защиты пшеницы от грибных патогенов являются ма-
лоэффективными, так как возбудители этих заболеваний способны давать не-
сколько генераций в течение вегетационного периода растений, распространяться 
ветром на значительные расстояния и адаптироваться к фунгицидам. Известно 
также, что темпы роста затрат на химические средства защиты в 4–5 и более раз 
опережают прирост стоимости дополнительного урожая [1]. В этой связи наиболее 
экономически выгодным и экологически чистым способом борьбы с грибными 
болезнями пшеницы является выведение и возделывание устойчивых сортов.

Селекция пшеницы на устойчивость к биотрофным грибным болезням осно-
вана главным образом на привлечении в скрещивания источников, несущих эф-
фективные главные гены резистентности к этим болезням. Однако, с одной сто-
роны, число таких генов невелико, с другой – устойчивость, контролируемая 
главными генами, преодолевается из-за мутационного процесса, действующего 
в популяциях возбудителей болезней, и высокой репродуктивной способности 
этих патогенов. Это приводит к необходимости постоянного поиска новых генов 
устойчивости и изучения эффективности имеющихся генов с целью прогноза их 
использования во времени и пространстве. Вследствие потери устойчивости, 
обусловленной главными генами, они переходят в разряд преодоленных. В ряде 
случаев преодоленные гены могут сохранять остаточный эффект на устойчи-
вость, который проявляется в снижении количественных показателей развития 
болезни [4–6].

Селекция пшеницы на устойчивость к гемибиотрофным грибным патогенам 
является весьма сложным и длительным процессом. Это связано с низким уров-
нем видового иммунитета, отсутствием эффективных генов резистентности, 
сложной наследуемостью признака, существованием независимого генетического 
контроля компонентов частичной устойчивости и толерантности, частой сцеп-
ленностью высокой резистентности с нежелательными агрономическими при-
знаками, возможностью дифференциального взаимодействия хозяина и патогена 
[7, 8]. Показана перспективность интрогрессии признака устойчивости от диких 
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видов злаков в культурные сортообразцы путем межвидовой гибридизации.  
Однако это затруднено слабой скрещиваемостью видов, низкой плодовитостью 
гибридного потомства и одновременной передачей локусов, ухудшающих хозяй-
ственно ценные признаки. 

8.1. эволюция взаимоотношений паразита 
и растения-хозяина. Типы устойчивости

Биологическая эволюция паразитов неразрывно связана с питающими их 
растениями-хозяевами. Максимальное разнообразие паразита приурочено к об-
ластям основного видообразования соответствующего ему хозяина. Родиной 
пшеницы считается Закавказье, Иран, Малая Азия и Восточное Средиземноморье. 
Суть концепции сопряженной эволюции была сформулирована Вавиловым [9]. 
Основные ее положения заключаются в том, что иммунитет растений историче-
ски сложился на родине хозяина и паразита и именно в очагах происхождения 
культурных растений и патогенов следует искать иммунные к болезням формы. 
В дальнейшем она была углублена Жуковским [10], который показал, что в ре-
зультате сопряженной эволюции растение-хозяин образует новые разновидно-
сти и формы, а паразит – новые расы и биотипы. На первичной родине паразита 
существует непрерывный инфекционный фон, благодаря которому действует 
естественный отбор на иммунитет. Аналогичная картина наблюдается и во вто-
ричных долголетних районах совместного развития хозяина и паразита. Вслед-
ствие коэволюции в природе выживают и сохраняются устойчивые к болезням 
формы растений. Именно поэтому в центрах совместной эволюции растений  
и паразитов в сравнении с периферией обнаружена более значительная концен-
трация аллелей устойчивости растений-хозяев и большее количество физиоло-
гических рас паразита. По мере удаления от этих районов число рас уменьшается, 
но возрастает концентрация особо вирулентных рас. Поскольку на периферии 
видового ареала накапливаются рецессивные аллели генов, постольку в этих зо-
нах сосредоточиваются и наиболее вирулентные генотипы паразита [11].

Жизненная стратегия биотрофных патогенов получила название r-стратегии 
(r-отбора) [12]. Она заключается в создании за короткое время высокой числен-
ности популяции и расходовании почти всей энергии гриба на размножение. 
Споруляционный период у таких организмов более длительный, чем латентный, 
споруляция непрерывна, генерации короткие, поэтому их число за вегетативный 
сезон может достигать до 10 и более. В природе кроме этой вегетативной стадии 
жизненного цикла у фитопатогенов наблюдается и половой процесс, происходя-
щий, например, у возбудителя бурой ржавчины с участием промежуточных хо-
зяев. Роль его в комбинативной изменчивости грибных популяций, приурочен-
ных к определенным культурным сортам, невелика.

Основное значение в изменчивости грибов играет мутационный процесс. 
Мутации по вирулентности возникают постоянно, разнонаправленно и независимо 
от сорта, на котором они могут иметь фенотипическое проявление [13]. Так, на-
пример, в дагестанской популяции возбудителя бурой ржавчины в 1969–1970 гг. 
были обнаружены клоны, вирулентные к сортам Аврора и Кавказ, которые не 
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возделывались в этом районе, и, следовательно, популяция гриба не имела кон-
такта с этими сортами. К Авроре было выявлено 0,011% вирулентных клонов (из 
17 500 исследованных) а к сорту Кавказ – 0,11% (из 14 550). Таким образом, ча-
стота появления редких клонов составляла 10–3 – 10–4 [14]. Вирулентные клоны 
принадлежали к разным расам, что свидетельствует об их независимом проис-
хождении. Однако уже в 1973 г. в Краснодарском крае наблюдалась эпифитотия 
бурой ржавчины, в результате которой сильно поразились сорта Аврора и Кавказ, 
занявшие к этому времени значительные площади [15]. Подсчитано, при пораже-
нии одного процента листовой поверхности бурой ржавчиной число сформиро-
вавшихся уредоспор на 1 га посевов в сутки составляет 1011, что может приво-
дить к ежедневному появлению 100 тыс. мутантов или 1000 мутаций на локус 
[16]. Возбудитель мучнистой росы формирует около 100 тыс. конидий на 1 см2 

поверхности листа, что обусловливает возникновение на 1 га посевов до 2000 
мутаций на локус в сутки [17].

Приспособление к хозяину или изменение свойств паразитизма можно объ-
яснить лишь отбором наиболее приспособленных генотипов, возникающих за 
счет спонтанного мутагенеза [13]. Превалирование рас с более широким набором 
хозяев осуществляется вследствие давления отбора культивируемыми сортами.

Генетическую сущность сопряженного взаимодействия паразита и растения-
хозяина сформулировал Flor [18] на основании данных по генетике устойчивости 
льна и генетике вирулентности возбудителя ржавчины гриба Melanompsora lini. 
Согласно выдвинутой им гипотезе, получившей название «ген на ген», каждому 
гену устойчивости растения-хозяина соответствует комплементарный ген виру-
лентности патогена. Аллели патогенности возбудителя болезни имеют непо-
средственный дубликат аллелей устойчивости хозяина. Несовместимость двух 
организмов возникает при условии комплементарности одной пары доминант-
ных генов независимо от состояния других. Совместимые взаимоотношения 
складываются при различных других сочетаниях генотипов растения-хозяина и 
паразита. Чтобы отнести болезнь к типу «ген на ген», необходимо установить 
дифференцированное взаимодействие, по крайней мере, для двух генов виру-
лентности и двух генов устойчивости [19]. При условии, что устойчивость доми-
нантна, а вирулентность рецессивна, схема взаимодействия пары разных генов 
хозяина и соответствующих им генов паразита выглядит, как показано в табл. 8.1.

Таблица 8.1. Схема взаимодействия двух независимых генов растения-хозяина 
с комплементарными генами патогена

Генотип 
паразита

Генотип растения-хозяина

R1–R2– R1–r2r2 r1r1R2– r1r1r2r2

A1–A2– – – – +
A1–a2a2 – – + +
a1a1A2– – + – +
a1a1a2a2 + + + +

П р и м е ч а н и е.  (+) – реакция совместимости – растение восприимчиво; (–) – реакция несов- 
местимости – растение устойчиво.
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В настоящее время известно более 30 примеров комплементарного взаимо-
действия в системе хозяин–паразит. Однако гипотеза Flor [18] не универсальна 
[20, 21], так как она недоучитывает роли генетического фона и действия генов-
модификаторов [22]. Она не пригодна и в тех случаях, когда два взаимодейству-
ющих гена устойчивости растения контролируют резистентность против одного 
гена вирулентности патогена [23] или когда один ген устойчивости преодолева-
ется двумя и более генами вирулентности [24, 25]. Эта гипотеза не объясняет 
механизмов взаимодействия растений-хозяев с малоспециализированными па-
разитами (некрофагами) [26]. Как правило, наиболее четко взаимодействие «ген 
на ген» проявляется у грибов, нематод, среди насекомых – у тлей, рисовой ци-
кадки, гессенской мухи.

В центрах сопряженной эволюции растения-хозяина и паразита, где они яв-
ляются взаимосвязанными селективными факторами, осуществляется совмест-
ная «притирка» двух различных генетических систем благодаря мутационному 
процессу у обоих. Первоначально возникающая мутация устойчивости в при-
родной популяции растения-хозяина является рецессивной [27, 28]. Из-за накоп-
ления генов-модификаторов, транслокаций, дупликаций и других генетических 
процессов рецессивная мутация может переходить в доминантное состояние [28, 29]. 
Если она имеет важное адаптивное значение, отбор быстро распространяет его 
на всю популяцию растения-хозяина. С появлением новых генов вирулентности 
в популяции паразита у растения-хозяина возникает новая мутация устойчиво-
сти, часто представляющая дупликацию ранее существовавшего гена устойчи-
вости. Это приводит к формированию у растения «супергенов» – блоков тесно 
сцепленных генов устойчивости, наследующихся совместно, или к образованию 
изофенов – групп генов с неслучайной локализацией в определенных локусах 
хромосомы [29]. Сложные локусы формируются по генам, контролирующим ре-
зистентность не только к различным расам, но и к видам паразитов, что под-
тверждается результатами сцепленного к ним наследования устойчивости. 

Большинство известных генов устойчивости обеспечивают полную рези-
стентность не ко всем расам паразита, поэтому такая резистентность получила 
название расоспецифической. Расоспецифическую резистентность называют спе-
цифической, дифференцированной, нестабильной, проростковой, моногенной, 
олигогенной, мажоргенной. Vanderplank [30] дал ей наименование вертикальная 
(перпендикулярная) устойчивость. Вертикальная устойчивость обусловлена дей -
ствием главных генов – олигогенов, проявляющих менделевское наследование 
признака.

Вертикальная устойчивость характеризуется обычно реакцией сверхчув-
ствительности – отмиранием зараженных клеток с одновременной изоляцией  
и гибелью находящихся в них гиф гриба. Сверхчувствительность проявляется  
в виде некротических или хлоротических пятен. Кроме некрозов, фенотипиче-
ски одинаковых у сортов с разными генами устойчивости к тем или иным расам, 
могут наблюдаться различные типы ответных реакций вследствие разнообраз-
ного сочетания гомо- и гетерозиготных аллелей резистентности хозяина и виру-
лентности паразита [26]. Автор отмечает, что при взаимодействии аллелей 
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устойчивости злаков RR с аллелями авирулентности бурой ржавчины AA фор-
мируется пять типов реакций. При сочетании генов RR с AA образуется 0-й тип 
реакции (полная устойчивость), Rr с AA – 1-й тип, RR с Aa – 2-й тип, Rr с aa – 3-й 
тип, rr с aa – 4-й тип (полная восприимчивость), Rr с Aa – Х-тип (гетерогенный). 
Вертикальная устойчивость является качественным свойством растения, по-
скольку характеризуется типом реакции. Она снижает количество эффективного 
исходного инокулюма при наличии специфичности, но не изменяет скорость 
развития инфекции на растении.

Кроме полной устойчивости растения-хозяина к возбудителю болезни сфор-
мировалась и частичная резистентность. Это наиболее древняя форма иммуни-
тета [31]. Традиционно считают, что частичная устойчивость является неспеци-
фической и действует против всех рас паразита. Этот тип резистентности назы-
вают также общей, однородной, постоянной, стабильной, длительной, неполной, 
полевой, универсальной, генерализованной, полигенной, миноргенной, количе-
ственной и даже толерантной. Чтобы устранить такую путаницу в наименованиях, 
Vanderplank [30] предложил термин горизонтальная, или латеральная, устойчи-
вость.

В классическом представлении горизонтальная устойчивость дает продол-
жительную и стабильную защиту от болезни, так как она не преодолевается му-
тациями паразита и остается эффективной, хотя сорт, обладающий ею, широко 
культивируется в условиях, способствующих развитию патогена [32–36]. Такая 
устойчивость замедляет распространение болезни, снижая скорость развития 
инфекции [19, 37, 38]. Растения с горизонтальной устойчивостью частично вос-
приимчивы, ибо резистентность является неполной [39]. Большинство исследо-
вателей считают, что эта устойчивость обусловлена полигенами – малыми генами, 
имеющими слабый фенотипический эффект. При полигенном наследовании из-
менчивость фенотипа непрерывна [19, 29]. Однако горизонтальная устойчивость 
может обусловливаться единичным геном [19, 37, 40–43]. Более того, проявление 
генов как малых (полигенов) или главных (олигогенов), по мнению некоторых 
авторов, зависит от генетического фона растения, и поэтому нет принципиаль-
ных различий между горизонтальной и вертикальной устойчивостью [37].

Предполагают также, что горизонтальная устойчивость обусловлена общими 
защитно-восстановительными системами растения, действующими против раз-
личных неблагоприятных факторов [31]. Она определяется структурными, фи-
зиологическими и биохимическими механизмами [15]. Часто указывают на роль 
морфологических элементов в устойчивости: толщину кутикулы, опушенность 
листьев и др. [9, 44]. Однако, по мнению Vanderplank [21], наблюдаемая видовая 
специфичность патогена при горизонтальной устойчивости не подтверждает 
роли общей системы защиты (толщина кутикулы, содержание сахаров и т. д.)  
в обеспечении данного типа резистентности. Если бы эти факторы имели боль-
шое значение в устойчивости, то они действовали бы против многих паразитов, 
а не одного какого-либо определенного вида. 

Горизонтальная устойчивость у злаковых и других культур обнаружена  
у всех изученных видов растений не только к различным грибным патогенам, но 
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и к бактериям, вирусам, насекомым и нематодам. Наиболее важными генетиче-
скими особенностями этого типа устойчивости является полигенное наследова-
ние, возможность фенотипического проявления, отсутствие расоспецифичности 
и длительность. Обычно горизонтальная устойчивость высоко наследуема и до-
ступна отбору, позволяет сохранять развитие болезни на низком уровне. 

Различия между двумя типами устойчивости к патогенам окончательно не 
выяснены. Например, высказываются мнения, что растения не имеют ни «чи-
стой» вертикальной устойчивости, ни «чистой» горизонтальной резистентности 
[21, 45]. Ellingboe [46] считает, что горизонтальная устойчивость проявляется  
в определенных условиях проведения эксперимента, и почти вся ее генетическая 
вариабельность укладывается в схему «ген на ген». К аналогичному выводу при-
шел Sidhu [47], который полагает, что многие описанные в литературе примеры 
полигенного наследования, свойственного горизонтальному типу устойчивости, 
являются результатом недостаточного генетического анализа взаимоотношений 
патогена и растения-хозяина в полевых условиях. Таким образом, горизонталь-
ный тип резистентности представляет собой не что иное, как вертикальную 
устойчивость, модифицированную факторами внешней среды. В регулируемых 
условиях горизонтальная резистентность может переходить в вертикальную. 
Разделение факторов устойчивости на главные гены (олигогены) и малые гены 
(полигены) генетически неопределимо. Так, совсем не обязательно, что все оли-
гогены окажутся главными генами только потому, что проявляют менделевское 
расщепление. Некоторые из них контролируют горизонтальную резистентность. 
Малые гены обычно наследуются полигенно и действуют аддитивно в обеспече-
нии горизонтальной устойчивости, но они могут определять и вертикальную ре-
зистентность. Кроме того, показано, что главные и малые гены действуют со-
вместно [48]. Nelson et al. [49] также считают, что между главными и малыми  
генами резистентности нет различий. Действуя раздельно против каких-либо 
рас, они обусловливают вертикальную устойчивость, а в совокупности относи-
тельно других рас – горизонтальную, при этом полигены хозяина взаимодей-
ствуют с полигенами паразита по типу «ген на ген». 

Большой интерес представляет гипотеза Одинцовой [4] о переходе малых ге-
нов, контролирующих горизонтальную устойчивость пшеницы к бурой ржавчи-
не, в главные гены, обусловливающие вертикальную устойчивость. Это доказы-
вает возможность появления расоспецифической устойчивости не только за счет 
привнесения новых Lr-генов от диких видов злаков, но и в результате естествен-
ного процесса сопряженной эволюции. Автором также показано, что горизон-
тальная устойчивость к этому патогену не всегда является длительной и может 
преодолеваться возбудителем болезни, как и вертикальная устойчивость. Выяв-
лено, что остаточный эффект главных генов резистентности также преодолева-
ется, и они могут переходить в гены восприимчивости.

Некоторые исследователи выделяют также третий тип устойчивости – толе-
рантность или выносливость. Толерантность была обнаружена Caldwell et al.  
в 1958 г. и охарактеризована ими как способность восприимчивого растения пе-
реносить сильное поражение болезнью при незначительном снижении урожая 



363

и его качества [50]. Толерантность действует продолжительно, поскольку попу-
ляция паразита сохраняется в равновесии и не контролируется генами устойчи-
вости [51]. Генетическая основа толерантности не изучена и трудно установима. Од-
нако показано, что наследуемость этого признака является низкой [52].

8.2. Специфичность полигенной устойчивости растения-хозяина 
к биотрофным грибным патогенам

При горизонтальной (полигенной) устойчивости, по мнению Vanderplank [30], 
дифференциальных взаимодействий между различными генотипами растения-хо-
зяина и патогена не наблюдается. В связи с этим горизонтальная устойчивость 
должна быть длительной. Однако для некоторых систем хозяин–патоген были 
обнаружены статистически значимые сорт × изолят взаимодействия в экспери-
ментах по изучению полигенной (горизонтальной) устойчивости и, следователь-
но, возможность ее преодоления. Так, выявили дифференциальные взаимодей-
ствия 58 и 77 рас возбудителя бурой ржавчины с сортом мягкой пшеницы Без-
остая 1, который характеризовался как имеющий неспецифическую устойчивость 
к этому патогену [53]. Дифференциальные взаимодействия между сортами мяг-
кой пшеницы и 25 изолятами бурой ржавчины обнаружили при оценке латент-
ного периода [54]. В зависимости от хозяин × патоген комбинации наблюдались 
различия по этому показателю в 1–2 дня. Сорта мягкой пшеницы Knox и Redcoat 
проявляли дифференциальные взаимодействия с двумя изолятами возбудителя 
мучнистой росы при оценке споруляции на проростках [55]. Специфичность по-
лигенной устойчивости выявили при инокуляции 9 сортов пшеницы 24 изолятами 
мучнистой росы [56]. 

Parlevliet и Van Ommeren [57] установили значительные взаимодействия сорт × 
раса при заражении шести частично устойчивых сортов ячменя 4 расами Puccinia 
hordei. Оценивали число пустул на трех верхних листьях 20 случайно отобран-
ных растений в течение двухлетнего полевого испытания. Таким образом, ока-
залось, что полигенно наследуемая частичная устойчивость ячменя к листовой 
ржавчине имела расоспецифическую природу. Parlevliet [58] предполагал, что 
эта устойчивость, как и вертикальная, основана на взаимодействии «ген на ген».

В связи с дифференциальной природой горизонтальная устойчивость преодо-
левается патогенами так же, как вертикальная. Так, созданный как нерасоспеци-
фически устойчивый к желтой ржавчине сорт Joss Cambier быстро потерял 
устойчивость в Англии [59] и Франции [60]. Это было связано с накоплением  
до эпифитотийного уровня имевшихся в популяции гриба рас, вирулентных  
к этому сорту. 

В модельных экспериментах по изучению длительности горизонтальной 
устойчивости было показано, что репродукция на сорте пшеницы Дербентская 
Черноколосая двух клонов бурой ржавчины в течение 25 уредогенераций привела 
к повышению их патогенности на этом сорте [4, 61]. При последовательных пере-
севах клонов, вирулентных к Hope × Timstein и Гибриду 21, тип инфекции изме-
нился от 1 и 2 до преобладания пустул с 3 и 4 типами [62]. Повышение типа ин-
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фекции при пассировании клонов возбудителя бурой ржавчины на устойчивых 
сортах объясняется двумя причинами. Во-первых, это может быть связано с на-
коплением мутаций в генах-модификаторах, изменяющих тип инфекции. Во-вто-
рых, возрастание агрессивности можно объяснить рекомбинацией ядер в под-
устьичном вздутии и накоплением малых мутаций специфической патогенности 
[4]. В условиях теплицы было обнаружено нарастание вирулентности и инфек-
ционности авирулентных рас возбудителя стеблевой ржавчины на 10 сортах 
пшеницы [63]. Пассирование патогена в течение 5–6 генераций на соответственно 
репродуцирующихся сортах оказалось достаточным для адаптации его к хозяину.

Одним из представлений, объясняющих природу горизонтальной устойчивости, 
является предложенная теоретическая модель полигенной устойчивости, вклю-
чающая как общие, так и специфические взаимодействия с вирулентностью пато-
гена [64]. Одинцова [4] считает, что горизонтальная устойчивость состоит из доли 
устойчивости, которая не проявляет дифференциальных взаимодействий с пато-
геном и, следовательно, не преодолевается возбудителем болезни, в том числе  
и при многократных лабораторных пересевах. Это так называемый компонент 
неспецифической или длительной устойчивости. Для оставшейся доли горизон-
тальной устойчивости, напротив, свойственны специфические взаимодействия, 
и поэтому она может преодолеваться грибом. Таким образом, горизонтальная 
устойчивость включает в себя расоспецифический компонент, преодолева-
емый патогеном, и нерасоспецифический – за счет общих механизмов защиты 
[4, 65].

Для изучения хромосомного контроля полигенной устойчивости мягкой 
пшеницы к бурой ржавчине нами была исследована резистентность дителосом-
ных (ДТ) линий мягкой пшеницы сорта Chinese Spring к 5 различным патоти-
пам возбудителя бурой ржавчины. Оценивали основные показатели полигенной 
устойчивости: число пустул на 1 см2 площади листа (ЧП), среднюю споронося-
щую способность пустулы (СССП) и среднюю спороносящую способность гриба 
с единицы (1 см2) листовой поверхности (СССЕЛП). Статистическую обработку 
данных осуществляли по программе дисперсионного анализа (пакет программ 
AB-STAT) и кластерного анализа (пакет STATISTICA). 

Результаты исследований показали сильную корреляцию между СССП  
и СССЕЛП (r > 0,75), что свидетельствует об общности генетической системы 
контроля этих признаков. Среднюю корреляцию (r = 0,5–0,7) наблюдали между 
ЧП и СССЕЛП, что указывает на участие в их генетическом контроле не только 
генов, локализованных в одних и тех же плечах хромосом, но и генов, локализо-
ванных в разных хромосомах. Следовательно, комплексный показатель устой-
чивости СССЕЛП в большей степени коррелировал с СССП, чем с ЧП. Для при-
знаков ЧП и СССП не было выявлено достоверной корреляции при инокуляции 
четырьмя из пяти клонов гриба. Таким образом, в большинстве случаев ЧП  
и СССП имели разный генетический контроль.

Трехфакторный дисперсионный анализ выявил достоверное участие плеч 
хромосом в контролировании признаков ЧП, СССП, СССЕЛП (табл. 8.2). Доля 
влияния плеча в общей изменчивости признака составляла 2,28% для ЧП; 9,54% 
для СССП и 6,22% для СССЕЛП. 
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Таблица 8.2. Доля влияния [66] факторов и их взаимодействий 
на признаки количественной устойчивости дителосомных линий сорта Chinese Spring 

к пяти разновирулентным клонам возбудителя бурой ржавчины

Фактор ЧП СССП СССЕЛП

Генотип гриба 0,715** 7,27** 3,83**
Плечо хромосомы растения 2,28** 9,54** 6,22**
Условия среды 56,2** 12,55** 45,9**
Взаимодействие генотипа гриба и плеча хромосомы 1,28 3,86** 2,81**
Взаимодействие генотипа гриба и условий среды 18,5** 8,40** 12,1**
Взаимодействие плеча хромосомы растения и условий среды 3,28** 9,44** 7,63**
Взаимодействие генотипа гриба, плеча хромосомы растения 
и условий среды 8,44** 19,6** 12,8**

** – показан достоверный эффект (F-критерий) на признак при P < 0,01. 

Достоверный эффект на показатели устойчивости оказывали также все фак-
торы и большинство взаимодействий изученных факторов. Не обнаружено до-
стоверного взаимодействия «генотипа гриба» и «плеча хромосомы растения» 
при формировании признака ЧП.

Было обнаружено, что большинство ДТ линий, а также сорт Chinese Spring диф- 
ференциально взаимодействовали с патогеном. Доля вклада плеча в формирова-
ние признака полигенной устойчивости СССП колебалась от 7,32% (7DS) до 
26,21% (1AS) (табл. 8.3). Это свидетельствует о неравнозначности плеч хромосом 
по наличию (числу или эффективности) имеющихся на них малых генов устой-
чивости. Особый интерес представляли линии ДТ 2BL и ДТ 5DL, которые не 
проявляли дифференциальных взаимодействий с генотипами гриба при форми-
ровании признака СССП. Можно предположить, что в отсутствующих плечах 
этих линий – 2BS и 5DS локализованы гены, участвующие в контроле специфи-
ческого (преодолеваемого) компонента признака СССП полигенной устойчиво-
сти. Малые гены резистентности, локализованные в остальном геноме всех ли-
ний и сорта Chinese Spring, составляют неспецифический компонент полигенной 
устойчивости.

В исследованиях отечественных и зарубежных ученых было показано, что  
в полигенную устойчивость растений к болезням вносят вклад не только малые, 
но и главные гены резистентности, которые потеряли свою эффективность 
вследствие изменчивости патогенов. Как отмечалось, эти преодоленные гены 
устойчивости могут участвовать и в дифференциальных сорт × изолят взаимо-
действиях. Известно, что сорт Chinese Spring содержит главные гены устойчиво-
сти к бурой ржавчине: Lr12 (4B), Lr31 (4B), Lr34 (7D). Два из них являются воз-
растными, а Lr31 функционирует только при комплементарном взаимодействии 
с Lr27. Ранее было показано, что некоторые возрастные гены, в частности Lr34, 
могут проявлять слабый эффект на устойчивость и на стадии проростков. Однако 
указанные гены не могли принимать участия в контролировании специфической 
доли полигенной устойчивости сорта Chinese Spring, так как их хромосомная 
локализация не имеет отношения к плечам 2BS и 5DS.
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Таблица 8.3. Специфичность устойчивости дителосомных линий мягкой пшеницы 
сорта Chinese Spring к клонам бурой ржавчины 

по признаку средняя спороносящая способность пустулы

Дитело- 
сомная 
линия

Номер клона Эффект влияния 
генотипа клона 

гриба 
(F-критерий)

НСР05 НСР01

Доля 
влияния, % 

[66]59 76 98 9.2 91

1AL 1324 1530 979,2 924,9 1118 22,33** 149,32 197,55 26,21
3AL 1173 1546 1178 1029 1295 11,85** 157,5 208,4 14,34
5AL 987,0 1481 842,5 905,2 1057 27,39** 135,24 178,93 25,91
6AL 1006 1462 1038 951,0 1112 16,70** 139,76 184,90 15,68
7AL 1611 1947 1463 1119 1563 15,45** 212,8 281,5 20,28
7AS 1307 1789 1312 1011 1229 20,59** 176,0 232,8 23,39
1BL 1463 1797 1282 1081 1325 15,72** 188,2 249,1 19,86
2BL 1149 1299 1000 1165 1163 1,53 241,1 319,0 3,37
3BL 1181 1513 1251 972,9 1350 15,51** 142,95 189,13 12,47
4BS 1049 1545 1314 1074 1284 11,88** 165,0 218,3 15,00
5BL 1005 1424 1086 1025 1102 13,54** 129,7 171,7 8,57
7BS 1432 1976 1248 1068 1376 25,39** 189,9 251,3 25,50
1DL 1216 1556 1309 1019 1345 11,00** 165,6 219,1 13,18
3DL 1281 1879 1470 1067 1504 32,28** 148,7 196,7 22,12
5DL 933,8 1347 1192 961,5 1488 1,97 481,34 636,84 5,78
7BL 1326 1732 1308 1314 1638 11,02** 173,5 229,5 15,96
6DS 1539 1856 1554 1170 1478 13,64** 185,8 245,8 16,64
7DL 1173 1323 1077 1059 1309 5,71** 146,8 194,3 7,32
7DS 1242 1390 1060 930,1 1213 12,64** 139,65 184,77 16,01

Chinese 
Spring 713,2 1204 774,4 835,3 939,3 16,82** 131,92 174,53 19,54

П р и м е ч а н и е.  См. табл. 8.2. 
 
Проведение кластерного анализа позволило установить определяющее зна-

чение для полигенной устойчивости группы генов, локализованных в коротком 
плече хромосом 1B и 1D, 3-й хромосомы A, B и D геномов, длинном плече хро-
мосом 4B и 6D, а также в обоих плечах хромосом 7A и 7B. В них находятся фак-
торы устойчивости, наиболее существенные для угнетения СССЕЛП, являюще-
гося комплексным показателем устойчивости.

Li et al. [67] обнаружили у мягкой пшеницы 167 локусов, контролирующих 
36 защитных генов, экспрессия которых индуцируется патогенами и другими 
повреждающими агентами. В своих исследованиях они использовали нулисом-
но-тетрасомные линии сорта Chinese Spring, что позволяет сопоставить с их 
данными наши результаты. Оказалось, что эти гены локализованы во всех 
хромосомах сорта. Основываясь на этой информации, можно понять, почему для 
устойчивости мягкой пшеницы сорта Chinese Spring к бурой ржавчине имеют 
значение все хромосомы. Особенно важное значение в контролировании комп-
лексного показателя устойчивости СССЕЛП мы установили для плеч хромосом 
7AS, 7AL, 1BS, 7BL, 6DL. Судя по данным Li et al. [67], в этих хромосомах локали-
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зованы гены, контролирующие более 30 белков и ферментов, играющих ключе-
вую роль в защитных реакциях растений против патогенов. В их число входят 
пероксидаза, каталаза, хитиназа, PR-белки, полифенолоксидаза, ФАЛ, лектины 
и др. Именно наличие в этих хромосомах генов, кодирующих ключевые фермен-
ты фенольного метаболизма, патогенезозависимые белки, лектины и ряд других 
веществ защитного комплекса растений, приводит к тому, что эти хромосомы 
(плечи) вносят существенный вклад в устойчивость.

Таким образом, на примере взаимодействия в системе Triticum aestivum L. – 
Puccinia triticina Erikss нами получено первое экспериментальное генетическое 
подтверждение гипотезы о том, что полигенная устойчивость растений к болез-
ням состоит из специфического компонента, преодолеваемого патогеном, и не-
специфического, не участвующего в дифференциальных взаимодействиях рас-
тения и возбудителя болезни.

8.3. Остаточный эффект преодоленных генов 
устойчивости пшеницы

По мнению некоторых исследователей, неспецифическая устойчивость может 
обусловливаться аккумуляцией генов специфической устойчивости, которые 
преодолены [4, 6, 49, 68–74]. Таким образом, можно считать, что полигены являются 
архаичными главными генами, которые потеряли свою эффективность в резуль-
тате эволюции вирулентности патогена, но имеют остаточный эффект на устой-
чивость. Следовательно, такие главные гены стали неэффективными в каче-
ственном смысле, но контролируют количественные признаки резистентности.

Рассмотрим результаты некоторых исследований по изучению остаточного 
эффекта преодоленных генов устойчивости. Наиболее известная в этом отноше-
нии работа Nass et al. [6]. Они обнаружили остаточный эффект на устойчивость 
генов Pm3c, Pm4. Pm MA (Michigan Amber) был обнаружен при инокуляции изо-
генных линий сорта мягкой пшеницы Chancellor изолятом 144 возбудителя муч-
нистой росы. Среднее число спорулирующих колоний на этих линиях (число пов-
реждений/площадь и споруляция/повреждение) было меньше, чем на сорте Chan- 
cellor. Гены Pm2, Pm2+, pm5 не проявляли остаточных эффектов на устойчивость. 
Таким образом, гены устойчивости могут действовать качественным или коли-
чественным способом в зависимости от генотипа патогена, с которым они взаи-
модействуют. Это согласуется с мнением Nelson [37, 75], который считал, что нет 
главных или малых генов устойчивости. Гены устойчивости обус-ловливают ра-
соспецифические реакции до того, как преодолеваются новыми вирулентными 
расами патогена. Anderson [76] высказал предположение, что изогенные линии 
сорта Chancellor могли быть неоднородны по генетическому фону. В пользу этого 
предположения свидетельствуют данные о том, что на рекуррентном сорте 
Chancellor формировались вторичные колонии гриба, которые не наблюдались 
на близко изогенных линиях. Таким образом, линии могли иметь гены количе-
ственной устойчивости, которые были перенесены в изогенные линии при их 
создании совместно с главными Pm-генами резистентности за счет сцепленного 
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наследования. В этом случае остаточный эффект на устойчивость преодоленных 
генов Pm3, Pm4, Pm MA мог быть не за счет этих главных генов устой чивости, а за 
счет генов количественной устойчивости (т. е. малых генов). В даль нейшем Royer 
et al. [73] обнаружили, что близко изогенная линия пшеницы CI 14118 с Pm2 от 
сорта Ulka не является такой же, как CI 14119, где ген Pm2 привнесен от CI 12632. 
Эти линии имели различный генетический фон. 

Martin, Ellingboe [71] обнаружили специфичность взаимодействия изогенной 
линии сорта Chancellor, имеющей ген Pm4, с разными изолятами возбудителя 
мучнистой росы. Так, при инокуляции двумя вирулентными изолятами гриба раз-
 вивалось меньшее число повреждений на изогенной линии, чем на сорте Chancellor. 
То есть ген Pm4 проявлял остаточный эффект на устойчивость. Однако при зара-
жении третьим изолятом не выявлялись различия между изогенной линией и рекур-
рентным сортом, хотя развитие гриба на линии с геном Pm4 начиналось позже 
на 2 часа. Следовательно, остаточный эффект преодоленного гена Pm4 наблюдал-
ся не ко всем изолятам патогена. Это наводит на мысль о том, что остаточный 
эффект потерявших эффективность главных генов устойчивости может преодо-
леваться при появлении и накоплении в результате отбора более вирулентных 
(или агрессивных) изолятов. Такой отбор может происходить быстро из-за высо-
кой частоты появления новых мутаций вирулентности у Blumeria graminis DC. 
(Erysiphe graminis DC. f. sp. tritici Marchal.) – около 2000/локус/га/день [77].

В дальнейшем Royer et al. [73] оценили три признака полигенной устой чивости 
у 6 близко изогенных линий сорта Chancellor к 9 совместимым изолятам возбу-
дителя мучнистой росы. Они обнаружили значительные хозяин × изолят взаи-
модействия. Таким образом, каждый ген проявлял остаточный эффект только 
против определенных изолятов, что указывало на вероятность разрушения со вре-
менем уровня устойчивости, контролируемого преодоленными генами. Кроме 
того, авторы обнаружили, что некоторые почти изогенные линии с одиноч ными 
генами Pm были более восприимчивы, чем рекуррентный сорт Chancellor. Таким 
образом, среди использованных изолятов были такие, которые преодолевали 
остаточный эффект на устойчивость отдельных потерявших эффективность 
главных генов резистентности вплоть до отрицательных значений.

Некоторые исследователи анализировали остаточный эффект на устойчи-
вость не только одиночных генов, но и их комбинаций друг с другом. Nelson [37, 75] 
выдвинул предположение, что уровень количественной устойчивости можно по-
высить путем комбинирования ряда преодоленных расоспецифических генов 
резистентности. Nelson et al. [78] изучили эффект пирамидирования преодолен-
ных генов устойчивости пшеницы к мучнистой росе. Оказалось, что на линиях  
с двумя генами было значительно меньшее число повреждений и спорулирую-
щая способность гриба в сравнении с линиями, имеющими по одному из этих 
генов. Каждый ген индивидуально также проявлял остаточный эффект. Четы-
рехгенные линии были более эффективны, чем двухгенные. 

Sharma et al. [80] оценили три основных признака устойчивости (латентный 
период, число колоний на площадь, число спор на колонию) при заражении пше-
ницы изолятом возбудителя мучнистой росы и показали, что гены Pm3a, Pm3, 
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Pm3c, Pm8 и PmMA снижают 2–3 изученных показателя в сравнении с воспри-
имчивым сортом Agra Local. Все 5 Pm-генов в различных комбинациях друг  
с другом увеличивали латентный период в сравнении с линиями, имеющими по 
одному гену, и с сортом Agra Local. При наличии комбинаций Pm3c+Pm8, 
Pm3c+PmMA, Pm8+PmMA образовывалось меньшее число спор на колонию.

Pederson [81], рассматривая вопрос о пирамидировании в одном сорте генов  
с остаточными эффектами на устойчивость, не исключал возможности адапта-
ции патогена к комбинациям таких генов в результате появления суперрасы. Так 
как остаточные эффекты генов исследуются главным образом на проростках, то 
возникает вопрос о том, будут ли они наблюдаться в полевых условиях. Chantret 
et al. [82] при изучении линии пшеницы RE714 показали, что ген MlRE имел зна-
чительный остаточный эффект на возрастную устойчивость, а ген Pm46 такого 
эффекта не проявлял. Оба этих гена не обнаруживали остаточного действия на 
устойчивость в стадии проростков. Таким образом, остаточный эффект преодо-
ленного гена может проявляться только на определенной стадии развития рас-
тений. 

Аналогичные исследования остаточных эффектов на устойчивость были пред-
приняты в отношении преодоленных главных генов резистентности мягкой 
пшеницы к ржавчинным заболеваниям. Так, Modavi et al. [74] изучили остаточ-
ные эффекты генов Lr1, Lr2c, Lr3a на двух генетических фонах – сорта Thatcher  
и Wichita. Оценивали число спор на 1 см2 листовой поверхности первого листа 
проростков и инфекционный тип. Близко изогенные линии мягкой пшеницы ино-
кулировали 8 изолятами возбудителя бурой ржавчины. Остаточный эффект, вы-
ражавшийся в снижении споропродукции, был обнаружен только для гена Lr2c 
при инокуляции лишь некоторыми вирулентными изолятами гриба. Преодолен-
ные гены Lr1 и Lr3 не влияли на уровень полигенной устойчивости.

Изучен остаточный эффект неэффективных (преодоленных) генов резистент-
ности мягкой пшеницы к бурой ржавчине в полевых условиях на взрослых рас-
тениях [83]. У изогенных линий сорта Thatcher оценивали показатели: площадь 
под кривой нарастания болезни, число пустул на 1 см2 листовой поверхности, 
число спор в пустуле. Наилучший (повышающий) эффект на устойчивость ока-
зывали преодоленные гены Lr10, Lr12, Lr13, Lr17, Lr18, Lr21, Lr22; снижающий – 
Lr2c, Lr3a, Lr3b, Lr3bq, Lr15, Lr16, Lr30. Относительная устойчивость линий  
с Lr12, Lr13, Lr18, Lr22, по-видимому, связана с проявлением генов в фазе взрос-
лых растений. Обнаружили, что Lr2b, Lr2c, Lr3a, Lr15, Lr16 повышают воспри-
имчивость в сравнении с сортом Thatcher. Эти гены влияли на эволюцию пато-
гена, так как они имеются у многих сортов, длительно выращивавшихся в странах 
бывшего СССР. По-видимому, в ходе эволюции патоген преодолел остаточный 
эффект на устойчивость ряда олигогенов резистентности вплоть до отрицательных 
значений, т. е. гриб паразитирует на генотипах с конкретными генами устойчи-
вости лучше, чем без генов [4]. Таким образом, гены устойчивости становятся 
генами восприимчивости.

Показано, что во все фазы онтогенеза (кущения, удлинения стеблей, трубко-
вания, выколашивания, цветения) линия Thatcher с геном Lr35 (RL6082) имела 
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на 83% меньшее число пустул на 1 см2 листовой поверхности и меньшую пло-
щадь зоны споруляции в сравнении с рекуррентным родителем [84]. Инокуля-
цию растений осуществляли дозированно 4 патотипами возбудителя бурой 
ржавчины.

Samborski и Dyck [85] изучили эффект комбинации генов устойчивости Lr13 
и Lr16 при инокуляции проростков сорта пшеницы Columbus изолятами возбу-
дителя бурой ржавчины (авирулентными и вирулентными к Lr16). Результаты 
исследования позволили предположить, что повышение устойчивости происхо-
дило благодаря остаточному эффекту гена Lr13, который является возрастным и 
неэффективным на стадии проростков. Авторы обнаружили также увеличение 
устойчивости при комбинировании генов Lr30 и Lr3ka на фоне сорта Thatcher. 
Однако не было эффекта на устойчивость комбинации генов Lr30+Lr11 на фоне 
сорта Neepawa. В связи с отсутствием изолятов, способных преодолевать дигенные 
комбинации, не представлялось возможным тестировать аддитивный эффект 
двух преодоленных генов.

Sawhney [86] предположил, что ген Lr34 в комбинациях с другими генами 
обеспечивает длительную устойчивость по типу медленного развития болезни. 
В дальнейшем показано, что длительная устойчивость некоторых индийских сортов 
обусловлена геном Lr34 или этим геном, действующим совместно с другими [87]. 
Возрастная устойчивость ряда сортов в Мексике обусловлена геном Lr34, дей-
ствующим совместно с другими дополнительными генами, в том числе и Lr13  
у сорта Frontana, имеющего длительную устойчивость к бурой ржавчине [88]. 
Ген Lr46, локализованный на хромосоме 1В, наряду с другими генами обуслов-
ливает частичную устойчивость к бурой ржавчине сорта Pavon 76 [89].

Kloppers, Pretorius [90] исследовали эффекты комбинаций генов Lr13+Lr34, 
Lr13+Lr37, Lr34+Lr37 в сравнении с эффектами этих одиночных генов и воспри-
имчивым контролем Thatcher. Оценивали тип инфекции в условиях теплицы  
и поражаемость растений в поле. По этим двум показателям линии с Lr13+Lr34, 
Lr34+Lr37 имели более высокие уровни устойчивости, чем линии с одиночными 
генами. При оценке инфекционного типа не обнаружили повышения устойчи-
вости у линии с Lr13+Lr34 при инокуляции одним из двух использовавшихся 
патотипов возбудителя бурой ржавчины. Однако линия с комбинацией генов 
Lr13+Lr34 имела более длинный латентный период, более мелкие пустулы и ока-
залась высоко резистентной в поле.

Сходные исследования проведены при инокуляции 67 изолятами возбудите-
ля бурой ржавчины взрослых растений изогенных линий сорта Thatcher с гена-
ми Lr13, Lr22a, Lr34, Lr35 и комбинацией генов Lr13+Lr35 [5]. Оказалось, что все 
изоляты имели низкий инфекционный тип на линиях с Lr22a и Lr35. На линии  
с Lr34 наблюдали более низкий инфекционный тип и пораженность в сравнении 
с Thatcher. Таким образом, этот ген проявлял остаточный эффект на устойчи-
вость. Линия с Lr13 была сильно восприимчива при заражении некоторыми изо-
лятами. Однако другие патотипы продуцировали очень низкий или промежу-
точный инфекционный тип. Комбинация генов Lr13+Lr34 в большей степени, 
чем одиночные гены, повышала уровень устойчивости к некоторым изолятам 
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гриба. На стадии проростков также проявлялся остаточный эффект на устойчи-
вость гена Lr34. Кроме того, в случае комбинирования гена Lr13 с проростковыми 
генами устойчивости наблюдали повышение устойчивости при оценке типа  
инфекции в сравнении с инфекционным типом у взрослых растений, имеющих 
Lr13. Возможно, у проростков проявлялся остаточный эффект возрастного гена 
Lr13, не эффективного на ранних этапах развития. 

Ряд работ были посвящены изучению эффектов преодоленных генов устой-
чивости пшеницы к стеблевой ржавчине. Так, Ayers et al. [91] не выявили корреля-
ции между числом неэффективных генов устойчивости пшеницы к стеб левой 
ржавчине и уровнем полевой резистентности у линии FKN. Luig [72], напротив, 
считает, что горизонтальная устойчивость пшеницы к стеблевой ржавчине обу-
словлена остаточными эффектами генов резистентности, утратившими эффек-
тивность. По их мнению, горизонтальная устойчивость действует на основе «ген 
на ген» взаимоотношений растения-хозяина и патогена и специфична. 

Brodny et al. [92] исследовали остаточный эффект генов устойчивости Sr6, Sr8, 
Sr9a и их всевозможных парных комбинаций у линий, созданных на основе со-
рта Chinese Spring. Для инокуляции использовали один изолят расы RKQQ. На 
семи линиях, имеющих 1–2 гена, формировались пустулы меньшего размера, 
чем на Chinese Spring. Линии также отличались от рекуррентного сорта более 
низкой споруляцией. Было установлено повышение устойчивости у линий с двумя 
генами в сравнении с имеющими один Sr-ген. По размеру пустул линия с Sr8 
была более устойчива, чем с Sr6 или Sr9a. Таким образом, ген Sr8 имел больший 
остаточный эффект на резистентность. Однако в дигенных комбинациях этот ген 
не обнаруживался.

Представленный обзор свидетельствует о возможности повышения уровня 
полигенной устойчивости за счет остаточных эффектов главных генов рези-
стентности пшеницы к биотрофным грибным патогенам. Не все преодоленные 
гены вносят вклад в увеличение полигенной устойчивости. Некоторые из них 
являются нейтральными, другие – снижают уровень резистентности. Кроме 
того, установлен специфический характер взаимодействия преодоленных генов 
с патогеном. То есть остаточный эффект на устойчивость конкретного преодо-
ленного гена может проявляться только при взаимодействии растения-хозяина  
с определенными генотипами гриба. В отношении других изолятов патогена эф-
фект может отсутствовать или иметь отрицательное значение. Такой дифферен-
циальный характер взаимодействия растения-хозяина и патогена при полиген-
ной устойчивости, обусловливаемой эффектами преодоленных генов, является 
доказательством возможности преодоления уровня этой резистентности. То есть 
преодоленный ген, имеющий некоторый остаточный эффект на устойчивость, 
может в ходе коэволюции растения-хозяина и возбудителя болезни превратиться 
в ген восприимчивости. Следует отметить, что некоторые исследования были 
посвящены анализу возможностей пирамидирования преодоленных генов для 
повышения уровня полигенной устойчивости. В ряде случаев комбинации не-
которых преодоленных генов резистентности были более эффективны, чем оди-
ночные гены. Однако не исключена адаптация патогена и к комбинациям прео-
доленных генов устойчивости.
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8.4. Наследование устойчивости мягкой пшеницы 
к возбудителям грибных болезней. 

Символы главных генов резистентности

Одним из главных направлений в генетике иммунитета является изучение 
числа и характера наследования генов резистентности с помощью гибридологи-
ческого анализа, а также идентификация этих генов. Большинство работ связано 
с выявлением природы олигогенной (вертикальной) устойчивости злаков к от-
дельным расам (биотипам, клонам, изолятам, генотипам) патогена. Как было 
описано выше, при взаимодействии аллелей устойчивости RR с аллелями вос-
приимчивости AA формируется пять типов реакций (см. раздел 8.1). При прове-
дении гибридологического анализа эти типы реакций группируют, как правило, 
в два класса – устойчивых растений (0, 1, 2-й тип) и восприимчивых (3, 4-й тип).

При изучении числа генов, определяющих устойчивость зерновых культур  
к ржавчинным, мучнисторосяным, септориозным, головневым и другим патоге-
нам, были обнаружены различные типы расщепления. Выявлен как доминантный, 
так и рецессивный контроль признака устойчивости. Число генов варьировало 
от 1 до 3–4. Кроме однотипного характера наследования устойчивости к разным 
расам в пределах одной гибридной комбинации установлены факты различного 
взаимодействия генов устойчивости в зависимости от изолята патогена. 

Генетическая природа устойчивости сорта зависит от генотипа не только 
культуры патогена, но и восприимчивого родителя, т. е. от генетического фона 
гибридного потомства. Так, например, ген резистентности Lr11 проявляется на 
генетическом фоне сорта Sonalika как рецессивный, а на генетической основе сорта 
Hussar – как доминантный [93].

Генетика олигогенной (вертикальной) устойчивости изучается главным об-
разом на ранних этапах онтогенеза растения-хозяина. Оценка резистентности 
обычно проводится в лабораторных условиях на отрезках листьев проростков. 
Однако особую важность имеют исследования устойчивости на протяжении 
всего онтогенеза растения, что позволяет выявлять образцы с генами, функцио-
нирующими в определенный период развития растения-хозяина, и использовать 
полученные сведения для разновозрастной защиты при селекции на иммунитет. 
Так, если патоген попадает на растение на ранних этапах развития, в селекцион-
ной работе следует применять доноры устойчивости с проростковыми генами.  
В случае распространения болезни в более поздний период необходимы доноры 
с генами возрастной резистентности.

Фитопатологическая оценка устойчивости к заболеваниям в онтогенезе рас-
тений не раскрывает генетическую основу действия генов резистентности на той 
или иной стадии развития. Только сочетание визуальной оценки проявления бо-
лезни с данными гибридологического анализа позволяет определить генетический 
контроль устойчивости. Показано, что признак устойчивости может контроли-
роваться одними и теми же или разными генами в определенные стадии онтоге-
неза растений. Результаты генетического анализа зависят от фенотипического 
проявления генов устойчивости и могут варьировать в зависимости от условий 
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окружающей среды. Так, например, рецессивный ген Pm5, имеющийся у сортов 
Hope и Renown, является температурозависимым [94]. Он обеспечивает устойчи-
вость против соответствующих рас Blumeria graminis DC при температуре до 20 °C.

Полигенная (частичная) устойчивость злаков к болезням определяется влия-
нием аддитивных и доминантных генных эффектов, а также является результа-
том взаимодействия, включая аддитивный × аддитивный и доминантный × до-
минантный эпистаз. Этот тип устойчивости контролируется полигенами со сла-
бым фенотипическим эффектом или единичными генами. Например, у мягкой 
пшеницы было обнаружено 35 генов слабой реакции к бурой ржавчине, локали-
зованных в 13 хромосомах всех трех геномов [95]. Длительная устойчивость  
к стеблевой ржавчине сорта Selkirk контролируется пятью генами [96]. Медленное 
поражение пшеницы этим возбудителем может определяться 2–14 генами [97].  
С использованием моносомного анализа установлено, что устойчивость к муч-
нистой росе верхних листьев растений сорта Diplomat контролируется генами, 
локализованными в 14 хромосомах [98].

Главные гены устойчивости злаков к возбудителям болезней в отличие от 
малых имеют обозначения, и, как правило, это первые буквы названий патогена. 
Например, гены устойчивости пшеницы к мучнистой росе обозначаются Pm 
(powdery mildew), к бурой ржавчине – Lr (leaf rust), к пыльной головне – Ut 
(Ustilago tritici), к септориозу – Snb (Septoria nodorum blotch). Гены, для которых 
установлена хромосомная локализация и выявлено, что они отличны от ранее 
описанных, обозначаются символами, за которыми следует номер арабскими 
цифрами и буквенное обозначение аллеля (в случае генов, имеющих множествен-
ные аллели). Для менее исследованных генов за символами следует две (иногда 
более) буквы названия сорта, у которого ген впервые был выявлен. Для мало-
изученных генов резистентности пшеницы к возбудителю мучнистой росы вво-
дятся временные обозначения через символ Ml, за которым следует аббревиатура 
из двух букв названия сорта, у которого ген впервые был обнаружен, а также 
цифра, показывающая число генов устойчивости к мучнистой росе у данного 
сорта. Например, у сорта Cornette выявлен ген MlCo3, который является третьим 
геном резистентности к патогену (кроме него выявлены также Pm3d и Pm4b).

Гены устойчивости можно классифицировать по срокам их проявления в он-
тогенезе на ювенильные, или проростковые, проявляющиеся во всех фазах, на-
чиная с первого листа, и гены взрослых растений, которые проявляются только 
после выхода в трубку и учитываются в фазе флаг-листа. Большинство генов 
устойчивости относится к ювенильным. Для пшеницы генами взрослых расте-
ний являются только Sr2, Yr11, Yr12, Yr13, Yr14, Yr16, Yr29, Yr30, Yr36, Lr 12, Lr22a, 
Lr22b, Lr48, Lr49 и LrTb.

Идентификация главных генов устойчивости осуществляется путем анализа 
родословных сортов и с использованием фитопатологического теста, основанного 
на инокуляции исследуемых сортообразцов набором клонов, охарактеризованных 
по генам вирулентности. Однако фитопатологического тестирования часто бывает 
недостаточно, чтобы сделать однозначный вывод, какие гены устойчивости име-
ются у сорта. Окончательную идентификацию, особенно если речь идет о новом 
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гене, проводят после анализа расщепления у гибридов от скрещивания сорта  
с изогенными линиями и формами, имеющими определенные гены резистентности. 
Хромосомную локализацию новых генов у пшеницы устанавливают методом 
моносомного анализа или молекулярно-генетическим исследованием. 

Моносомным анализом нами была установлена хромосомная локализация 
генов устойчивости у австралийского образца SUN69А. Этот образец является 
высокорезистентным к популяции возбудителя бурой ржавчины северо-запад-
ного региона европейской части СНГ, в том числе и на территории Республики 
Беларусь. Полученные данные показали, что расщепление в F2 поколении дисом-
ной комбинации Chinese Spring × SUN 69A соответствовало доминантному мо-
ногенному наследованию при инокуляции растений клоном № 36 и доминантному 
дигенному (13:3) – клоном № 19. Однако результаты скрещивания с моносомными 
линиями свидетельствовали о более сложной генетической природе устойчивости 
исследуемого образца. Было установлено, что SUN69A имеет ген устойчивости  
в хромосоме 3D и ген-супрессор в хромосоме 1D. Оба гена экспрессировались 
при взаимодействии растений как с клоном гриба № 19, так и № 36. Эти гены, 
вероятно, являются основными в контролировании устойчивости к бурой ржав-
чине образца мягкой пшеницы SUN69A. Кроме того, при заражении клоном № 19 
проявлялись еще два гена-ингибитора, находящиеся на хромосомах 1А и 6А. 
Молекулярным анализом установлено отличие выявленного гена устойчивости 
от известного гена Lr24, также локализованного в хромосоме 3D. Таким образом, 
обнаруженный высокоэффективный ген устойчивости у образца SUN69A явля-
ется новым и может быть использован в селекции мягкой пшеницы с целью уве-
личения генетической разнородности сортов по этому признаку.

Совокупные данные по идентификации генов устойчивости в сортах пшеницы, 
их хромосомной локализации и сцеплению приводятся в специальных каталогах 
[99, 100].

К настоящему времени у мягкой пшеницы описано 62 гена устойчивости  
к возбудителю мучнистой росы Blumeria graminis DC., в том числе 51 ген Pm. Из 
них 4 гена (Pm10, Pm11, Pm14, Pm15) обусловливают устойчивость пшеницы  
к форме мучнистой росы, специализированной к пырею – Blumeria graminis DC. 
agropyri. Эти гены не представляют интереса для практического использования 
в селекции пшеницы. Гены Pm1, Pm3, Pm4a, Pm 5b, Pm5d, Pm9, Pm10, Pm11, 
Pm14, Pm15, Pm23, Pm24, Pm28, Pm29, Pm30, MlAd, MlBr, MlGa, mljy, mlsy, 
MlRd30, Mlxbd являются собственно пшеничными и встречаются у сортообраз-
цов вида Triticum aestivum L. Некоторые гены имеются не только у Triticum 
aestivum L., но и у других видов: у T. spelta duhamelianum – Pm10, Pm11; у T. macha 
subletschumicum – Pm10, Pm15; у T. compactum – Pm11, Pm15. Остальные гены 
интрогрессивные. Они привнесены от Aegilops squarrosa (Pm2), Ae. taushii (Pm19) 
T. carthlicum (Pm4b, Pm33), T. dicoccum (Pm5a, Mlre), T. sphaerococcum cv. Kolandi 
(Pm5c), T. timopheevii (Pm6, Pm27), Ae. speltoides (Pm12, Pm32), Ae. longissimum 
(Pm13), T. dicoccoides (Pm16, Pm31, MlTd1055, MlZec), Haynaldia villosa (Pm21),  
T. monococcum (Pm25), T. turgidum var. dicoccoides (Pm26), T. durum (Mld).  
От культурной ржи Secale cereale были привнесены гены Pm7, Pm8, Pm17, Pm20. 
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Из 69 генов устойчивости пшеницы к возбудителю бурой ржавчины Puccinia 
triticina Erikss., из них 63 с постоянным символом, 29 генов перенесено в Triticum 
aestivum от других видов злаков. Например, ген Lr9 привнесен от Aegilops 
umbellulata; Lr19, Lr24, Lr29 – Thinopyrum elongatum; Lr21, Lr32, Lr40, Lr41, Lr42, 
Lr43 – Aegilops taushii; Lr 22a – Ae. squarrosa var. strangulata; Lr25, Lr26, Lr45 – 
Secale cereale; Lr28, Lr35, Lr36, Lr47, Lr51 – Ae. speltoides; Lr37 –Ae. ventricosa; 
Lr38 – Th. intermedium; Lr44 – T. spelta; Lr50 – T. armeniacum; Lr53 – T. dicoccoides; 
Lr54 – Ae kotschyi; Lr55 – Elymus trachycaulis; LrTm – T. monocoсcum; LrTr –  
T. triuncialis; LrTt1 – T. timopheevii ssp. viticulosum.

Из 4 известных генов устойчивости к Septoria nodorum (Phaeosphaeria 
nodorum) только один SnbTM привнесен от чужеродного вида T. timopheevii.

Известно 57 генов устойчивости к стеблевой ржавчине Puccinia graminis 
Pers., из них 5 с временным обозначением. Гены Sr2, Sr9e, Sr9d, Sr9g, Sr11, Sr12, 
Sr13, Sr14, Sr17 привнесены в мягкую пшеницу от вида T. turgidum; Sr9d, Sr36, 
Sr37 – T. timopheevii; Sr21, Sr22, Sr35 – T. monococcum; Sr24, Sr25, Sr26, Sr43 – Th. 
elongatum; Sr27, Sr31 – S. cereale; Sr32, Sr39 – Ae. speltoides; Sr33 – Ae. squarrosa; 
Sr34 – Ae. comosa; Sr38 – Ae. ventricosa; Sr40 – T. araraticum; Sr44 – Th. intermedium; 
Sr45 – Ae. tauschii.

Из 63 генов устойчивости к желтой ржавчине Puccinia striiformis Westend.  
23 имеют временное обозначение. Гены резистентности Yr7, Yr26 привнесены  
в мягкую пшеницу от вида T. turgidum var. durum; Yr8 – Ae. comosa; Yr9 –  
S. cereale; Yr15, Yr35, Yr36, YrH52 – T. dicoccoides; Yr17 – T. ventricosum; Yr28 –  
T. tauschii; Yr37 – Ae. kotschyi. Ген резистентности Yr10 кроме мягкой пшеницы 
обнаружен у T. spelta, T. vavilovii.

8.5. Роль цитоплазмы растения-хозяина 
в формировании устойчивости к грибным патогенам

В истории растениеводства известны факты значительных потерь урожая 
возделываемых культур вследствие недооценки роли цитоплазмы в устойчивости. 
Так, например, массовое поражение гибридных растений кукурузы с Т-типом 
цитоплазмы было обусловлено появлением новой расы Helminthosporium maydis 
[101]. Было выявлено, что раса Т гриба образует специфический токсин, вызыва-
ющий набухание Т-митохондрий растений, что приводит к нарушению их функ-
ции при окислительном фосфорилировании и дыхании вплоть до гибели клеток 
[102, 103]. Обнаружено также, что митохондриальный ген urf 13-T, специфичный 
только для цитоплазмы Т-типа, кодирует полипептид URF 13, являющийся ре-
цептором токсина, связывание которого с белком меняет проницаемость мем-
браны [104]. Предполагается, что олигомерная структура, состоящая из 2–4 от-
дельных молекул URF 13, образует в присутствии токсина канал внутри мембра-
ны митохондрий. В дальнейшем были показаны цитоплазматические эффекты 
на резистентность кукурузы не только к H. maydis, но и к желтой пятнистости 
листьев Phyllosticta maydis [49, 105, 106]. В этом случае токсин гриба вызывает 
сходный эффект на кукурузу с Т-типом стерильности, заключающийся в повреж-
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дении митохондрий и подавлении дыхания [107]. Установлена роль цитоплазмы 
в устойчивости кукурузы к возбудителю фузариоза Fusarium moniliforme [108], 
пыльной головне Ustilago reiliana [109], пузырчатой головне Ustilago maydis [110], 
к ложной мучнистой росе Peronosclerospora sorgi [111].

В большинстве работ описаны цитоплазматические эффекты, обнаруженные 
при анализе наследования устойчивости в реципрокных скрещиваниях. Так, ди-
аллельный анализ признака устойчивости к пирикуляриозу Piricularia oryzae 
реципрокных гибридов риса выявил достоверное материнское влияние [112, 113]. 
При оценке реципрокных гибридов яблони обнаружены различия по резистент-
ности к мучнистой росе в пяти комбинациях скрещивания [114].

Цитоплазматические эффекты отмечены для признака устойчивости пшеницы 
к спорынье Claviceps purpurea [115], на полевую и зародышевую резистентность 
ячменя к пыльной головне [116]. Пораженность реципрокных гибридов F1 от скре-
щивания устойчивых сортов пшеницы с восприимчивыми к Drechslera tritici была 
ниже при использовании в качестве материнского родителя резистентных форм 
[117]. В F1 поколении прямой комбинации скрещивания установлено неполное 
доминирование устойчивости к двум штаммам сетчатой пятнистости ячменя,  
а в обратной – полное доминирование признака резистентности [118]. Показана 
зависимость цитоплазматического эффекта от направления гибридизации при 
изучении устойчивости ячменя к возбудителю мучнистой росы [119, 120]. Анализ 
F4 – F6 гибридных поколений пшеницы показал достоверные реципрокные раз-
личия в наследовании устойчивости к мучнистой росе [121].

На устойчивость Triticum aestivum L. к бурой ржавчине в некоторых случаях 
также влияло направление скрещивания. Так, например, показано увеличение 
процента резистентных растений в гибридных поколениях при использовании 
восприимчивой формы в качестве отцовского родителя [122–124], выявлена смена 
доминирования признака устойчивости в реципрокных комбинациях [125, 126]. 
Благоприятным для повышения резистентности оказалось использование мате-
риала, обладающего горизонтальной устойчивостью, в качестве материнского 
партнера по скрещиванию, причем эффект проявлялся только в F3 [127]. Показано 
влияние цитоплазмы сорта Саратовская 29 на тип реакции к популяции бурой 
ржавчины, которое выражалось в снижении его у растений F1 реципрокных гиб-
ридов, полученных с участием линий этого сорта [128]. 

Для выявления эффектов цитоплазмы растения на резистентность к различ-
ным патогенам удобной моделью являются аллоплазматические линии, имеющие 
ядро одного вида на фоне цитоплазм других видов. Число работ с использовани-
ем таких моделей значительно меньше, чем по изучению устойчивости у реци-
прокных гибридов. Это связано со сложностью создания таких коллекций, так 
как аллоплазматические линии получают путем замены ядерных геномов чуже-
родных видов на геном культурного сорта, выступающего при беккроссирова-
нии в качестве отцовского родителя. Впервые исследования такого рода были 
проведены Michaelis в 1948 г. [129]. Согласно его данным, устойчивость к мучни-
стой росе аллоплазматических форм кипрея с геномом Epilobium hirsutum и ци-
топлазмой вида Epilobium luteum зависела не только от ядра, но и от цитоплазмы.
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Позже было показано, что некоторые стерильные аналоги слабовосприимчи-
вого к черной корневой гнили сорта табака Дюбек 566, включавшие 13 доноров 
цитоплазм, высокоустойчивы к болезни [130]. При исследовании резистентности 
семи аллоплазматических линий индийской горчицы с ядерным геномом Brassica 
juncea cv. RLM 198 установлено модифицирующее действие чужеродной цито-
плазмы на степень полевой устойчивости к Alternaria brassicae [131]. Цитоплазмы 
B. napus и B. carinata достоверно повышали устойчивость к альтернариозу в срав-
нении с эуплазматическим контролем. Замещение цитоплазмы культурного табака 
Nicotiana tabacum на цитоплазму N. debney приводило к увеличению устойчивости 
к ряду заболеваний [132]. Установлено, что аллоплазматические линии подсол-
нечника с цитоплазмой Helianthus petiolaris более резистентны к пепельной гнили 
и мучнистой росе [133].

Увеличение резистентности пшеницы к двум расам стеблевой ржавчины вы-
явлено у аллоплазматических линий с цитоплазмами видов Aegilops ovata, Ae. caudata 
и Triticum timopheevii [134]. Однако исследования коллекции сорта Chinese Spring 
к расе стеблевой ржавчины не показали различий по типу реакции между алло-
плазматическими линиями [135]. Анализ аллоплазматических линий мягкой 
пшеницы с ядерными геномами сортов Chris и Selkirk и твердой пшеницы с ге-
номом Selection 56-1 показал, что сорт Chris устойчив к трем расам бурой ржав-
чины на стадии колошения и восприимчив в фазе проростка [136]. Однако алло-
плазматические линии с ядерным геномом этого сорта и цитоплазмами T. arara-
ticum, T. timopheevii, T. beoticum, T. macha, Ae. ovata, Ae. speltoides восприимчивы 
на поздних этапах онтогенеза к одной или нескольким расам. Сорт Selkirk и ал-
лоплазматические линии с этими и некоторыми другими цитоплазмами были 
устойчивы на протяжении всего онтогенеза растений. Сорт Selection 56-1 и его 
аллоплазматические линии показали промежуточную реакцию по устойчиво-
сти: наличие на листовых пластинках пустул устойчивого (0, 1) и восприимчи-
вого (3) типов реакции.

Отмечена зависимость типа реакции растения от используемой расы мучни-
стой росы у аллоплазматических линий с геномом сорта Chinese Spring [135]. 
Однако при исследовании 12 других серий аллоплазматических линий к 15 ра-
сам возбудителя мучнистой росы не обнаружено различий по типу реакции за счет 
цитоплазм. Влияние чужеродной цитоплазмы показано при изучении устойчи-
вости аллоплазматических линий мягкой пшеницы к корневой гнили – офиоболе-
зу и церкоспореллезной гнили корневой шейки [137], септориозу [138]. Устойчи-
вость аллоплазматических линий пшеницы к ржавчине, мучнистой росе и фуза-
риозу различна и изменялась в зависимости от условий [139]. Было установлено, что 
аллоплазматические линии с цитоплазмами Ae. mutica, Ae. speltoides, Ae. triuncialis, 
Ae. ovata, Ae. biuncialis сравнительно устойчивы к популяции возбудителя муч-
нистой росы. Показано, что аллоплазматические линии с ядерным геномом 
Chinese Spring и цитоплазмами от видов Ae. squarrosa, Ae. variabilis, Ae. mutica 
были более восприимчивы к пыльной головне, чем эуплазматический сорт.

Появились работы, свидетельствующие о внутривидовых цитоплазматиче-
ских эффектах на болезнеустойчивость, выполненные на сериях внутривидовых 
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замещенных линий культурных растений. Эти линии имеют одинаковый ядер-
ный геном одного сорта и различные цитоплазмы одного вида. Так, при изуче-
нии процента поражения внутривидовых замещенных линий ячменя гельминто-
спориозом и септориозом колоса обнаружено достоверное влияние цитоплазмы 
растения на устойчивость к этим заболеваниям [140]. На замещенных линиях 
овса показан эффект цитоплазмы на устойчивость к корончатой ржавчине [141].

В большинстве научных и селекционных учреждений изучение и использо-
вание цитоплазматических эффектов в устойчивости сельскохозяйственных 
растений к болезням не является основной задачей и обычно ограничивается 
анализом реципрокных гибридов с целью выбора наиболее удачного направления 
скрещивания. Основные исследования по этой проблеме проводятся в Институте 
генетики и цитологии НАН Беларуси. На протяжении более 20 лет они были 
связаны с выяснением генетической природы ядерно-цитоплазматического взаи-
модействия в устойчивости растений к биотическим факторам среды посред-
ством использования модельных объектов, позволяющих вычленить роль цито-
плазмы растения в защитных реакциях против патогенов. Большинство иссле-
дований имеют мировую новизну. Результаты этой работы представлены далее.

Дисперсионный анализ признаков полигенной устойчивости к клонам бурой 
ржавчины коллекций аллоплазматических линий мягкой пшеницы с ядерными 
геномами сортов Chinese Spring (японского ученого К. Цуневаки), Белорусская 12, 
Белорусская 80, Ленинградка и Нева, созданных А. Н. Палиловой и Т. А. Силковой, 
обнаружил достоверный эффект цитоплазмы на признаки число пустул на 1 см2 
листа (ЧП) и средняя спороносящая способность с единицы (1 см2) листовой по-
верхности (СССЕЛП) (табл. 8.4). Доля взаимодействия ядра и цитоплазмы была 
наибольшей для признаков репродуктивности патогена СССЕЛП и СССП (средняя 
спороносящая способность пустулы). Однотипности действия цитоплазм, при-
внесенных от чужеродных видов, на различные ядерные геномы изученных ли-
ний обнаружено не было.

При изучении аналогичных показателей полигенной устойчивости аллоплаз-
матических линий мягкой пшеницы с ядерными геномами Penjamo 62 (болгарского

Таблица 8.4. Доля влияния [66] факторов и их взаимодействий 
на признаки полигенной устойчивости аллоплазматических линий мягкой пшеницы 

с геномами сортов Chinese Spring, Белорусская 12, Белорусская 80, Ленинградка и Нева 
к клону бурой ржавчины 

Фактор ЧП СССП СССЕЛП
Ядро 3,72** 1,79** 4,62**
Цитоплазма 0,90** 0,42 2,36**
Условия среды 82,05** 65,66** 8,25**
Взаимодействие ядра и цитоплазмы 1,54** 5,27** 7,30**
Взаимодействие ядра и условий среды 2,07** 3,97** 24,39**
Взаимодействие цитоплазмы и условий среды 0,88** 1,06** 2,90**
Взаимодействие ядра, цитоплазмы и условий среды 1,23 10,30** 16,81**

П р и м е ч а н и е.  См. табл. 8.2.
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ученого И. Панайотова) и Chinese Spring к различным клонам возбудителя муч-
нистой росы было обнаружено, что наибольшее влияние плазмон оказывал на 
признак СССЕЛП. Оказалось, что защитный эффект чужеродных цитоплазм 
проявлялся при определенном уровне инфекционной нагрузки. Была обнаруже-
на изменчивость цитоплазматических эффектов в зависимости от генотипа клона 
возбудителя мучнистой росы, что доказывает специфичность полигенной устой-
чивости к этому патогену и участие в специфических взаимодействиях плазмо-
на растения. 

Проведена оценка устойчивости проростков аллоплазматических линий мяг-
кой пшеницы с ядерными геномами сортов Chinese Spring, Белорусская 12, Бело-
русская 80, Ленинградка, Penjamo 62 и Siete Cerros 66 (оригинатор И. Панайотов) 
к трем изолятам Septoria nodorum Berk. с различной агрессивностью. Показано, 
что устойчивость мягкой пшеницы к септориозу контролируется не только ядер-
ной, но и цитоплазматической генетическими системами, а также их взаимодей-
ствием. Обнаружена специфичность проявления эффектов чужеродных цито-
плазм на степень резистентности пшеницы к септориозу. 

Оценка влияния заражения септориозом на компоненты продуктивности алло-
плазматических линий мягкой пшеницы сортов Белорусская 12 и Белорусская 80 
показала, что проявление модифицирующего действия чужеродных цитоплазм 
на показатели толерантности в значительной степени зависит от ядерного генома 
и условий года испытания. Цитоплазмы от видов Aegilops juvenalis, Triticum 
polonicum и T. dicoccoides var. spontaneonigrum достоверно снижают потери урожая 
от болезни у аллоплазматических линий с геномами сортов Белорусская 12  
и Белорусская 80. Две последние цитоплазмы имеют наибольшую селекционную 
ценность, так как не оказывают негативного влияния на продуктивность здоро-
вых растений. Кроме того, показано, что цитоплазма растения может выступать 
как генетический фактор в формировании определенного уровня чувствитель-
ности пшеницы к фитотоксичным экзометаболитам возбудителя септориоза.

Изучение полигенной устойчивости 29 внутривидовых замещенных линий 
мягкой пшеницы сорта Ленинградка, созданных О. Г. Давыденко, при заражении 
5 разновирулентными клонами бурой ржавчины и их смесью показало высоко-
достоверный эффект цитоплазмы растения-хозяина на репродуктивность пато-
гена. Доля ее влияния на изменчивость этого признака в зависимости от исполь-
зуемых клонов гриба составила от 3,5 до 12%. Неидентичность абсолютных по-
казателей СССЕЛП различных клонов на замещенных линиях сорта Ленинградка 
подтверждает известный факт дифференциального взаимодействия хозяина  
и патогена в горизонтальной устойчивости пшеницы к бурой ржавчине, выяв-
ленный Одинцовой [4]. 

Нами было обнаружено, что клоны с меньшим числом генов вирулентности 
(К5 и № 37) являются и менее агрессивными на сорте Ленинградка, чем три дру-
гих (№ 23, № 24, К4), несущих больше генов вирулентности и составляющих 
группу высокоагрессивных. Таким образом, наблюдалась положительная зави-
симость между числом генов вирулентности и агрессивностью клонов, отмечен-
ная другими исследователями. Однако не исключено, что использованные нами 
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клоны могли распределиться по числу генов вирулентности иначе, если бы для 
их идентификации применили другие тестеры.

Одной из возможных причин снижения репродуктивности высокоагрессив-
ных клонов гриба на замещенных по цитоплазме линиях мягкой пшеницы может 
быть внутривидовое замещение цитоплазм. Известно, что замена цитоплазмы 
при создании линии приводит к несоответствию ядерной и цитоплазматической 
генетических систем, вследствие чего наблюдается неполная экспрессия генов  
и плазмогенов в процессе развития. Такой дисбаланс ядерно-цитоплазматических 
взаимодействий обнаружен не только у аллоплазматических [142], но и внутри-
видовых замещенных линий мягкой пшеницы [140]. В нашем случае он может 
приводить к изменению степени доступности растений как питательного суб-
страта для патогена. При этом чем выше потребности патогена в «пище», как, 
например, у высокоагрессивных клонов гриба, наращивающих большую массу 
спор, тем сильнее этот дисбаланс проявляется. Вероятно, именно поэтому такие 
клоны не могут достичь на замещенных линиях уровня репродуктивности, свой-
ственного сбалансированному генотипу исходного сорта Ленинградка. В то же 
время для низкоагрессивных клонов при взаимодействии с большинством заме-
щенных линий проблемы с «пищей» не возникает. Исключение составила лишь 
линия с цитоплазмой от образца К-31085, на которой СССЕЛП клона № 37 была 
ниже контроля, а также линии с цитоплазмами сортов Полтавка, 10Д2, НР 1102, 
Грекум 114 при взаимодействии с клоном К5. 

Очевидно, у этих форм при инокуляции указанными клонами проявилась 
наиболее сильная степень ядерно-плазменного разобщения, отражающаяся на 
синтезе веществ, необходимых для развития гриба, или веществ, оказывающих 
тормозящее влияние на рост патогена. В то же время, как уже указывалось, за-
мещенная линия с цитоплазмой от мутанта 10Д3 превышала контроль по уров-
ню репродуктивности обоих низкоагрессивных клонов. Аналогичным оказалось 
и взаимодействие клона № 37 с линией на фоне цитоплазмы от сорта Кубанка  
и образцов 17Н2 и К-22000 при инокуляции низкоагрессивным клоном К5. По-ви-
димому, питательный баланс этих линий оказался более благоприятным, чем  
у других и исходного сорта в том числе.

Серова с соавторами [143] считают, что в результате взаимодействия генети-
ческих систем хозяина и паразита устанавливается определенный питательный 
баланс, регулирующий патогенность. Учитывая широкий спектр веществ, уча-
ствующих в формировании восприимчивости растений к ржавчинному грибу, 
разнообразие метаболических реакций реализации этого процесса, становится 
понятной роль в патогенезе и цитоплазматической генетической системы расте-
ния. Таким образом, вследствие некоторой разобщенности в действии ядра и ци-
топлазмы в процессе развития растений замещенных по цитоплазме линий из-
меняется экспрессия как ядерных генов, так и плазмогенов растения. У исходного 
сорта Ленинградка взаимодействие ядерной и цитоплазматической генетиче-
ских систем сбалансировано в большей степени, чем у созданных на его основе 
линий. Отличие некоторых из них от исходного сорта, в частности по признаку 
репродуктивности клонов патогена, как уже отмечалось, может быть обусловлено 
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изменением сопряженности в функционировании ядерного генома и плазмона 
замещенных растений. Это, по-видимому, связано с особенностями цитоплазм 
и, как было показано, может проявляться различно при взаимодействии с отли-
чающимися по агрессивности клонами патогена. Именно поэтому внутривидовая 
замена цитоплазмы растения может приводить к модификации уровня количе-
ственной устойчивости к конкретному клону гриба, свойственному исходному сорту.

Явление цитоплазматической специфичности может реализоваться следую-
щим образом. Прежде всего, как уже отмечалось, количественная (полигенная) 
устойчивость контролируется малыми генами, локализованными в различных 
хромосомах ядерного генома растения. Показано, что число этих генов и их дис-
персия в геноме могут варьировать в зависимости от клона гриба [39]. Не исклю-
чено, что при взаимодействии с низкоагрессивными клонами меньшее число ло-
кусов хозяина оказывается функционально активным. Взаимодействие с высо-
коагрессивными клонами осуществляется при участии многих генов и многих 
хромосом. Таким образом, при взаимодействии растения с высокоагрессивными 
клонами влияние цитоплазмы будет осуществляться при большем разнообразии 
ядерных полигенов. Напротив, если признак контролируется меньшим числом 
генетических факторов, то действие конкретной цитоплазмы в сравнении с дру-
гой может оказаться менее заметным. В этом случае только некоторые цитоплаз-
мы могут проявить специфический эффект, отличающийся от контроля или 
какой-либо другой замещенной линии. Кроме того, не исключено также, что  
в процессе создания внутривидовых замещенных по цитоплазме линий могла 
происходить «селекция» некоторых малых генов. Рядом авторов уже показано 
влияние цитоплазм аллоплазматических линий пшеницы на трансмиссию хро-
мосом, выживаемость определенных гамет или зигот при исследовании других 
признаков растений [140, 144–146]. Аналогичный процесс мог привести к отсут-
ствию полной идентичности ядерных геномов замещенных линий, в том числе  
и по генам, участвующим в горизонтальной устойчивости пшеницы к бурой 
ржавчине. Однако и это явление также осуществляется в результате влияния ци-
топлазмы и может носить специфический характер, обусловленный конкретными 
плазмонами.

На основании полученных данных была выделена группа цитоплазм, харак-
теризующихся сходными эффектами на специфичность взаимодействия с изу-
ченными клонами патогена:

1) тринадцать цитоплазм (сортов Саратовская 27, Саратовская 29, Саратов-
ская 52, Альбидум 1616, Нива, Альбидум 147, Линия 19 (Ростов) и образцов 
К-26931, К-34689, К-34305, К-31362, К-29908, К-35426) обусловливали более высо-
кую, чем у исходного сорта, степень устойчивости к агрессивным клонам № 23, 
№ 24 и К4. Устойчивость к менее вирулентным клонам № 37 и К5 была идентич-
на контролю;

2) в присутствии цитоплазм сортообразцов 10Д2, НР 1102 и сорта Грекум 114 
наблюдалось повышение количественной устойчивости при взаимодействии  
со всеми клонами гриба, за исключением № 37, при инокуляции которым устой-
чивость замещенных линий была на уровне контроля.
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Наряду с оценкой репродуктивности индивидуальных клонов гриба проана-
лизировали также устойчивость исследуемых линий к модельной популяции, 
составленной из равных пропорций уредоспор пяти исходных клонов. Оказа-
лось, что относительная к контролю СССЕЛП смеси клонов на 22 замещенных 
линиях была близка соответствующим показателям высокоагрессивных клонов, 
которые представлены в модельной популяции тремя частями из пяти. Можно 
предположить, что и в этом случае у замещенных линий наблюдалась большая 
разобщенность ядерной и цитоплазматической генетических систем, чем у ис-
ходного сорта, которая проявлялась в меньшей сопряженности взаимодействия 
хозяина и патогена. Вместе с тем более низкая, чем у высоковирулентных клонов, 
средняя спороносящая способность модельной популяции может быть связана  
с конкурентной борьбой между ними и супрессированием одних клонов други-
ми. В результате этого общая репродуктивность смеси (в абсолютных значени-
ях) занимала уровень, промежуточный между показателями СССЕЛП исходных 
высоко- и низкоагрессивных клонов гриба. Полученные результаты доказали 
факт специфичности цитоплазматических эффектов на полигенную устойчи-
вость, которая имеет место не только при инокуляции индивидуальными клонами 
гриба, но сохраняется и в случае взаимодействия с популяцией патогена.

Значительный интерес представляет изучение возможности патогенов прео-
долевать цитоплазматический барьер устойчивости. С этой целью были изучены 
адаптационные возможности 5 клонов бурой ржавчины на 6 внутривидовых за-
мещенных линиях мягкой пшеницы сорта Ленинградка. Клоны гриба различа-
лись по вирулентности на изогенных линиях Thatcher и по агрессивности к ис-
ходному сорту Ленинградка. Изоляты перезаражали на индивидуальных вну-
тривидовых замещенных линиях на протяжении 19 генераций. Была проанали-
зирована репродуктивность первоначальных и полученных нами субкультур 
патогена в сравнении с сортом Ленинградка (см. табл. 8.5). Для 20-го пассажа 
высокоагрессивных клонов патогена фактов снижения спороношения в сравне-
нии с исходными клонами обнаружено не было. Однако спороношение субкуль-
туры 20-го пассажа низкоагрессивного клона К5 на линии с цитоплазмой от му-
танта 10Д3 было на уровне контроля, в то время как репродуктивность первого 
пассажа превышала его в 1,5 раза. Два аналогичных случая были выявлены для 
субкультур второго низкоагрессивного изолята № 37 после пересевов на линиях 
с цитоплазмами от мутанта 10Д3 и сорта Кубанка. Интересно отметить, что  
в сравнении с контролем ни одна из субкультур не смогла адаптироваться до 
плазмона, привнесенного от сорта Кубанка.

Методом дисперсионного анализа показан высокодостоверный эффект фак-
тора «цитоплазма растения» на СССЕЛП как исходного (0-го) пассажа каждого 
клона гриба, так и субкультур 20-го пассажа. При инокуляции растений исход-
ными высокоагрессивными клонами гриба № 23, № 24, K4 (0-й пассаж) была 
выявлена небольшая дифференциация замещенных линий по уровню полигенной 
устойчивости (табл. 8.5). Оказалось, что репродуктивность этих клонов на боль-
шинстве линий была ниже, чем на сорте Ленинградка. Только на двух из них 
показатель СССЕЛП был аналогичным уровню контроля: на линии с цитоплазмой 
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Таблица 8.5. Характеристика устойчивости внутривидовых замещенных линий пшеницы 
при длительном пассировании на них клонов бурой ржавчины

Сорт – донор 
цитоплазмы

Репродуктивность с 1 см2 листа исходного (0-го) и 20-го пассажей клона

№ 23 (0) № 23 (20) № 24 (0) № 24 (20) № 37 (0) № 37 (20) K4 (0) K4 (20) K5 (0) K5 (20)

Лютесценс 62 0,78* 1,13 0,92 1,30* 0,98 1,36* 0,71** 0,97 0,94 1,84**
10Д3 0,86 0,9 0,66** 4,01** 1,42* 1,19 0,74** 0,79* 1,50** 1,09
НР1102 0,53** 1,04 0,41** 1,01 0,69 1,27* 0,44** 0,80* 0,56* 0,73*
Кубанка 0,55** 0,72** 0,63** 1,21 1,79** 1,11 0,74** 0,89 0,93 0,89
Саратовская 27 0,73** 0,77** 0,69** 1,30* 0,80 1,32* 0,73** 0,66** 0,92 1,03
К-31085 0,65** 0,74** 0,54** 1,12 0,50* 1,26* 0,56** 0,70** 0,96 0,75
Ленинградка 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00
F-критерий 8,11xx 9,22xx 22,42xx 118,1xx 9,30xx 2,33x 11,09xx 4,04xx 5,27xx 16,38xx

НСР-05 0,167 0,149 0,123 0,28 0,407 0,229 0,145 0,178 0,337 0,262
НСР-01 0,22 0,196 0,163 0,37 0,537 – 0,192 0,236 0,446 0,346
Доля влияния, % [66] 9,42 20,45 17,79 48,1 19,41 6,27 10,47 11,02 4,32 23,4

П р и м е ч а н и я:  Репродуктивность гриба выражена в относительных единицах к сорту 
Ленинградка. Достоверные различия между внутривидовой и замещенной линией и сортом уста-
новлены при: * Р < 0,05; ** Р < 0,01. х F-критерий достоверен при Р < 0,05; хх при P <  0,01.

от мутанта 10Д3 при инокуляции клоном № 23 и линии с цитоплазмой от сорта 
Лютесценс 62 при заражении клоном № 24. При взаимодействии с низкоагрессив-
ными клонами № 37 и К5 замещенные линии разделились на три группы: сни-
жающие СССЕЛП, равные исходному контролю и достоверно превышающие 
его по показателю репродуктивной способности.

Приведенные данные показывают, что доля влияния цитоплазмы в общей 
изменчивости признака СССЕЛП исходных культур (0-й пассаж) колебалась от 
4,3 до 19,4% в зависимости от клона. После 20 пересевов этих клонов возбудителя 
бурой ржавчины на соответствующих внутривидовых замещенных линиях также 
было показано достоверное участие цитоплазмы растения в определении этого 
признака у полученных субкультур патогена. Анализ общей картины свидетель-
ствует, что при длительном пассировании доля влияния цитоплазмы растения 
на репродуктивность трех клонов гриба (№ 23, № 24, К5) увеличивалась в два  
и более раза в сравнении с подсчитанными для исходных культур. Только для 
20-го пересева клона № 37 она оказалась ниже изначальной (0-го пассажа). Вари-
анты повышения репродуктивности клонов патогена при длительном их пасси-
ровании можно объяснить отбором на фоне цитоплазм соответствующих заме-
щенных линий более приспособленных генотипов гриба, являющихся в то же 
время и высокоагрессивными. Сохранение спороносящей способности субкуль-
тур при адаптации на некоторых замещенных линиях на уровне репродуктив-
ности исходных клонов может быть обусловлено преодолением специфического 
компонента полигенной устойчивости патогеном до пассирования. Предполага-
ется, что снижение репродуктивности клонов при длительном пассировании 
связано с отбором растением-хозяином из общего числа спонтанно возникаю-
щих генотипов гриба тех, которые имели повышенную выживаемость, не свя-
занную с высокой агрессивностью.
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Кроме того, не исключено, что уровень полигенной устойчивости растения, 
который может быть преодолен за счет приспособления гриба, является только 
некоторой долей этой устойчивости, ответственной за установление специфиче-
ских взаимодействий хозяина и патогена. Как было описано ранее, горизонталь-
ная устойчивость сорта состоит из доли устойчивости, которая не проявляет 
дифференциальных взаимодействий с патогеном и, следовательно, не преодоле-
вается грибом при многократных лабораторных пересевах. Это так называемый 
компонент неспецифической, или длительной, устойчивости. Для оставшейся 
доли горизонтальной устойчивости, напротив, свойственны специфические вза-
имодействия, и поэтому она может преодолеваться патогеном при пассировании. 
Возможно, в отмеченных нами вариантах сохранения СССЕЛП после 20 пересе-
вов на уровне, свойственном исходному клону (в отношении к соответствующим 
показателям сорта Ленинградка), специфический компонент полигенной устой-
чивости оказался преодоленным уже изначально.

Адаптация патогена, по-видимому, идет к компоненту полигенной устойчи-
вости растения, обусловливающему дифференциальное взаимодействие с грибом. 
Степень экспрессии этого компонента и возможность его преодоления при дли-
тельных пересевах патогена зависит от генотипа клонов и цитоплазмы растения-
хозяина. Рассмотрим наш модельный эксперимент с этой позиции. Так, например, 
специфический компонент полигенной устойчивости внутривидовой замещенной 
линии, имеющей цитоплазму от сорта Лютесценс 62, преодолевался всеми кло-
нами патогена в процессе их адаптации. При этом если СССЕЛП исходного клона 
была ниже контроля, то в течение 20 генераций возбудителя болезни она дости-
гала его уровня (клоны № 23, К4). Если же СССЕЛП первоначальных культур не 
отличалась от сорта Ленинградка, то после пересевов они уже были выше его 
(№ 24, № 37, К5). Для линии с цитоплазмой от мутанта 10Д3 отмечено возрастание 
репродуктивности гриба только при длительном взаимодействии с клоном № 24, 
а с клонами № 37 и К5 – снижение их СССЕЛП. Таким образом, можно предпо-
ложить, что на фоне этой цитоплазмы адаптация к специфическому компоненту 
полигенной устойчивости замещенной линии проявлялась фенотипически только 
по СССЕЛП трех клонов (№ 24, № 37, К5). Причем он преодолевался только при 
пассировании клона № 24.

К линии с цитоплазмой от сорта НР 1102 адаптация шла в направлении по-
вышения репродуктивности клонов гриба № 23, № 24, № 37. Адаптация двух 
других клонов не привела к заметному изменению СССЕЛП. Следовательно, 
они не были способны преодолеть ядерно-цитоплазматический дисбаланс  
внутривидовых замещенных линий и в случае длительной коэволюции с расте-
нием. 

Таким образом, по адаптационным возможностям исследованных клонов 
гриба каждая замещенная линия уникальна по-своему. Прежде всего, это обу-
словлено индивидуальностью эффекта конкретной цитоплазмы на экспрессию 
так называемого специфического компонента полигенной устойчивости. Веро-
ятно, только цитоплазмы сорта Саратовская 27 и образца К-31085 очень близки  
в этом отношении.
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Второй компонент полигенной устойчивости замещенной линии неспецифи-
чен и одинаков для всех клонов гриба, но может различаться у разных внутриви-
довых замещенных линий. Очевидно, что он является фактором конституцио-
нальной (пассивной) устойчивости растений. Не исключено, что уровень этой 
устойчивости также модифицируется цитоплазмой хозяина. Если допустить, что 
сходство СССЕЛП исходного клона и его субкультуры после 20-го пассажа обус-
ловлено изначальным преодолением специфического компонента полигенной 
устойчивости, то тот уровень устойчивости, который будет проявлять замещен-
ная линия, можно отнести за счет конституциональных факторов. Доля такого 
неспецифического компонента в общей устойчивости полигенного типа может 
быть близка для замещенных линий, имеющих цитоплазму от сортов Кубанка, 
Саратовская 27 и образца К-31085 при сравнении взаимодействия с 0-й и 20-й 
культурами клонов № 23, К5 и, вероятно, К4.

Таким образом, цитоплазма растения-хозяина может служить фактором 
адаптации патогена. На используемой модельной серии замещенных линий не 
удалось выявить цитоплазм, сдерживающих адаптацию всех исследованных 
клонов в направлении повышения агрессивности. Однако не исключено, что ис-
пользование других цитоплазм или этих же, но в сочетании с иными ядерными 
геномами может быть более перспективным для уменьшения эпифитотийного 
развития гриба.

Итак, цитоплазмы исследованных внутривидовых замещенных линий мягкой 
пшеницы влияют на полигенную устойчивость растения-хозяина специфическим 
образом. Вероятно, каждая цитоплазма, привнесенная от культурного сортооб-
разца, модифицирует экспрессию не всех полигенов устойчивости, а только не-
которых, локализованных в определенных хромосомах генома растения и, воз-
можно, ответственных за какие-то индивидуальные показатели устойчивости 
этого типа. Причем эффекты различных цитоплазм на полигены одной и той же 
хромосомы, контролирующие какой-то конкретный признак устойчивости хо-
зяина, могут быть и разнонаправленными. Таким образом, не существует «чи-
стого» варианта взаимодействия малых генов устойчивости растения с малыми 
генами агрессивности патогена по типу «ген на ген». Это взаимодействие под-
вергается коррекции со стороны цитоплазматической генетической системы-
хозяина, в том числе и в процессе адаптации гриба. Возможно, участие цито-
плазмы растения не сводится только к изменению экспрессии ядерных полиге-
нов устойчивости. Не исключается и непосредственный генетический контроль 
некоторой доли полигенной устойчивости со стороны плазмогенов хозяина. 
Аналогичные эффекты на полигены агрессивности могут быть свойственны  
и цитоплазматическим компонентам наследственности грибного патогена.

При исследовании полигенной устойчивости коллекции 33 аллоплазматиче-
ских линий мягкой пшеницы с ядерным геномом сорта Penjamo 62 к клонам бу-
рой ржавчины нами было показано, что модифицирующее действие большин-
ства чужеродных цитоплазм на полигенную устойчивость зависит от стадии 
онтогенеза растения. Оно может быть связано с изменением механизма регуля-
ции экспрессии ядерных генов по мере роста и развития растений. Возможно, 
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органельные гены-модификаторы, присутствующие в цитоплазме, вступают во 
взаимодействие с ядерными генами устойчивости в разные периоды индивиду-
ального развития растений. Не исключено также прямое участие некоторых 
плазмогенов в устойчивости этого типа, отличающихся в зависимости от фазы 
онтогенеза растения-хозяина. Показано, что у пятнадцати аллоплазматических 
линий сорта Penjamo 62 признаки СССЕЛП первого листа проростка и флагового 
листа не отличались от эуплазматической формы на обеих стадиях онтогенеза 
растения-хозяина. Стимулировали развитие патогена как на ранней (проросток), 
так и на поздней (флаг-лист) стадии онтогенеза аллоплазматические линии с ци-
топлазмами, привнесенными от видов Aegilops bicornis, Ae. kotschyi, Ae. vavilovii, 
Ae aucheri (ЦМС) и Triticum timopheevii (ЦМС). Только одна цитоплазма, при-
внесенная от вида Haynaldia villosa, оказывала ингибирующее действие на ре-
продуктивную способность гриба независимо от фазы развития растения. Из-
менчивость модифицирующего действия цитоплазм различных аллоплазмати-
ческих линий на экспрессию генов количественной устойчивости может быть 
связана с неидентичностью цитоплазматических ДНК разных видов злаков [147]. 
Не исключено также и изменение трансмиссии ядерных полигенов, обусловлен-
ное эффектами различных цитоплазм на преимущественный отбор отдельных 
гамет или избирательную гибель зигот, которые могли иметь место при созда-
нии линий или сортов. Раскрытие механизмов модификации цитоплазмами по-
лигенной устойчивости к патогену в ходе онтогенеза растения-хозяина может 
оказаться полезным для практической селекции на болезнеустойчивость.

В условиях жесткого инфекционного фона изучена количественная устойчи-
вость к популяции возбудителя мучнистой росы в онтогенезе 29 внутривидовых 
замещенных линий мягкой пшеницы сорта Ленинградка. Дифференцированная 
реакция по резистентности к мучнистой росе линий, имеющих ядерный геном 
сорта Ленинградка и цитоплазмы различных культурных сортообразцов мягкой 
пшеницы, свидетельствует о внутривидовой цитоплазматической изменчивости 
по этому признаку. Для большинства линий показано достоверное влияние на 
проявление цитоплазматических эффектов стадии развития растения. Сравне-
ние полигенной устойчивости на ранних и поздних этапах онтогенеза замещен-
ных линий сорта Ленинградка выявило три группы цитоплазм: 1) усиливающие 
возрастную устойчивость; 2) усиливающие восприимчивость растений на позд-
них этапах онтогенеза; 3) сохраняющие определенный уровень количественной 
резистентности на протяжении всего индивидуального развития. Так, цитоплаз-
мы, привнесенные от сортообразцов 10Д3 и Саратовская 42, повышали, а цито-
плазмы от Грекум 114 и 17052/52 снижали устойчивость как на ранних, так и на 
поздних стадиях онтогенеза.

Можно предположить, что цитоплазмы замещенных линий первой группы 
регулируют проявление возрастных ядерных генов устойчивости, усиливая их 
экспрессию на поздних этапах онтогенеза. Не исключено также, что они имеют 
и плазмогены, контролирующие резистентность на поздних этапах онтогенеза. 
Цитоплазмы линий второй группы, по-видимому, ингибируют экспрессию не-
которых возрастных ядерных генов полигенной резистентности исследуемого 
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генома. Цитоплазмы линий, включенные в третью группу, не оказывают отли-
чающегося модифицирующего действия на гены, контролирующие количествен-
ную устойчивость в зависимости от стадии онтогенеза.

Для выяснения механизмов взаимодействия геномов патогена и растения-хо-
зяина важно рассмотреть возможные внутрипопуляционные изменения возбу-
дителя болезни, влияющие на конечный результат патогенеза. Известно, что 
растение-хозяин является селективным фоном для отбора наиболее приспособ-
ленных генотипов гриба. Возможно, по мере развития последовательных генера-
ций патогена на линиях, имеющих цитоплазмы, отнесенные к первой и второй 
группам, происходит вытеснение одних клонов гриба и размножение других, 
что приводит к изменению общей спороносящей массы возбудителя болезни.  
К концу вегетации растений на линиях, повышающих спороносящую способ-
ность гриба в ходе онтогенеза, происходит постепенное накопление генотипов 
возбудителя болезни, отличающихся более высокой репродуктивностью. Цито-
плазмы этих линий оказываются фактором давления отбора и являются фоном, 
на котором происходит не только накопление огромного количества инокулюма, 
вероятно, ограниченного числа клонов патогена, но и осуществляются специфи-
ческие взаимодействия генов устойчивости с генами вирулентности.

В случае снижения развития мучнистой росы по мере роста растений также 
вероятно выживание только некоторых генотипов гриба, по-видимому, более 
приспособленных, но менее спороносящих. Именно поэтому общая репродуктив-
ность сохранившихся генотипов оказывается более низкой. На линиях третьей 
группы, вероятно, не происходит заметного отбора клонов патогена, а поддер-
живается сходное с контролем их соотношение в популяции, что может приво-
дить к стабилизации уровня частичной устойчивости на протяжении вегетаци-
онного периода. Если это имеет место в действительности, то создание такого 
цитоплазматического фона у производственных сортов позволит сохранить дол-
говременную резистентность полигенного типа в случае невысокого уровня раз-
вития на них возбудителя болезни.

Полученные данные можно рассмотреть и с другой позиции. На стадии флаг-
лист сорт Ленинградка имеет очень большую репродуктивность патогена. На 
большинстве внутривидовых замещенных по цитоплазме линий патоген не может 
достичь такого уровня или превысить его, возможно, вследствие разобщенности 
в функционировании ядерного и цитоплазматического геномов. Это приводит  
к неполной экспрессии генов восприимчивости и в результате степень устойчи-
вости этих линий повышается.

Цитоплазмы, уменьшающие развитие гриба на одной или обеих стадиях он-
тогенеза, в сравнении с другими также предпочтительны для использования  
в практической селекции. Особую ценность могут иметь цитоплазмы, ингиби-
рующие развитие гриба в течение всей вегетации. Сорта с такими цитоплазмами, 
возможно, будут служить барьером для накопления огромной массы инокулюма 
весной и, следовательно, будут сдерживать летнее распространение спор на другие 
органы растений. К концу вегетации яровых зерновых они уменьшат попадание 
конидий на всходы озимых, создав преграду для накопления зимующей инфекции. 
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Таким образом, подбор цитоплазмы сорта может оказаться одним из путей уси-
ления устойчивости мягкой пшеницы к мучнистой росе.

Наряду с модельными экспериментами нами были проведены четырехлет-
ние испытания устойчивости 30 аллоплазматических линий сорта Penjamo 62  
к белорусской популяции мучнистой росы. Оценивали процент поражения бо-
лезнью и СССЕЛП на ранней и поздней стадиях развития растений. Обнаружена 
изменчивость эффектов большинства цитоплазм на исследуемые показатели  
в зависимости от стадии онтогенеза растения и условий года испытания. Однако 
выявлены цитоплазмы, которые проявляют стабильное действие на показатели 
количественной устойчивости. Так, процент поражения третьего листа аллоплаз-
матических линий с цитоплазмами, привнесенными от Ae. longissima и T. zhukovskyi 
(ЦМС), был равен эуплазматическому сорту на протяжении четырех лет иссле-
дования. Цитоплазма от вида Ae. sharonensis стабильно снижала этот показатель 
в сравнении с контролем, а от Ae. variabilis, наоборот, повышала его. Спороношение 
гриба на уровне сорта Penjamo 62 сохранялось на протяжении трех лет на фоне 
цитоплазм от видов T. monococcum (ЦМС) и T. zhukovskyi (ЦМС). Последняя ци-
топлазма, как отмечалось, показала такой же эффект и на процент поражения. 
На протяжении всех лет исследования была выявлена однонаправленность дей-
ствия цитоплазм от видов T. polonicum и T. zhukovskyi (ЦМС) на оба признака 
устойчивости третьего листа. Не исключено, что у этих линий изученные пара-
метры устойчивости контролируются одними и теми же генетическими факто-
рами как ядерной, так и цитоплазматической природы. Условия года выращива-
ния не оказывают влияния на их экспрессию.

Процент поражения флагового листа аллоплазматических линий в течение 
трех лет испытания сохранялся на уровне эуплазматической формы в присутствии 
цитоплазм от видов Ae. longissima, T. vavilovii, Ae. biuncialis (ЦМС) и T. dicoccoides 
(ЦМС). На фоне цитоплазм от Ae. sharonensis, Ae. squarrosa, Ae. variabilis он был 
стабильно выше контроля. Репродуктивность гриба на протяжении всех лет  
исследования в фазе молочно-восковой спелости аллоплазматических линий  
с цитоплазмами от видов Ae. sharonensis, Ae aucheri (ЦМС), Ae. mutica (ЦМС)  
и Ae. biuncialis (ЦМС) была выше сорта Penjamo 62. Линии с цитоплазмами  
от видов Ae. squarrosa и T. monococcum (ЦМС) не отличались от эуплазматиче-
ского контроля. Оба исследованных признака на стадии флагового листа у алло-
плазматической линии с цитоплазмой от вида Ae. sharonensis были выше эуплаз-
матического контроля.

Следует отметить, что на обеих стадиях онтогенеза на протяжении всех лет 
исследования стабильный цитоплазматический эффект на процент поражения, не 
отличающийся от контроля, был выявлен у линии с цитоплазмой от вида Ae. longissima. 
Постоянно высокая пораженность болезнью третьего и флагового листа была 
установлена для линии, имеющей цитоплазму от Ae. variabilis. Стабильный цито-
плазматический эффект на репродуктивность патогена, соответствующий эуплаз-
матической форме, был отмечен на фоне цитоплазмы T. monococcum (ЦМС).

Изучена полевая и эмбриональная устойчивость к возбудителю пыльной го-
ловни аллоплазматических линий мягкой пшеницы сорта Penjamo 62. Выявлен 
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достоверный эффект чужеродных цитоплазм на признак резистентности. Боль-
шинство чужеродных цитоплазм повышали устойчивость к этому патогену. На 
протяжении трех лет устойчивость растений к пыльной головне повышали ци-
топлазмы, привнесенные от видов Ae. sharonensis, Ae. vavilovii, Agropyron 
trichophorum, T. dicoccoides, T. durum, T. polonicum и T. turanicum.

Обнаружена отрицательная корреляция между устойчивостью растений ал-
лоплазматических линий сорта Penjamo 62 к пыльной головне в поле и пораже-
нием мицелием гриба частей зародыша (кроме зародышевой почки). Однако для 
некоторых цитоплазм отмечено несоответствие между устойчивостью в поле-
вых условиях и наличием грибницы в зародышах. Так, для линий с цитоплазма-
ми от видов Aegilops cylindrica и Triticum spelta показана достаточно высокая 
степень устойчивости в поле при высоком проценте поражения всех частей за-
родыша мицелием гриба. Причем процент восприимчивых растений в поле был 
ниже, чем поражение зародышевых корешков. По-видимому, часть растений, 
выросших из зараженных зерен, погибла, не образовав колоса. Таким образом, 
произошло «самоочищение» линий от пораженных растений. Это происходит  
в результате того, что сильно пораженные завязи бывают либо не в состоянии 
развиться, вследствие чего наблюдается низкая озерненность, либо продуцируют 
нежизнеспособные зерновки, что приводит к уменьшению всхожести. Это пред-
положение доказывает и невысокий процент выколосившихся растений из посе-
янных (41,4% для линии с цитоплазмой от вида T. spelta и 52,6% с Ae. cylindrica). 
Снижение озерненности и всхожести у пшеницы от инокуляции пыльной голов-
ней отмечали и другие исследователи.

Для исключения погрешности от гибели растений на ранних стадиях разви-
тия был проведен анализ эмбриональной устойчивости аллоплазматических ли-
ний сорта Penjamo 62. Не было отмечено случаев поражения других частей за-
родыша без наличия грибницы в щитке. По коэффициентам парной корреляции 
выявлена связь полевой устойчивости с эмбриональной. Наиболее тесной связью 
обладают процент пораженности в поле и наличие грибницы в щитке и зароды-
шевых корешках (r = 0,80 и r = 0,76 при P < 0,01 соответственно). 

Для проверки гипотезы гибели наиболее зараженных зародышей до образо-
вания зерна была проведена искусственная инокуляция колосьев аллоплазмати-
ческих линий в боксовой теплице. В качестве контролей выступали озернен-
ность изолированных незараженных колосьев и данные по эмбриональной 
устойчивости инокулированных зародышей. Изученный показатель продуктив-
ности колосьев, подвергшихся инокуляции, был достоверно ниже в сравнении  
с изолированными на растениях всех аллоплазматических линий. Однако отно-
шение завязываемости зерна изолированных колосьев к зараженным у линий 
было различным. У 20 линий, в том числе и у эуплазматической, это соотношение 
было в пределах 2,5 – 4,5. У аллоплазматической линии с цитоплазмой, привне-
сенной от Ae. kotschyi, число зерен в колосе после инокуляции уменьшилось только 
в 1,8 раза. Интересно отметить, что у пяти линий с цитоплазмами от Ae. squarrosa, 
T. polonicum, Ae. bicornis, Ae. sharonensis, T. durum число зерен в инокулирован-
ных колосьях уменьшилось в 8 и более раз. Как при заражении, так и без него 



390

завязываемость зерен была достоверно выше у линий с цитоплазмами от Ae. juve- 
nalis, Ae. ventricosa, T. dicoccum, Ae. vavilovii, Haynaldia villosa в сравнении с ли-
ниями, имеющими цитоплазмы от Ae. sharonensis, Ae. squarrosa var. typica,  
Ae. squarrosa var. strangulata, T. aestivum (Penjamo 62). Показатель продуктивно-
сти колоса у линий с цитоплазмами от T. polonicum и Ae. bicornis без заражения 
был выше в сравнении с другими линиями, а при заражении – ниже. Для этих 
линий выявлен и низкий процент инфицирования зародышей, следовательно, 
часть наиболее зараженных цветков не образовывала зерна.

Влияние чужеродной цитоплазмы растения на устойчивость пшеницы к твер-
дой головне, которая является потенциально опасным заболеванием, изучали, 
используя коллекции аллоплазматических линий мягкой пшеницы сортов Chinese 
Spring, Белорусская 12, Белорусская 80, Ленинградка и Нева. Данные двухлетнего 
эксперимента показали, что резистентность пшеницы к твердой головне контро-
лируется не только ядерным геномом, но и плазмоном растения-хозяина. В боль-
шинстве случаев замена цитоплазмы на чужеродную приводит к ослаблению 
экспрессии ядерных генов устойчивости. Однако некоторые цитоплазмы спо-
собствовали повышению резистентности. Модифицирующее действие плазмона 
на устойчивость в значительной степени зависело от условий года испытания. 

Исследования на протяжении трех лет устойчивости к твердой головне 29 
внутривидовых замещенных линий пшеницы сорта Ленинградка показали за-
висимость этого признака от цитоплазмы растения-хозяина. При оценке устой-
чивости этих линий в 1996 г. был установлен низкий коэффициент корреляции 
между числом растений, выросших из зараженных и чистых семян. Это свиде-
тельствует об отсутствии гибели растений от Tiletia carries до учета развития 
болезни. В 1996 г. 10 цитоплазм культурных сортообразцов снижали устойчи-
вость к твердой головне в сравнении с сортом Ленинградка. Только две цито-
плазмы – от сорта Полтавка и мутанта 10Д2 – повышали резистентность. По дан-
ным оценки 1993 г., две цитоплазмы – от сортообразцов НР1102 и К-36366 – 
уменьшали долю устойчивых фенотипов. В 1995 г. обнаружили наибольшее число 
случаев отличия замещенных линий от контроля – 26. Все они обусловлены сни-
жением устойчивости внутривидовых замещенных линий. Следует обратить 
внимание на то, что цитоплазма от образца К-36366 уменьшала резистентность 
во все годы испытания. Можно предположить, что влияние этой цитоплазмы на 
проявление генов резистентности не зависит от факторов среды. Не исключено, 
что эта цитоплазма несет плазмогены, ингибирующие экспрессию генов устой-
чивости в различных условиях. Цитоплазмы 8 культурных сортообразцов сни-
жали резистентность в течение двух лет испытания (в 1995 и 1996 гг.). Однако по 
данным 1993 г. они не отличались от контроля. По результатам испытания 1995 
и 1996 гг. цитоплазма от образца НР1102 ингибировала резистентность. Таким 
образом, плазмогены культурных сортообразцов, относящиеся к виду Triticum 
aestivum, также участвуют в устойчивости пшеницы к твердой головне. Следо-
вательно, признак резистентности контролируется не только ядерным геномом, 
но и плазмоном растения-хозяина. В большинстве случаев генетические системы 
ослабляли экспрессию генов устойчивости. Однако имеются факты повышения 
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экспрессии генов резистентности на фоне определенных цитоплазм. Модифици-
рующее действие цитоплазм на устойчивость зависит также от условий среды. 

Таким образом, полученные данные позволяют заключить, что устойчивость 
пшеницы к твердой головне контролируется генетическими системами ядра  
и цитоплазмы. Немаловажное значение на экспрессию генов устойчивости на фоне 
внутривидовых и чужеродных цитоплазм оказывают и условия внешней среды.

Совместно с сотрудниками лаборатории физиологии больного растения Ин-
ститута экспериментальной ботаники НАН Беларуси д. б. н. А. П. Волынцом,  
к. б. н. Л. А. Пшеничной, Г. В. Морозик мы изучили особенности компонентного 
состава и содержания фенольных конъюгатов у аллоплазматических линий  
пшеницы сорта Chinese Spring, различающихся по устойчивости к септориозу. 
Показано, что под влиянием заражения возбудителем септориоза обнаружены 
существенные сдвиги в компонентном составе флавоноидных гликозидов у про-
ростков аллоплазматических линий пшеницы. В инфицированном растении ряд 
минорных соединений, присутствующих в здоровых проростках, не обнаружи-
вался. Однако для линий, более устойчивых к болезни, характерно восстановление 
числа соединений этой группы до уровня незараженного контроля через 6 суток 
после инокуляции, тогда как для более восприимчивых свойственно снижение 
количества флавоноидных компонентов в процессе развития болезни. На каче-
ственный состав эфиров фенолкарбоновых кислот заражение септориозом не влияло. 
Кроме того, показано, что цитоплазмы, привнесенные от Ae. crassa и T. dicoccoides 
var. spontaneonigrum, которые повышают устойчивость сорта Chinese Spring  
к использованному в эксперименте изоляту Septoria nodorum, существенно ин-
тенсифицируют функционирование метаболических путей в зараженном расте-
нии, направленных на биосинтез фитоалексиноподобных фенольных соединений. 
Это может быть возможным биохимическим механизмом повышенной резис-
тентности к септориозу аллоплазматических линий с данными цитоплазмами.

Полученные результаты свидетельствуют об участии ядерной и цитоплазма-
тической генетических систем растения в формировании уровня полигенной 
устойчивости пшеницы к грибным патогенам. Показано, что полигенная устой-
чивость изменяется под действием условий эксперимента, которые способны 
влиять на функцию контролирующих ее наследственных факторов. Наблюдае-
мая в большинстве случаев изменчивость модифицирующего эффекта цитоплаз-
мы в онтогенезе может быть связана с ее различным регуляторным действием 
на экспрессию полигенов устойчивости. Отмеченная в некоторых случаях ста-
бильность цитоплазматического эффекта может быть обусловлена не только од-
нонаправленной регуляторной функцией плазмона. Для таких цитоплазм можно 
предполагать также наличие собственных плазмогенов резистентности, которые 
проявляются на протяжении всего онтогенеза растения.

Использование в селекции мягкой пшеницы других видов злаков в качестве 
доноров генов устойчивости к болезням имеет большое практическое значение. 
В связи с тем что гены устойчивости от доноров важно передать потомству, 
представляет интерес изучение наследования этих генов. Известно, что чуже-
родные гены или хромосомы могут передаваться через гаметы гетерозиготного 
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потомства в 100% случаев. Это происходит из-за стерилизации гамет, не имею-
щих гаметоцидного гена. Схемы расщепления по маркерным признакам могут 
изменяться также под действием генов Sd (Segregation distortion). Из-за наличия 
в чужеродной транслокации гена Sd1 отмечена преимущественная передача гена 
устойчивости к бурой ржавчине Lr19, который привнесен в мягкую пшеницу от 
Thinopyrum ponticum [148]. Степень нарушения расщепления при этом может де-
терминироваться генотипом гибрида. 

На предпочтительное наследование некоторых чужеродных генов и хромо-
сом может оказывать влияние и цитоплазма. Так, при создании аллоплазматиче-
ских линий пшеницы иногда сохраняются некоторые гены или хромосомы до-
нора цитоплазмы, несмотря на длительное беккроссирование культурным сортом 
[146, 149, 150]. Чужеродные гены удерживаются в половых поколениях, если они 
улучшают ядерно-цитоплазматическую совместимость, фертильность и про-
дуктивность аллоплазматических пшениц. В зависимости от цитоплазмы мате-
ринской формы в гибридном потомстве растений может изменяться схема рас-
щепления по ряду признаков [140, 151]. Это может быть обусловлено рядом при-
чин: избирательностью оплодотворения из-за предпочтительного отбора гамет  
с определенным сочетанием генов, дифференциальной жизнеспособностью зи-
гот, семян, проростков и растений [149, 151].

Для изучения эффектов чужеродных цитоплазм на наследование пшенично-
ржаной транслокации T4BS·4BL–2RL с генами устойчивости к грибным болезням 
пшеницы нами были использованы реципрокные гибриды F2 поколения, полу-
ченные от скрещивания интрогрессивной линии Transec с аллоплазматическими 
линиями мягкой пшеницы. Был исследован генетический контроль устойчивости 
к S. nodorum у линии мягкой пшеницы Transec. Эта линия несет пшенично-ржа-
ную транслокацию T4BS·4BL–2RL, на которой локализованы гены устойчивости 
к бурой ржавчине (Lr25) и мучнистой росе (Pm7) [99]. Анализировали F2, полу-
ченное от скрещивания линии Transec с восприимчивым к септориозу сортом 
Chinese Spring и его аллоплазматическими линиями. С использованием метода 
одновременного заражения растений F2 возбудителем септориоза и клоном бурой 
ржавчины, авирулентным к гену Lr25, установлено, что высокая степень резис-
тентности этой линии к S. nodorum связана с присутствием в ее геноме частично 
рецессивного гена, который локализован на пшенично-ржаной транслокации 
T4BS·4BL–2RL либо тесно сцеплен с ней. Частота трансмиссии транслокации  
у гибридов F2 существенно снижена. Выявлено, что на фоне цитоплазмы от вида 
Ae. kotschyi частота выщепления устойчивых к септориозу гибридов повышается.

Исследовали также устойчивость к клонам возбудителя бурой ржавчины ре-
ципрокных гибридов, полученных от скрещивания линии Transec с аллоплазма-
тическими линиями, создаными И. Панайотовым на основе сортов Penjamo 62  
и Siete Cerros 66, которые имеют цитоплазмы от видов Aegilops cylindrica,  
Ae. kotschyi, Ae. ventricosa, Triticum dicoccum, T. turanicum и Haynaldia villosa. 
Для гибридизации использовали по три растения каждой аллоплазматической 
линии и одно растение линии Transec, предварительно размноженные при стро-
гом самоопылении и проверенные на гомозиготность по устойчивости к двум 
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клонам возбудителя бурой ржавчины. Клоны различались по вирулентности на 
изогенных линиях сорта Thatcher, сильно поражали аллоплазматические линии, 
но были авирулентны к линии Transec. С помощью этих клонов проводилась 
идентификация маркерного гена транслокации Lr25 у гибридов F2.

Анализ полученных результатов показал снижение частоты передачи 
пшенично-ржаной транслокации с геном Lr25 в большинстве комбинаций скре-
щивания. Об этом свидетельствовала более низкая доля резистентных феноти-
пов, чем следовало бы ожидать в соответствии с законом Г. Менделя, т. е. устой-
чивых к бурой ржавчине растений в F2 было менее 75%. Нормальное менделев-
ское наследование, соответствовавшее схеме расщепления 3:1, выявили только  
в 14 комбинациях скрещивания из 42 изученных. 

Рассмотрим для примера гибриды с участием растений аллоплазматических 
линий, имеющих цитоплазму от вида Ae. kotschyi. Как следует из табл. 8.6, были 
обнаружены два случая достоверного влияния цитоплазмы этого чужеродного 
вида на частоту трансмиссии транслокации. Такой эффект был выявлен для ци-
топлазм растений № 2 и № 3 аллоплазматической линии kotschyi/11*Siete Cerros 66. 
Причем цитоплазма растения № 2 снижала частоту трансмиссии транслокации  
в сравнении с обратной комбинацией скрещивания. Цитоплазма растения № 3 
этой аллоплазматической линии, напротив, увеличивала частоту трансмиссии 
транслокации в сравнении с реципрокной комбинацией. На фоне чужеродной 
цитоплазмы доля устойчивых фенотипов при инокуляции клоном № 24 была 
меньше у гибридов F2 с участием растения № 1 линии kotschyi/12*Penjamo 62, 
чем растений № 2 и № 3.

Однако в обратных комбинациях скрещивания, когда гибриды имели цито-
плазму линии Transec, не было выявлено достоверных различий. Таким обра-
зом, цитоплазма растения № 1 не изменяла частоту трансмиссии транслокации, 
так как рассматриваемые гибриды не отличались друг от друга при заражении 
клоном № 12. Можно предположить, что растение № 1 аллоплазматической ли-
нии kotschyi/12*Penjamo 62 отличалось от растений № 2 и № 3 специфичным 
действием своей цитоплазмы на проявление устойчивости при взаимодействии 
растений с клоном № 24. Не исключено наличие у некоторой части растений F2 
гибридной комбинации kotschyi/12*Penjamo 62 (первое растение) × Transec генов–
модификаторов экспрессии гена Lr25, чувствительных к цитоплазме растения № 1, 
которые проявляли свою функцию только при заражении проростков клоном № 24 
и распределялись в потомстве независимо от основного гена устойчивости. Цито-
плазмы растений № 2 и № 3 аллоплазматической линии kotschyi/12*Penjamo 62 
оказывали одинаковое действие на наследование транслокации и имели сходные 
эффекты на экспрессию гена Lr25 при инокуляции обоими клонами гриба.

Достоверные различия выявлены между растениями аллоплазматической 
линии kotschyi/11*Siete Cerros 66. Чужеродная цитоплазма растения № 2 снижала 
частоту трансмиссии транслокации в большей степени, чем цитоплазмы растений 
№ 1 и № 3. Геном растения № 3 аллоплазматической линии kotschyi/11*Siete 
Cerros 66 (ядерный генетический фон) уменьшал частоту передачи транслокации 
с геном устойчивости в сравнении с геномами растений № 1 и № 2. Таким образом, 
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Таблица 8.6. Наследование устойчивости мягкой пшеницы к клонам возбудителя 
бурой ржавчины в F2 реципрокных гибридов линии Transec 

с аллоплазматическими линиями, имеющими цитоплазму вида Aegilops kotschyi

Первая 
родительская 

форма

Номер 
растения

Клон 
гриба

Направ- 
ление 

скрещи- 
вания

Проанализировано 
растений

Сравнение по критерию χ2 
при инокуляции одним клоном

всего устой- 
чивых, %

реци- 
прокных 
гибридов

однонаправленных 
комбинаций скрещивания 

растений

№ 3 № 2

kotschyi/12*

Penjamo 62 1

12 I×II 320 63,44
0,37

3,09 3,62
II×I 232 65,95 0,28 0,04

24 I×II 320 63,13
0,22

4,01x 4,31x

II×I 232 65,09 0,46 0,31

2

12 I×II 954 69,18
0,71

0,00
II×I 358 66,76 0,13

24 I×II 954 69,39
0,52

0,00
II×I 358 67,32 0,02

3

12 I×II 653 69,07
0,12

II×I 369 68,02
24 I×II 653 69,53

0,35
II×I 369 67,75

kotschyi /11*

Siete 
Cerros 66 1

12 I×II 522 70,11
0,36

0,17 6,20x

II×I 462 71,86 7,61xx 0,85
24 I×II 522 70,11

0,36
0,09 6,50x

II×I 462 71,86 7,61xx 0,48

2

12 I×II 556 62,95
3,94x 5,19x

II×I 423 69,03 3,81x

24 I×II 556 62,77
5,19x 6,01x

II×I 423 69,74 4,58x

3

12 I×II 720 69,03
4,49x

II×I 220 61,36
24 I×II 720 69,31

4,84x
II×I 220 61,36

x Значение достоверно при P < 0,05; xx – при P < 0,01.

некоторые индивидуальные растения аллоплазматических линий мягкой пше-
ницы имели специфические особенности цитоплазматической или ядерной ге-
нетических систем, проявлявшиеся при анализе наследования пшенично-ржаной 
транслокации. 

Особый интерес представляют случаи отличия растений алло- или эуплаз-
матических форм по обеим генетическим системам. Так, например, при скрещи-
вании эуплазматических форм обнаружили, что геном растения № 2 сорта 
Penjamo 62 в сравнении с геномом растения № 1 повышал частоту трансмиссии 
пшенично-ржаной транслокации. В то же время цитоплазма растения № 2 спо-
собствовала снижению частоты передачи гена Lr25 в сравнении с влиянием на 
этот процесс цитоплазмы растения № 1. При анализе гибридов с участием алло-
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плазматической линии dicoccum/12*Penjamo 62 обнаружили, что ядерный гене-
тический фон растения № 3 снижал частоту трансмиссии транслокации в срав-
нении с влиянием на наследование гена Lr25 геномов растений № 1 и № 2. Однако 
цитоплазма растения № 3, напротив, была более благоприятна для наследования 
пшенично-ржаной транслокации, чем цитоплазма растений № 1 и № 2.

Полученные данные показали, что индивидуальные растения аллоплазмати-
ческих линий и эуплазматических сортов могут различаться по ядерным и цито-
плазматическим генам. В результате этого может изменяться частота трансмис-
сии и экспрессия чужеродных генов устойчивости мягкой пшеницы к грибным 
болезням. Причем на полную передачу транслокации влиял как ядерный генети-
ческий фон, так и цитоплазматический, кроме гибридов с линией villosa/9*Siete 
Cerros 66, где не было отмечено таких эффектов.

При анализе реципрокных гибридов между эу- и аллоплазматическими  
линиями мягкой пшеницы с ядерным геномом сорта Penjamo 62 и изогенными 
линиями сорта Thatcher было показано влияние цитоплазмы на наследование 
главных ядерных генов устойчивости пшеницы к бурой ржавчине – Lr1, Lr9, 
Lr15, Lr19. Следует отметить, что скрещивание двух восприимчивых к изучен-
ным клонам исходных эуплазматических форм Thatcher и Penjamo 62 приводило 
к выщеплению в гибридном потомстве F2 некоторой доли устойчивых фенотипов, 
по-видимому, за счет наличия комплементарных ядерных генов. Как при иноку-
ляции клоном № 37, так и № 23 выход устойчивых растений в гибридных комби-
нациях с сортом Thatcher был больше при использовании в качестве материн-
ской формы эуплазматического сорта Penjamo 62.

Обнаруженные эффекты цитоплазм от чужеродных видов T. dicoccoides  
var. fulvovillosum, Ae. squarrosa var. typica, Ag. trichophorum и культурных сортов 
Thatcher и Penjamo 62 на наследование генов Lr1, Lr9, Lr15, Lr19 свидетельствуют 
о сложности процессов ядерно-плазменных взаимодействий при формировании 
ответных реакций растения на патоген. Не всегда они могут быть объяснены  
с позиции сходства или различия цитоплазм материнских форм или главных генов Lr, 
введенных в гибридный геном. Так, выявленные факты различий гибридов F2 с иден-
тичным геном Lr на однотипной цитоплазме могут быть связаны с различающи-
мися цитоплазмами отцовских родителей, вероятно, изменившими в некоторой 
степени их исходные ядерные геномы. Не исключена также и возможность двуро-
дительского наследования цитоплазматических органелл. Сходство доли устой-
чивых растений у гибридов F2, имеющих идентичную цитоплазму и различаю-
щиеся гены Lr, может быть обусловлено как аналогичным цитоплазматическим 
механизмом влияния на их защитную функцию, так и индивидуальным для каждого 
гена Lr регуляторным действием специфических плазмогенов этой цитоплазмы, 
в обоих случаях приводящим к уменьшению различий между генами Lr. Не ис-
ключено, что такое модифицирующее действие цитоплазмы может изменять клас-
сическую схему «ген на ген» взаимодействия хозяина и патогена, предложенную 
Flor [18]. Варианты дифференцированного проявления генов Lr в присутствии 
некоторых цитоплазм свидетельствуют о более благоприятном цитоплазмати-
ческом фоне растения-хозяина для специфических взаимодействий с грибом.
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Общая картина действия главных генов устойчивости свидетельствовала  
о более слабой защитной функции Lr1 и высокой – гена Lr19 на фоне большин-
ства изученных цитоплазм. Наблюдавшаяся специфика экспрессии и (или) транс-
миссии исследованных генов резистентности на фоне определенной цитоплазмы 
могла быть обусловлена не только их структурной организацией. Вероятно, имеют 
место и различия в действии регуляторных механизмов этих генов как со стороны 
ядерного генома, так и цитоплазматических генетических систем. Не исключено, 
что регуляторная функция цитоплазм разных видов растений, в том числе и куль-
турных сортов, могла отличаться вследствие особенностей их цитоплазматиче-
ских ДНК, а следовательно, и плазмогенов, участвующих в процессах взаимо-
действия с ядром.

Характер ядерно-цитоплазматического взаимодействия в контролировании 
признака устойчивости в ряде случаев зависел также от типа инокулюма патогена. 
Специфичность реакции к клонам № 37 и № 23 была отмечена только у гибридов 
с генами Lr15 и Lr19. На цитоплазме от вида Ag. trichophorum проявление глав-
ных генов Lr не было связано с вирулентными особенностями гриба. Интересно 
отметить, что поведение гена Lr9 на всех исследованных цитоплазмах также  
не зависело от генотипа клона патогена.

Таким образом, проявление устойчивости в каждой конкретной комбинации 
может быть связано с рядом причин. Неидентичность главных ядерных генов 
растения-хозяина, вирулентные особенности клонов гриба, используемых для 
анализа, различия в цитоплазмах материнских форм гибридов являются лишь 
основными компонентами наследования изученного признака. В дополнение  
к ним можно отнести и предполагаемые цитоплазматические эффекты отцовского 
родителя, потому что существует некоторая доля вероятности передачи цито-
плазматических органелл через пыльцу, которая может приводить к появлению 
у гибридов митохондриальных и хлоропластных типов ДНК, неидентичных ма-
теринскому родителю. Кроме того, возможно также опосредованное действие 
цитоплазмы отцовской формы, закрепившееся на уровне ядерного генома алло-
плазматической линии или эуплазматического сорта в процессе их создания,  
в частности, благодаря механизму трансмиссии.

По-видимому, частичное несоответствие друг другу ядерных геномов алло-
плазматических, а возможно, и изогенных линий может быть обусловлено, во-
первых, специфическим влиянием различных материнских цитоплазм на транс-
миссию неидентичных малых ядерных генов устойчивости, генов, ее модифи-
цирующих, и генов, способных к комплементарным взаимодействиям с другими 
неаллельными генами второго компонента скрещивания. Во-вторых, некоторая 
доля изменчивости аллоплазматических линий сорта Penjamo 62 могла сохра-
ниться в случае неконтролируемого использования при их создании растений 
опылителя, отличающихся по этим генам.

Не исключена также цитоплазматическая природа гетерогенности индиви-
дуальных растений аллоплазматической линии. Как показали результаты иссле-
дований, расщепление в F2 реципрокных гибридов, полученных от скрещивания 
сорта Thatcher и его изогенных линий с индивидуальными растениями эу- и ал-
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лоплазматических форм сорта Penjamo 62, свидетельствует не только о ядерной, 
но и о цитоплазматической внутрилинейной гетерогенности последних. Maan [149] 
предположил, что индивидуальные генотипы (растения) в пределах аллогамных 
видов (Ae. mutica, Ae. speltoides и др.) могут отличаться цитоплазматически  
и иметь различные полиморфные scs аллели или компаунд scs локусов.

Проявление степени выявленной нами гетерогенности, обусловленной ядер-
ной и цитоплазматической генетическими системами, осуществлялось, по-види-
мому, на уровне специфичности взаимодействия ядерно-цитоплазматического 
комплекса одного компонента скрещивания (потомство индивидуального растения) 
с конкретным главным геном Lr изогенной линии и другими генами устойчиво-
сти, взаимодействующими комплементарно при гибридизации. Характер этого 
взаимодействия в ряде случаев зависел от вирулентных особенностей клонов 
патогена, различия между которыми также могли иметь как ядерную, так и ци-
топлазматическую природу. Не исключено также влияние на устойчивость гиб-
ридов цитоплазмы отцовского родителя через измененные под ее влиянием 
ядерные геномы.

Обнаруженное модифицирующее действие цитоплазмы на наследование глав-
ных ядерных генов устойчивости показывает, что взаимоотношения между расте-  
нием-хозяином и патогеном не ограничиваются взаимодействием только ядер-
ных генов, согласно классической схеме «ген на ген», предложенной Flor [18]. 
При формировании этих взаимоотношений принимают участие и генетические 
системы, локализованные в цитоплазме. Явление внутрилинейной ядерной и цито-
плазматической гетерогенности эу- и аллоплазматических форм мягкой пшени-
цы, по-видимому, не случайно и имеет общебиологическое значение в адаптив-
ности растений как к биотическим, так и абиотическим факторам.

Как отмечалось выше, полигенная устойчивость мягкой пшеницы к бурой 
ржавчине имеет специфический характер. Показано также, что в устойчивости 
полигенного типа могут принимать участие преодоленные гены. Степень их 
влияния на уровень развития болезни может варьировать в зависимости от виру-
лентности или агрессивности изолята патогена. Кроме того, нашими данными 
показано, что в дифференциальных взаимодействиях с различными генотипами 
возбудителя болезни при полигенной устойчивости участвует не только геном, 
но и плазмон растения. В связи с этим для оценки экспрессии преодоленных ге-
нов устойчивости мягкой пшеницы к бурой ржавчине Lr10 и Lr23 на фоне раз-
личных ядерно-плазменных комбинаций растения-хозяина нами были исполь-
зованы отличающиеся по вирулентности генотипы гриба. Следует отметить, что 
в более ранних исследованиях было показано, что ген Lr10, будучи преодолен-
ным, имеет остаточный эффект на устойчивость, проявляющийся как на стадии 
проростков, так и у взрослых растений, снижая ряд показателей развития болез-
ни [4]. Однако автор использовала для исследования этого явления только гене-
тический фон сорта Thatcher. В работе Singh, Rajaram [79], напротив, обнаруже-
но, что ген Lr10 не вносит вклада в возрастную устойчивость других сортов.

В отношении гена Lr23 Одинцова и Шеломова провели лабораторный экспе-
римент по исследованию возможности длительного сохранения устойчивости, 
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контролируемой этим геном, в случае его преодоления [цит. по 4]. Однако ре-
зультаты опыта показали, что этот ген не будет участвовать в контролировании 
длительной устойчивости, проявляющейся на количественном уровне развития 
болезни, что в дальнейшем и было подтверждено при возделывании сортов пше-
ницы с Lr23.

Нами была поставлена цель исследовать возможность повышения экспрессии 
преодоленных генов Lr10 и Lr23 с помощью чужеродных цитоплазм вне зависи-
мости от ядерного генетического фона растения-хозяина. Для этого Е. А. Волуевич 
и А. А. Булойчик создали серии аллоплазматических линий мягкой пшеницы  
на основе сортов с генами резистентности Lr10 и Lr23: Lee (Lr10+Lr23); Gabo 
(Lr10+Lr23): Crim (Lr23) и двух изогенных линий сорта Thatcher: Exchange/6*Thatcher 
(Lr10) и Lee/6*Thatcher (Lr23). Донорами чужеродных цитоплазм являлись 6 ал-
лоплазматических линий с геномом сорта Penjamo 62, которые любезно предо-
ставил профессор И. Панайотов (Болгария). Аллоплазматические линии были 
получены путем 10–12-кратного беккроссирования. Исследовали устойчивость 
полученных линий к 5 разновирулентным клонам возбудителя бурой ржавчины 
по основным показателям полигенной устойчивости (ЧП, СССП, СССЕЛП). Ре-
зультаты наших исследований показали достоверное влияние генома и плазмона 
растения-хозяина, генотипа клона патогена и условий среды на формирование 
признака число пустул (ЧП). Отмечена также специфичность взаимодействия 
растения и патогена в контролировании этого показателя полигенной устойчи-
вости, о чем свидетельствует достоверность фактора «генотип клона гриба × геном 
растения». В то же время плазмон не принимал участия в дифференциальных 
взаимодействиях. Признак ЧП зависел также от условий среды (достоверен фактор 
«ядро × среда»). Это может быть связано с температурной чувствительностью 
ядерных генов, имеющих малый эффект на устойчивость. Обнаружено влияние 
на ЧП и взаимодействия факторов «ядро × генотип клона × среда», а также «ге-
нотип клона × среда», вклад которых в общую изменчивость признака был по 
21%. Доля влияния ядра и цитоплазмы растения-хозяина составляла 6 и 0,5% со-
ответственно, а генотипа клона патогена – 8%.

В отношении двух других признаков устойчивости (СССП и СССЕЛП) уста-
новлен достоверный эффект всех исследованных факторов и их взаимодействий. 
Доля вклада генетических систем растения (ядра и цитоплазмы) в формирова-
ние признака СССП была 6 и 1,1% соответственно, а генотипа клона патогена – 
16%. В специфичности взаимодействия обоих организмов участвовали геном  
и плазмон растения. Доля влияния «ядро × генотип клона» составила 8,1%; «ци-
топлазма × генотип клона» – 0,6%, а взаимодействия всех трех факторов – 3,6% 
(по признаку СССП) и соответственно 8,5; 0,5 и 2,3% (по показателю СССЕЛП). 
Кроме того, величина СССЕЛП зависела от генотипа клона гриба в большей сте-
пени, чем ЧП. Доля вклада этого фактора в изменчивость СССЕЛП оказалась 
10,7%. Влияние взаимодействия генома и плазмона растения, а также этих двух 
факторов и среды находилось в пределах 2,7 и 2,1% соответственно.

Дисперсионный анализ показал достоверный эффект чужеродного плазмона 
на признак «число пустул» только в двух случаях из 145 проанализированных. 
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Лишь на цитоплазмах от видов Aegilops speltoides и Triticum turanicum в сочетании 
с геномом сорта Gabo при инокуляции растений клоном № 1 признак ЧП был досто-
верно выше, чем у эуплазматического контроля. Для показателей СССП и СССЕЛП 
достоверный эффект влияния плазмона на устойчивость ко всем клонам патогена 
показан в большинстве случаев. Доля вклада фактора цитоплазмы при формирова-
нии признака СССП колебалась от 1,8% для серии линий с геномом сорта Crim при 
инокуляции патотипом № 5 до 45,8% у линий сорта Gabo при заражении клоном 
№ 1. Для показателя СССЕЛП доля влияния плазмона составляла от 1,1% для серии 
линий с геномом линии Thatcher (Lr10) до 45,9% у линий с геномом сорта Gabo.

Были отмечены как случаи повышения, так и снижения СССП и СССЕЛП  
в зависимости от ядерно-плазменной комбинации растения-хозяина и взаимо-
действующего с ним клона патогена. Так, в частности, экспрессия гена Lr10 при 
анализе СССП и СССЕЛП повышалась на фоне генома сорта Thatcher и цито-
плазмы от вида Ae. speltoides при инокуляции клоном № 1 и снижалась в присут-
ствии плазмона T. polonicum в сравнении с эуплазматическим контролем. Экс-
прессия гена Lr23 по этим признакам полигенной устойчивости была уменьшена 
на фоне цитоплазм от видов Ae. sharonensis и T. turanicum. Сравнивая 2 серии 
линий с геномами изогенных линий сорта Thatcher, можно оценить экспрессию 
только преодоленного гена Lr10 или Lr23. Анализируя устойчивость других ли-
ний, вполне реально предполагать эффекты действия чужеродных цитоплазм не 
только на комбинацию преодоленных генов Lr10 и Lr23 (у Gabo и Lee) или ген 
Lr23 (у Crim), но и некоторых малых генов резистентности, по которым могут 
различаться между собой сорта – доноры ядерных геномов. В целом для всех 
ядерных геномов (кроме сорта Lee) вне зависимости от типа инокулюма были 
выявлены цитоплазмы как повышающие экспрессию преодоленных генов Lr и, 
возможно, других генов с малыми эффектами на резистентность, так и снижаю-
щие их проявление. Только для генома сорта Lee не обнаружили ни одного вари-
анта повышения экспрессии генов при замене собственной цитоплазмы сорта на 
чужеродную. Таким образом, существует возможность изменения экспрессии 
конкретных преодоленных генов устойчивости пшеницы к бурой ржавчине  
с помощью цитоплазм, привнесенных от других видов злаков. Однако специфи-
ка этого изменения зависит от генетических особенностей плазмона, эффекта 
ядерного фона растения-хозяина и патогенных свойств возбудителя болезни.

В природе растение-хозяин взаимодействует с популяцией патогена, вклю-
чающей совокупность различных генотипов возбудителя болезни. В этой связи 
представлялось интересным изучение экспрессии преодоленных генов Lr10  
и Lr23 при инокуляции аллоплазматических линий пшеницы смесью различных 
клонов гриба. Модельная популяция была получена путем смешивания уредо-
спор 5 клонов возбудителя бурой ржавчины, взятых в равной пропорции. 

Полученные данные показали достоверный эффект ядерного генома расте-
ния-хозяина, условий среды и их взаимодействия на признак ЧП. При этом доля 
влияния фактора «ядро × условия среды» была наиболее существенной и со-
ставляла 42,7% в общей изменчивости признака. Доля вклада генома растения 
находилась в пределах 9%, а условий проведения эксперимента – 10,2%.
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На формирование признаков СССП и СССЕЛП достоверный эффект оказы-
вали геном и плазмон растения, а также их взаимодействие. Причем доля влия-
ния ядра на признак СССП была около 17,8%, цитоплазмы – 1,5%, а их совмест-
ного действия – 4,2%. В отношении показателя СССЕЛП вклад этих факторов 
составил 22,5, 1,5 и 7,5% соответственно. Достоверен также эффект условий про-
ведения эксперимента и их влияние на экспрессию ядерных и цитоплазматиче-
ских генов как при формировании признака СССП, так и СССЕЛП. Это может 
быть связано с температурочувствительностью малых ядерных генов устойчи-
вости и плазмогенов, участвующих в генетическом контроле полигенной рези-
стентности.

Как свидетельствуют полученные данные, цитоплазмы различных видов 
злаков не оказывали специфического действия на экспрессию генов Lr10 и Lr23 
при формировании признака ЧП. Однако в отношении двух других показателей 
устойчивости был обнаружен достоверный эффект некоторых чужеродных ци-
топлазм в сравнении с эуплазматическим контролем. Так, при анализе СССП  
у аллоплазматических линий с геномом сорта Thatcher выявлено снижение экс-
прессии гена Lr23 в присутствии 4 цитоплазм, привнесенных от таких видов 
злаков, как Aegilops speltoides, Triticum polonicum, Ae. sharonensis, T. turanicum,  
а также эуплазмы от сорта Penjamo 62. В то же время на проявление гена Lr10 
эти цитоплазмы не оказывали действия, отличающегося от плазмона T. aestivum 
сорта Thatcher. На фоне ядерного генома сорта Crim ингибирующее влияние на 
экспрессию гена Lr23 (а возможно, и других генов с малыми эффектами на устой-
чивость) сохранялось только для цитоплазм от видов T. polonicum и T. turanicum, 
а также T. aestivum сорта Penjamo 62. 

При анализе комплексного показателя устойчивости – СССЕЛП был выяв-
лен один плазмон (от вида T. aegilopoides), который ингибировал экспрессию как 
гена Lr10, так и Lr23 на ядерном генетическом фоне сорта Thatcher. В отношении 
гена Lr23 такой же эффект проявили еще 5 цитоплазм, четыре из которых, как 
было указано выше, снижали экспрессию этого гена и при оценке СССП. У ал-
лоплазматических линий с ядерным геномом сорта Crim ингибирующее дей-
ствие на проявление гена Lr23 оказывал только плазмон от T. polonicum (по при-
знаку СССЕЛП). При наличии комбинации двух преодоленных генов (Lr10 + 
Lr23) у серии линий сорта Gabo пять цитоплазм снижали экспрессию генов, уча-
ствующих в устойчивости. Причем цитоплазмы от Ae. speltoides, Ag. intermedium, 
T. turanicum и T. aestivum (Penjamo 62) ингибировали проявление генов рези-
стентности при оценке СССП и СССЕЛП в сравнении с T. aestivum (сорт Gabo). 
Плазмон от T. aegilopoides повышал восприимчивость (при анализе СССП),  
а Ae. sharonensis – снижал ее (по признаку СССЕЛП).

Было проведено частичное сравнение результатов оценок, полученных при 
заражении аллоплазматических линий индивидуальными клонами гриба и их 
смесью. Оказалось, что для некоторых аллоплазматических линий признаки СССП 
и СССЕЛП при инокуляции смесью были выше, например, у (turanicum)/12*Gabo, 
(sharonensis)/12*Lee и (sharonensis)/12*Th(Lr23) в сравнении с соответствующими 
эуплазматическими контролями. Такие же результаты оценки этих аллоплазма-
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тических линий получили и при заражении каждым из 3–5 использованных  
в эксперименте клонов. То есть для некоторых линий оценка к смеси изолятов 
совпадала с результатами, полученными при использовании большинства инди-
видуальных клонов. Однако в отдельных случаях отмечено несовпадение дан-
ных, полученных при анализе признаков количественной устойчивости к смеси 
и большинству индивидуальных клонов. Так, например, СССП была выше на 
аллоплазматических линиях (turanicum)/12*Crim и (polonicum)/12*Th(Lr23) при 
заражении смесью изолятов. В то же время не выявили ни одного случая досто-
верных отличий этих линий от эуплазматического контроля при инокуляции 
индивидуальными клонами гриба. Таким образом, конкурентные отношения 
между индивидуальными генотипами бурой ржавчины в модельной популяции 
(смеси клонов) зависят от специфических особенностей ядерных и цитоплазма-
тических генетических систем растения-хозяина.

В результате проведенных нами исследований была сформулирована новая 
концепция болезнеустойчивости, основные положения которой сводятся к сле-
дующему. Взаимодействие растения-хозяина и патогена является сложным про-
цессом и обусловлено участием не только их ядерных геномов, но и цитоплазма-
тических генетических систем (рис. 8.1). Проявление главных ядерных генов 
устойчивости пшеницы к грибным патогенам изменяется в зависимости от гене-
тических особенностей цитоплазмы растения-хозяина. Показано влияние плаз-
мона на трансмиссию этих генов. Экспрессия полигенов резистентности также 
модифицируется цитоплазматическими генетическими факторами. Проявление 
цитоплазматических эффектов на полигенную устойчивость зависит от стадии 
онтогенеза растения-хозяина, генотипа клона гриба, дозы инокулюма и условий 
среды. Цитоплазма растения оказывает влияние и на адаптацию патогена к пше-
нице. Наряду с регуляторными функциями цитоплазма может являться само-
стоятельным генетическим фактором, определяющим признак устойчивости 
растений к патогенам.

Рис. 8.1. Схема взаимодействия генетических систем ядра и цитоплазмы при патогенезе
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8.6. Стратегия селекции на устойчивость 
растений к болезням

Стратегия селекции растений на иммунитет включает два традиционных 
подхода: селекцию на полную резистентность и селекцию на средний уровень 
долговременной устойчивости (на толерантность). Первый подход заключается 
в создании моногенных, конвергентных, многолинейных сортов и возделывании 
мозаики сортов. Моногенные сорта, защищенные единичными высокоэффек-
тивными генами, характеризуются кратковременной устойчивостью. Она эф-
фективна на протяжении 4–5 лет. Например, в США устойчивость пшеницы  
к стеблевой, бурой и желтой ржавчине сохраняется в среднем 5,3, 5,6 и 5,5 года 
соответственно [152]. Потеря резистентности связана с размножением до эпифи-
тотийного уровня клонов патогена, способных преодолевать используемый ген 
устойчивости. Эти клоны либо имеются в популяции возбудителя болезни в не-
большом количестве, либо появляются в результате изменчивости патогена. При 
широком возделывании моногенноустойчивого сорта такие клоны приобретают 
селективные преимущества перед другими, не способными развиваться на вы-
ращиваемых сортах. В итоге наблюдается массовое поражение сортов с ранее 
эффективными генами резистентности, что, в частности, произошло с сортами 
Аврора и Кавказ, которые были защищены геном Lr26. Преимущества селекции 
на такую устойчивость состоят в сокращении сроков выведения моногенных со-
ртов и полном подавлении болезни. Иногда моногенная резистентность бывает 
длительной. Известно более 20 примеров различных взаимоотношений патоге-
нов и сельскохозяйственных культур, в которых устойчивость, обусловленная 
одним геном, сохранялась в течение 10–60 лет [153]. Предполагается, что в этих 
случаях имеет место неспецифическая резистентность. Использование сильных 
генов устойчивости приобретает особое значение также и в тех случаях, когда 
уровень селекции на полигенную устойчивость недостаточен.

Нами была проверена эффективность сильных генов устойчивости пшеницы 
к белорусским популяциям возбудителей бурой ржавчины и мучнистой росы. 

Анализ вирулентности клонов белорусской популяции возбудителя бурой 
ржавчины на изогенных линиях сорта Thatcher и сортах-дифференциаторах  
в 1980–1994 гг. показал, что гены устойчивости Lr2b, Lr2c, Lr2d, Lr3a, Lr 3bg, 
Lr10, Lr11, Lr12, Lr13, Lr14a, Lr14b, Lr16, Lr17, Lr18, Lr20, Lr21, Lr22, Lr23, Lr25, 
Lr30, Lr6058, Lr6061, LrEch3 потеряли свою эффективность. При изучении из-
менчивости по признаку вирулентности популяции патогена эти гены в гисто-
грамму не включены (рис. 8.2).

В популяции бурой ржавчины, проанализированной в 2004 г., встречаемость 
генов вирулентности p1 увеличилась в сравнении с данными, полученными  
в 1998 г. Процент клонов, имеющих в своем генотипе гены вирулентности р24  
и р25, увеличился, а р2а, р9, p15, р19 и р26 – уменьшился. В популяции бурой 
ржавчины 2004 г. клоны, имеющие гены вирулентности p9, p19, p41, p42, p43, не 
обнаружены.
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Рис. 8.2. Изменчивость по признаку вирулентности белорусской популяции Puccinia triticina 
Erikss

На основании данных об изменчивости частоты встречаемости генов виру-
лентности в белорусской популяции возбудителя бурой ржавчины за 24 года 
можно сделать вывод об эффективности генов устойчивости пшеницы к этому 
патогену на территории нашей республики. Лучшую резистентность пшеницы  
к популяции гриба из 37 изученных генов могут обеспечить Lr9, Lr19, Lr41, Lr42, 
Lr43. Анализ изменчивости белорусской популяции бурой ржавчины по признаку 
вирулентности за 1980–2004 гг. показал, что эффективность этих генов устойчи-
вости пшеницы к данному патогену стабилизировалась, и они обусловливают 
резистентность к большинству клонов возбудителя болезни. 

Изучение развития мучнистой росы на 114 сортообразцах мягкой пшеницы, 
имеющих идентифицированные гены резистентности к патогену, показало вы-
сокую эффективность к белорусской популяции гриба одиночных генов Pm7, 
Pm16, Pm17, Pm20, MlAr, MlFr и комбинаций генов Pm2+3d, Pm2+4b, Pm2+MlTa2, 
Pm4b+6, Pm5+MlTa2, Pm8+MlHe2, Pm12+MlSo, Pm2+3c+6, Pm2+4b+8, Pm2+5+6, 
Pm3d+4b+U, Pm2+4b+6+8, которые обусловливали устойчивость растений, начиная 
со стадии «начало колошения» в полевых условиях. Резистентность к болезни про- 
явили сорта Гармония, Mikon, Иволга, имеющие по 15 генов устойчивости, а также 
сорт Виза с неизвестным геном устойчивости к возбудителю мучнистой росы.

Селекция конвергентных сортов, имеющих комплекс сильных генов рези-
стентности, – процесс сложный. Время действия такой устойчивости более про-
должительно, так как несколько генов паразиту преодолеть труднее, чем один 
ген. Однако не исключено появление суперрасы, способной разрушить и эту 
устойчивость. Только в некоторых случаях такая резистентность является до-
статочно продолжительной в связи с нежизнеспособностью генотипов паразита, 
несущих гены вирулентности, комплементарные используемому комплексу генов 
устойчивости. Нашими исследованиями показано влияние пирамидирования 
генов резистентности на уровень устойчивости мягкой пшеницы к белорусской 
популяции мучнистой росы. Например, яровой сорт Sappo с четырьмя генами 
резистентности Pm1+2+4b+9 был более восприимчив, чем Nemares, у которого 
кроме этих генов дополнительно имеется ген Pm6.
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В 50-х годах XX в. начата селекция многолинейных сортов. Впервые эта про-
грамма была предложена для защиты овса от стеблевой и корончатой ржавчины 
[154]. Каждая из линий такого сорта отличается от другой геном устойчивости. 
Комбинирование линий с различными генами позволяет контролировать попу-
ляцию возбудителя болезни. С появлением клонов, вирулентных к какой-то линии, 
ее заменяют другой с эффективным геном. Недостатком селекции многолиней-
ного сорта является длительность процесса его выведения. В связи с этим при 
получении линий сокращают число беккроссов, что, в свою очередь, увеличивает 
запас изменчивости многолинейного сорта. Кроме того, многолинейный сорт 
создается, как правило, на генетической основе одного образца, который с тече-
нием времени начинает уступать новым более продуктивным сортам. В этом за-
ключается консервативность многолинейной селекции. Производство многоли-
нейных сортов затруднено и необходимостью индивидуального семеноводства 
каждой линии.

При возделывании мозаики сортов на соседних площадях высевают сорта  
с разными генами устойчивости (пространственная изоляция генов). В таких 
условиях клоны патогена, обитающие на одном сорте, не могут переходить на 
другие сорта. В результате на каждом из них накапливается меньше инфекции. 
Этим обусловлено также введение разных генов устойчивости в озимые и яровые 
формы сельскохозяйственных культур. Выдвигаются предложения об осуществле-
нии регионального распределения генов устойчивости, что будет препятствовать 
миграции паразитов на большие расстояния. Примером может являться «раз-
вертывание генов устойчивости» поперек «североамериканского ржавчинного 
коридора» с целью прекращения распространения стеблевой ржавчины пшени-
цы [155]. Однако районирование генов ограничит инициативу селекционеров.

Выведение частично поражаемых сортов с долговременной устойчивостью 
более перспективно. Например, сорта мягкой пшеницы Diplomat и Мироновская 808 
проявляли полевую устойчивость по типу медленного развития мучнистой росы 
в течение более 10-летнего периода выращивания в Германии [98, 156]. Сорт 
мягкой пшеницы Maris Huntsman оказался длительно устойчивым к мучнистой 
росе в Великобритании, Est Mottin – в Италии, Knox – в США, несмотря на ши-
рокое возделывание этих сортов [157]. В странах Северной Европы и Англии 
длительную устойчивость к желтой ржавчине (более 30 лет) сохранял сорт Capelle 
Desprez [цит. по 4]. В Канаде более 35 лет был устойчив к стеблевой ржавчине 
сорт Selkirk и его производные [158, 159]. Длительную устойчивость к стеблевой 
ржавчине в Австралии имели сорта Timgalen, Timson, Cook, Chlortin, Kite, Jubiru 
[72, 160]. Из комбинации Riette/Vilchelmina/Akagomughi были получены многие 
сорта с длительной устойчивостью к бурой ржавчине в Италии, Югославии, 
Болгарии [161]. Более 15 лет сохранял устойчивость к желтой ржавчине сорт Alcedo 
в Германии [156]. В странах бывшего СССР длительную частичную устойчивость 
к бурой ржавчине (более 20 лет) проявлял сорт Безостая 1 [162]. Сорт Frontana 
сохранял длительную полевую устойчивость к бурой ржавчине в Мексике с 1946 г. 
[88]. Pavon 76 проявлял частичную возрастную устойчивость к бурой ржавчине 
в Мексике и других странах, где он выращивался начиная с 1976 г. [89].
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Обычно частично резистентные сорта защищены многими генами, не про-
являющими сильный фенотипический эффект и не оказывающими значитель-
ное давление на популяцию патогена в направлении появления и отбора новых 
генов вирулентности. Сорт с устойчивостью такого типа не способствует измен-
чивости популяции возбудителя болезни. Он частично поражается, но не снижает 
урожай и качество. Сложность выведения такого сорта заключается в отсут-
ствии четких селекционных критериев долговременной устойчивости. В данном 
случае селекционер должен уметь выявлять небольшие фенотипические отли-
чия, так как имеет дело с количественной устойчивостью. Наилучшей мерой то-
лерантности служит урожайность растения. 

Практические рекомендации для селекции толерантных сортов сводятся  
к одному общему признаку – отбору растений на инфекционном фоне с разнооб-
разной вирулентностью. Растения с высокой степенью вирулентности отбрако-
вываются, так как они имеют сильные гены, контролирующие этот показатель. 
Из оставшейся группы выбирают фенотипы с меньшей интенсивностью поражения, 
обладающие высокой урожайностью. Оригинальный метод предложен для отбора 
растений риса, толерантных к пирикуляриозу [163]. В F2 отбирают сильные, вы-
сокоурожайные растения с высоким качеством зерна. Семьи F3 – F5 высевают 
длинными рядами с большими междурядьями перпендикулярно источнику ин-
фекции (полосе, густо засеваемой различными сортами риса). Выбирают те из них, 
у которых вдоль рядков и вверх по растению болезнь распространяется медленно. 
Растения из таких семей можно скрещивать между собой с целью концентрации 
полигенов устойчивости. Невосприимчивые семьи выбраковывают. Накопление 
полигенов длительной резистентности можно осуществить при скрещивании 
разнообразных генотипов растений на жестком инфекционном фоне. Этот метод 
используется в Кембридже для получения стабильной устойчивости пшеницы  
к выпреванию, вызываемому Galuhannohyces tritici [164]. 

Некоторые исследователи предлагают сочетать сильные гены устойчивости 
с полигенной системой. Имеются примеры, когда главный ген в комбинации со 
второстепенными обеспечивал высокий уровень устойчивости в течение многих 
лет [40].

Основной тенденцией селекции на иммунитет в будущем должно явиться 
расширение генетической основы сортов во избежание их генетической одно-
родности. Именно гетерогенный генетический фон устойчивости является основой 
ее стабильности. Потенциальная угроза однородности сортов признана давно. 
Хорошо известны случаи массовой гибели посевов сельскохозяйственных куль-
тур, обусловленные генетической однородностью как по ядерным генам рези-
стентности, так и по цитоплазматическим. Примером первого является сильней-
шая эпифитотия гельминтоспориоза проростков и стеблей овса Helminthosporium 
victoriae в США в 1940-х годах XX в. В этот период более 80% площадей под 
овсом было занято близкородственными гибридами. С цитоплазматической од-
нородностью связана гибель в США 80% кукурузы в 1970-х годах [40].

Использование сильных генов устойчивости, полигенов или сочетание обо-
их типов устойчивости должно решаться селекционерами в каждом конкретном 
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случае. Например, для борьбы с ржавчинными и мучнисторосяными грибами 
лучше всего создавать гетерогенные популяции. Для заболеваний, передающих-
ся через почву и распространяющихся с меньшей скоростью, применима защи-
та, обусловленная единичными эффективными генами при их наличии.

8.7. Источники устойчивости мягкой пшеницы 
к грибным болезням

Вследствие высокой репродуктивной способности возбудителей грибных бо-
лезней (до 10 генераций в год), мутационного процесса и давления отбора, дей-
ствующего в популяциях патогенов, устойчивость, контролируемая главными 
генами, преодолевается. Сорта теряют резистентность в среднем за 4–5 лет воз-
делывания в производственных масштабах. В результате возникает необходи-
мость поиска новых эффективных генов устойчивости. Их источниками могут 
быть не только родственные, но и отдаленные виды злаков. Например, из 255 
идентифицированных генов устойчивости мягкой пшеницы к стеблевой, бурой, 
желтой ржавчине, мучнистой росе и септориозу 105 генов были привнесены от 
других видов злаков [100]. Проявившие эффективность к белорусской популяции 
возбудителя мучнистой росы и бурой ржавчины одиночные гены в основном 
привнесены в геном мягкой пшеницы от других видов злаков. Так, ген Pm16 
привнесен от Triticum dicoccoides, Lr9 – Aegilops umbellulata, Lr19 – Thinopyrum 
elongatum, некоторые переданы от сортов культурной ржи Secale cereale: Pm7 от 
сорта Rosen, Pm17 – сорта Insave, Pm20 – сорта Prolific. Не исключено, что в опре-
делении уровня устойчивости, контролируемого комбинациями различных генов, 
определяющую роль также могут играть интрогрессивные гены, что свидетель-
ствует о перспективности использования других видов злаков в селекции мягкой 
пшеницы на устойчивость к биотрофным грибным болезням. Поэтому важным 
этапом работы по поиску источников резистентности является оценка коллекций 
чужеродных видов на устойчивость к различным заболеваниям. 

Была дана иммунологическая характеристика видов пшеницы к некоторым 
заболеваниям. Показана устойчивость к бурой ржавчине видов T. boeoticum 
[165–167], T. timonevum [165], T. timopheevii [165, 168–170], T. dicoccum, T. persicum 
[165, 168, 169], T. militinae [168], T. karamyschevii [166], T. monococcum [166, 167, 
170, 171], T. speltoides, T. longissimum, T. aucheri, T. urartu [167]; к стеблевой ржав-
чине – T. timopheevii [169, 172], T. turgidum [173], T. speltoides, T. longissimum,  
T. aucheri [167]; к мучнистой росе – T. persicum [174, 169], T. dicoccum [169], T. ti-
mopheevii [166, 169, 170], T. monococcum [166, 175, 170], T. boeoticum [166, 175],  
T. dicoccoides, T. milltinae [166], T. carthlicum [170]; к пыльной головне – T. mo-
nococcum, T. timopheevii [176].

Уровень видового иммунитета мягкой пшеницы к Septoria nodorum Berk. не-
высок. По данным лабораторных и полевых экспериментов, из 205 сортообразцов 
T. aestivum L. только 3% обладали устойчивостью к болезни [177]. При испыта-
нии на сильном инфекционном фоне в полевых условиях 296 образцов мягкой 
яровой пшеницы, происходящих из 27 стран мира, выделено лишь 10 сортов  
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и линий, у которых в течение двух лет оценки поражение флаг-листа не превы-
шало 30% [178]. Вид T. durum также в целом является сильно восприимчивым  
к септориозу. Из 100 генотипов твердой пшеницы, испытанных на устойчивость 
к S. nodorum, только 4 были относительно резистентными [179]. Установлено, 
что высокий уровень септориозоустойчивости могут проявлять представители 
некоторых видов Triticum и Aegilops. У пшениц он в наибольшей степени сосре-
доточен у видов с геномом G – T. timopheevii, T. araraticum, T. militinae, T. zhu-
kovskyi, T. fungicidum, T. kiharae [166, 170, 177–181]. Кроме того, резистентные ге-
нотипы достаточно часто встречаются среди диплоидных видов пшеницы, а также 
у T. dicoccoides, T. dicoccum, T. spelta [170, 177, 179, 182]. У эгилопсов наибольший 
уровень устойчивости присутствует у диплоидных видов с геномом S (в особен-
ности Ae. speltoides) и у Ae. tauschii (=Ae. squarrosa), который несет геном D [177].

Комплексной устойчивостью к стеблевой, бурой ржавчине и мучнистой росе 
характеризуются виды Ae. caudata, Ae. speltoides, Ae. aucheri, Ae. heldreichii, Ae. va-
riabilis, T. aegilopoides, T. timopheevii, некоторые образцы T. dicoccum [183]. Вы-
явлено, что Ae. caudata из Италии, Ae. longissima, Ae. speltoides, Ae. variabilis из 
Израиля имеют комплексную устойчивость к мучнистой росе и бурой ржавчине 
пшеницы. Наиболее ценными источниками устойчивости являются виды 
Aegilops с геномами D и S [184]. Резистентностью к бурой ржавчине и мучнистой 
росе обладают T. monococcum (геном AA); к мучнистой росе, септориозу, стебле-
вой и бурой ржавчине – T. carthlicum var. fulginosum (геном AABB) [185]. Как от-
мечают авторы, в роде Triticum имеется несколько источников комплексной 
устойчивости к стеблевой и бурой ржавчине, мучнистой росе, головне, септориозу, 
фузариозу: T. monococcum (геном AA), T. timopheevii (геном AAGG), T. turgidum 
ssp. carthlicum (AABB).

Большинство устойчивых к ржавчинным заболеваниям образцов пшеницы 
было найдено у диплоидных видов (94%), среди тетраплоидов их меньше – 32%, 
у гексаплоидных – около 25%. В целом наблюдается обратная зависимость между 
плоидностью пшениц и их устойчивостью – чем ниже плоидность, тем выше 
резистентность [186]. Тетраплоидные виды с геномом AABB значительно усту-
пают по устойчивости диплоидам с геномом AAGG. Предполагают, что повы-
шение восприимчивости у первых связано с наличием генома B [186]. Гексапло-
идные виды с геномом AABBGG более устойчивы по сравнению с видами, име-
ющими геном AABBDD, поскольку повышение восприимчивости обусловлено 
присутствием генома D [186]. Существует также зависимость устойчивости  
от географического происхождения образцов [187]. Например, в условиях Индии 
T. dicoccoides из Турции, Ирана, Ирака очень чувствительна к бурой ржавчине. 
Однако образцы этого вида, происходящие из Ливии и Израиля, резистентны.

Нами проведено исследование устойчивости проростков и взрослых растений 
образцов диких видов злаков к белорусским популяциям септориоза и мучни-
стой росы в инфекционном питомнике. 

При анализе проростковой устойчивости изученных образцов рода Triticum 
установлена высокая восприимчивость к септориозу у видов групп голозерных 
тетраплоидов (T. turgidum, T. turanicum, T. polonicum, T. aethiopicum, T. durum) и голо-
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зерных гексаплоидов (T. compactum, T. petropavlovskyi). Среди гексаплоидов 
относительно резистентные формы обнаружены среди группы видов спельты:  
T. spelta (К-6535, К-1731) и Т. macha (К-58671). Остальные 7 проанализированных 
озимых образцов Т. macha характеризовались промежуточной реакцией к болезни. 
Оценка образцов диплоидных видов Triticum показала высокую степень пророст-
ковой устойчивости T. boeoticum, T. sinskayae и T. monococcum, хотя среди образцов 
последнего вида обнаруживались и восприимчивые формы. Все проанализиро-
ванные образцы видов пшеницы с геномом G (T. timopheevii, T. militinae, T. zhu-
kov skyi, T. araraticum) оказались высокорезистентными к септориозу на стадии 
проростков. Среди видов пленчатых тетраплоидов с геномом AABB обнару-
живалось разнообразие по устойчивости к болезни. Наиболее резистентными 
были два образца T. dicoccoides (К-5199 и К-5201). Из 14 форм T. dicoccum высокий 
уровень проростковой устойчивости проявляли К-45926 (Румыния), К-35890 
(Нидерланды), К-38185 (Латвия). Средняя степень поражения первого листа про-
ростков отмечена для образца T. dicoccum (из ботсада БГУ), К-13895 (Эфиопия), 
К-17990 (Армения), К-7356 (Башкирия), К-24653 (Югославия), К-11398 (Испания). 
Остальные образцы этого вида, а также T. ispahanicum (К-43064) и T. karamyshevii 
(К-28162) достаточно сильно поражались септориозом на ювенильной стадии 
развития.

Наибольший уровень полевой резистентности к септориозу образцов рода 
Triticum был обнаружен у видов секции Timopheevii (T. timopheevii, T. militinae,  
T. araraticum) и у T. zhukovskyi. Образцы этой группы имели поражение листа  
и колоса не более 30%. Представители диплоидных видов пшеницы значительно 
варьировали по степени полевой устойчивости. Низкий уровень поражения 
флаг-листа и колоса отмечен для T. monococcum (К-105) и T. urartu (К-58502). 
Относительно высокая степень резистентности флаг-листа отмечена также для 
озимых образцов T. boeoticum (К-18398, К-58513), T. monococcum (К-45806). 
Остальные формы этих видов и T. sinskayae в значительной степени поражались 
болезнью. Тетраплоидные виды группы полбы также проявляли разнообразие 
по полевой резистентности к септориозу. Наиболее устойчивы по обоим учиты-
ваемым признакам были образцы T. dicoccum: К-35890 (Нидерланды), К-38185 
(Латвия), К-18774 (Беларусь) и образец из ботанического сада БГУ. Низкая степень 
поражения флаг-листа была характерна для T. dicoccoides (К-5201), T. dicoccum 
(К-24653, К-11398). По степени поражения колоса достаточно резистентными 
оказались образцы T. dicoccum (К-7356, К-33226, К-6530) и T. ispahanicum (К-43064). 
Среди проанализированных форм гексаплоидных видов Triticum наибольший 
уровень полевой устойчивости к септориозу отмечен для образцов T. spelta (К-19092, 
К-20546) и T. macha (К-31688, К-28190). Низкую степень поражения колоса имели 
образцы T. macha (К-28196, К-28198, К-29576, К-58671) и T. spelta (К-6535, К-1731).

Изучение полевой устойчивости яровых и озимых форм рода Triticum  
к мучнистой росе показало, что устойчивыми к болезни оказались все изученные 
образцы диплоидных видов (T. monococcum, T. sinskayae, T. boeoticum, T. urartu), 
за исключением T. monococcum (К-31683). Представители видов с геномом G  
(T. zhukovskyi, T. timopheevіi, T. militinae, T. araraticum) также характеризовались 
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высокой резистентностью. Среди группы видов полбы резистентными были  
T. dicoccoides (К-5199), T. dicoccum (К-33226, К-14928, К-7356, К-45926, К-6530, 
К-31566, К-35890, К-38185, К-18774, К-13895, К-11398 и образец из коллекции 
ботсада БГУ). Большинство образцов голозерных тетраплоидов являлись воспри-
 им чивыми, за исключением T. persicum (К-11899 и из БГУ), T. aethiopicum и T. tur-
gidum (из БГУ), T. turanicum (К-31693), T. polonicum (К-25344 и из БГУ), T. durum 
(К-33941, К-32450, К-41219, К-43104, К-45906, К-43106, К-44732). Из образцов видов 
группы пленчатых гексаплоидов высокую резистентность проявляли T. spelta 
(К-1731, К-20546, К-24696), T. macha (К-28198, К-58671, К-28196, К-28190, К-29576, 
К-31688, К-38548). Образцы голозерных гексаплоидов оказались восприимчи-
выми, за исключением T. compactum var. fetisowii, яровой формы из ботсада БГУ.

Иммунологическая характеристика представителей рода Aegilops показала 
их существенную гетерогенность по устойчивости к септориозу. При анализе  
30 образцов Ae. tauschii, диплоидного вида с геномом D, выявлено, что наиболь-
шее количество относительно резистентных форм, поражение верхнего листа 
которых не превышает 30%, относятся к подвиду strangulata. Это образцы К-79, 
К-412, К-115, К-160, К-376, К-772. Среди подвида tausсhii низкая степень восприим-
чивости к септориозу была характерна для образцов К-299, К-54. Полученные 
нами результаты подтверждают данные Максимова [177], который при анализе 
97 образцов Ae. tauschii показал, что два подвида существенно различались по 
устойчивости к септориозу. Среди подвида strangulata автор обнаружил 63,3% 
образцов, слабо поражающихся болезнью в полевых условиях, тогда как у под-
вида tauschii таких образцов было лишь 8,1%. Среди других представителей рода 
Aegilops достаточно высокой резистентностью к септориозу обладали образцы 
видов секции Sitopsis с геномом S – Ae. speltoides (К-21), Ae. aucheri (К-1591), Ae. lon-
gissima (К-202), Ae. sharonensis (К-203), Ae. bicornis (К-1310), Ae. searsii (К-2305). 
Кроме того, относительно устойчивыми являлись Ae. umbellulata (К-816), Ae. triari-
stata (К-808), Ae. biuncialis (К-1506), Ae. caudata (К-1001), Ae. cylindrica (К-222). 
Два исследованных образца Heteranthelium piliferum также оказались резистент-
ными к болезни.

Оценка устойчивости к мучнистой росе Ae. tausсhii показала, что все образцы 
подвида strangulata характеризовались иммунностью к болезни либо имели 
небольшой процент поражения листьев. В противоположность этому большин-
ство представителей ssp. tauschii весьма сильно поражались патогеном. Тем не 
менее были выявлены и иммунные формы (К-299, К-310, К-428), а также образцы 
с низким процентом поражения (К-346, К-415, К-112, К-394). Среди образцов 
других исследованных видов рода Aegilops восприимчивыми к мучнистой росе 
являлись Ae. uniaristata (К-650) и Ae. crassa (К-410). Представители других видов, 
а также образцы Heteranthelium piliferum характеризовались иммунной реакцией.

Таким образом, из 121 изученного образца ди-, тетра-, и гексаплоидных ви-
дов рода Triticum комплексной устойчивостью обладали только 18. Наибольший 
уровень болезнеустойчивости характерен для видов секции Timopheevii. Комп-
лексной устойчивостью к септориозу и мучнистой росе обладали T. timopheevii 
(К-29537 и образец из ботсада БГУ), T. militinae (К-46007 и образец из БСХА),  
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T. araraticum (К-30240, К-40121), T. zhukovskyi (К-43063). Из образцов других ви-
дов пшеницы резистентными к обеим болезням были T. urartu (К-58502), T. mono-
coccum (К-105), T. dicoccum (К-35890, К-38185, К-7356, К-18774 и образец из ботсада 
БГУ), T. spelta (К-1731, К-20546), T. macha (К-28190, К-31688).

Высокую устойчивость к мучнистой росе и септориозу сочетали 19 из 57 
исследованных образцов рода Aegilops и Heteranthelium: Ae. tauschii (К-299, К-412, 
К-115, К-160, К-376, К-772), Ae. umbellulata (К-816), Ae. triaristata (К-808), Ae. biuncialis 
(К-1506), Ae. caudata (К-1001), Ae. cylindrica (К-222), Ae. speltoides (К-21), Ae. aucheri 
(К-1591), Ae. longissima (К-202), Ae. sharonensis (К-203), Ae. bicornis (К-1310), Ae. searsii 
(К-2305), Heteranthelium piliferum (PI 401351, PI 401354).

Оценка резистентности к септориозу образцов многолетних видов злаков 
родов Elymus, Elytrigia, Leymus, Pseudoroegneria, Psathyrostachis, Agropyron показала 
их неоднородность по реакции к болезни. Высокий уровень резистентности 
проявили образцы Elymus lanceolatus, Elytrigia batalinii, Elytrigia elongata, Elytrigia 
pungens, Leymus angustus, L. chinensis, L. mollis, L. multicaulis, L. secalinus, 
Pseudoroegneria libanotica, Pseudoroegneria spicata, Pseudoroegneria strigosa, 
Pseudoroegneria tauri, Psathyrostachis juncea, Agropyron fragile, Ag. desertorum, 
Ag. cristatum. Достаточно сильно поражались септориозом Elymus canadensis, 
Elymus dentatus (за исключением двух образцов подвида ugamicus – PI 314200  
и PI 314620, которые были относительно устойчивы), Elymus mutabilis (за исклю-
чением PI 499449, PI 314198, PI 531642), Elymus trachycaulus (кроме PI 236715,  
PI 564994, PI 236675, PI 276712), Elytrigia caespitosa (кроме PI 229914, PI 531733).

Анализ поражения мучнистой росой показал, что большинство многолетних 
видов злаков иммунны к патогену. Тем не менее были выявлены и поражаемые 
формы. Так, все проанализированные образцы Elymus mutabilis (за исключением 
представителей подвида praecaespitosus PI 314622 и подвида oschensis PI 531642) 
были в разной степени восприимчивы к мучнистой росе. Поражались патогеном 
также исследованные образцы Agropyron fragile и Ag. cristatum. Кроме того, 
развитие мучнистой росы наблюдалось на образцах PI 314200 Elymus dentatus 
ssp. ugamicus, PI 276712 Elymus trachucaulus ssp. violaceus, PI 547268 Elytrigia 
pungens ssp. campestris, PI 228389 Pseudoroegneria libanotica.

Таким образом, оценка иммунологических свойств представителей много-
летних видов злаков трибы Triticeae показала, что большинство из исследован-
ных образцов Elymus lanceolatus, Elytrigia batalinii, Elytrigia elongata, Elytrigia 
pungens, Leymus angustus, L. chinensis, L. mollis, L. multicaulis, L. secalinus, Pseudo-
roegneria libanotica, Pseudoroegneria spicata, Pseudoroegneria strigosa, Pseudoroegneria 
tauri, Psathyrostachis juncea, Agropyron desertorum обладают комплексной рези-
стентностью к возбудителям септориоза и мучнистой росы. Большая часть об-
разцов других видов были устойчивы к мучнистой росе, но в значительной мере 
поражались септориозом.

Показано, что интрогрессивные гены не всегда экспрессируются в геноме 
мягкой пшеницы. Так, ген Pm8 от сорта культурной ржи Petkus не проявляется  
у некоторых сортов пшеницы из-за наличия у них доминантного супрессора.  
В некоторых случаях интрогрессивный ген экспрессируется в геноме Triticum 
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aestivum L., если привнесен в виде чужеродной транслокации, но не проявляется, 
если к геному пшеницы добавлена пара чужеродных хромосом с этим геном. 
Так, ген Pm8 от сорта культурной ржи Petkus не проявляется у некоторых сортов 
пшеницы из-за наличия у них доминантного супрессора [188, 189]. В некоторых 
случаях интрогрессивный ген экспрессируется в геноме мягкой пшеницы, если 
привнесен в виде чужеродной транслокации. В то же время он не проявляется, 
если к геному пшеницы добавлена пара чужеродных хромосом с этим геном 
[190, 191].

В связи с этим была проведена идентификация хромосом различных видов 
злаков с генами устойчивости к бурой ржавчине и мучнистой росе, экспресси-
рующимися в геноме мягкой пшеницы. Изучена устойчивость к этим болезням 
77 дисомных хромосомно-дополненных и хромосомно-замещенных линий мягкой 
пшеницы, созданных на основе сорта Chinese Spring и имеющих пару хромосом, 
привнесенных от 13 видов злаков, а также трех амфиплоидов. Обнаружены гены 
устойчивости к бурой ржавчине в хромосомах 6U Triticum umbellulatum, 6Rm 
Secale montanum и 5SS Aegilops searsii. Высокую устойчивость проявлял амфи-
плоид Triticum aestivum (cv. Chinese Spring) × Ae. searsii. 

К белорусской популяции мучнистой росы проростковые гены устойчивости 
выявлены в хромосомах 2SS Ae. searsii, 3Sl Ae. longissima (линия 7011), 6Sl Ae. lon-
gissima (линия #4), 2R Secale cereale (cv. Imperial). Полигенная устойчивость, 
проявлявшаяся в виде низкой пораженности листа, контролировалась малыми 
генами резистентности, локализованными в хромосомах 2Sl, 4Sl, 5Sl от вида  
Ae. longissima (линия #4). Эти же линии (кроме имеющих хромосомы 2Sl, 4Sl  

и 2R) оказались устойчивыми на поздних этапах онтогенеза растений при оценке 
белорусской популяции возбудителя мучнистой росы в полевых условиях. Вы-
сокую устойчивость к мучнистой росе на обеих стадиях онтогенеза проявили 
амфиплоиды T. aestivum cv. Chinese Spring × Ae. searsii; T. aestivum cv. Chinese 
Spring × Ae. longissima (line 7961-1).

Исследования по оценке устойчивости генофонда других видов злаков к гриб-
ным болезням мягкой пшеницы позволили выделить источники комплексной 
устойчивости к септориозу, мучнистой росе и бурой ржавчине. Выделенные вы-
сокорезистентные генотипы злаков могут быть рекомендованы для селекцион-
ной работы в качестве доноров иммунитета. 
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Глава 9

АНЕуПЛОИДИя В ГЕНЕТИЧЕСКИХ 
ИССЛЕДОВАНИяХ ПшЕНИЦЫ

Анеуплоидия – явление, при котором клетки организма содержат число хро-
мосом, не кратное типичному гаплоидному (одинарному) набору. Как правило, 
анеуплоиды возникают в результате таких нарушений мейоза, как потеря от-
дельных хромосом в анафазе, нерасхождение одной или нескольких хромосом, 
ведущее к образованию ядра с гипо- либо гетероплоидным числом хромосом, 
многополюсные митозы с неправильным расхождением хромосом по дочерним 
клеткам, что приводит к возникновению множественных анеуплоидных ядер. 

Впервые анеуплоидные растения стали объектом исследования, когда были 
обнаружены трисомики у дурмана (Datura stramonium). Первые моносомные линии 
были созданы у Nicotiana tabacum [1]. Но еще до получения первых моносомных 
линий многие исследователи обратили внимание на то, что у гексаплоидной пше-
ницы появляются растения с числом хромосом, отклоняющимся от нормы [2–4].

В 1936 г. американский ученый Э. Сирс начал работу по получению ржано-
пшеничных гибридов. В своей работе он использовал мягкую пшеницу Чайниз 
Спринг, которая характеризовалась хорошей скрещиваемостью с рожью. Он по-
лучил два пшеничных гаплоида. В потомстве одного из них при опылении пше-
ницей возникли моносомики и трисомики. Хорошим источником получения 
моносомиков и трисомиков стал возникший нуллисомик по хромосоме 3B, об-
ладающий частичным асинапсисом. Это и послужило началом создания серий 
анеуплодных линий у данного сорта. Э. Сирс создал и подробно описал полные 
нули-, моно-, три- и тетрасомные серии у пшеницы сорта Чайниз Спринг, которые 
стали стандартом для цитогенетических исследований мягкой пшеницы [5, 6]. 

Успешное развитие исследований с использованием анеуплоидов способ-
ствовало созданию моносомных серий у овса, моносомных, трисомных и тетра-
сомных серий у хлопчатника и различных типов анеуплоидов у томатов, карто-
феля, подсолнечника и др. [7–11]. 

В 1967 г. в Кембридже в Институте селекции растений состоялась конферен-
ция, посвященная созданию Европейского объединения по анеуплоидии пшеницы 
(EWAC), главная задача которого заключалась в определении состояния работы 
по анеуплоидии пшеницы с целью дальнейшей ее координации. Было принято 
решение о создании полных моносомных серий и серий с межсортовым замеще-
нием хромосом у лучших адаптированных современных сортов пшеницы. 

К 1984 г. в 17 странах Европы более чем у 45 сортов пшеницы были созданы 
серии анеуплоидных линий и проведена большая работа по межсортовому и чу-
жеродному замещению хромосом. 
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Применение методов анеуплоидного анализа, разработанных Э. Сирсом, сделало 
мягкую пшеницу одной из наиболее исследованных в генетическом отношении 
культур. Эти методы оказались более эффективными в изучении частной генетики 
пшеницы, чем применение обычного гибридологического анализа, поскольку 
позволили проводить установление генетической функции отдельных хромосом, 
локализовывать гены, контролирующие развитие различных признаков. Общий 
каталог локализации генов пшеницы создан и ежегодно пополняется [12]. Генети-
ческий фонд анеуплоидов пшеницы в настоящее время сохраняется в трех основных 
коллекциях: Institute of Plant Science Research (IPSR, Norwich), Cambridge Laboratory 
of IPSR (Cambridge), Institute of Genetics and Crop Plant Research (Gatersleben). 

Создание анеуплоидных линий открыло новый путь в изучении и целена-
правленном преобразовании генотипов, что имело огромное значение для прак-
тической селекции [13, 14]. Наибольшее распространение в генетических иссле-
дованиях получили моносомики, которые обладают достаточно высокой жизне-
способностью и фертильностью по сравнению с нуллисомными растениями [15]. 
Использование моносомных линий позволяет получать информацию о генети-
ческом вкладе в развитие определенного признака отдельных хромосом с учетом 
доминантных и ингибирующих эффектов генов [16–19]. Исключение определен-
ной части генетической информации в цепи ген–признак вызывает изменения в 
протекании физиолого-биохимических реакций и тем самым приводит к разли-
чиям в характере проявления признака. Если моносомия вызывает снижение по-
казателя признака – следовательно, в отсутствующей хромосоме расположены 
гены с доминантными и дозовыми эффектами. Плюс-эффект в фенотипическом 
проявлении признака у моносомного растения предполагает наличие в отсут-
ствующей хромосоме генов с ингибирующим эффектом.

Многочисленные исследования, проведенные с помощью анеуплоидного ана-
лиза, посвящены локализации генов, контролирующих формирование хозяйствен-
но важных признаков [12, 20–22]. Использование моносомного анализа способ-
ствовало получению данных о генах, контролирующих восстановление фер-
тильности, устойчивость к заболеваниям; генетическом контроле хозяйственно 
ценных признаков и передаче желаемых свойств от одного сорта к другому [23–27]. 
Благодаря анеуплоидии были разработаны методы межсортового и чужеродного 
замещения хромосом, что послужило основой направленной хромосомной ин-
женерии растений.

9.1. Создание серии моносомных линий пшеницы Опал

Новые серии моносомных линий создаются для наиболее приспособленных 
к определенным климатическим условиям сортов, а также для тех, по которым  
в дальнейшем предполагается создание замещенных линий. В 1967 г. сотрудни-
ками лаборатории гетерозиса и генетики количественных признаков Института 
генетики и цитологии НАН Беларуси от Эрнеста Сирса была получена полная 
серия моносомных линий Ч. Спринг и начата работа по созданию собственной 
серии моносомных линий у яровой короткостебельной пшеницы Опал [28, 29].
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Моносомные линии сорта Опал 
получали путем возвратных скре-
щиваний с каждым из моносоми-
ков Чайниз Спринг. Работа велась 
по схеме (рис. 9.1):

1. Растения Ч. Спринг, моно-
сомные по каждой из 21 хромо-
сом, скрещивали с сортом Опал. 
Моносомные растения использо-
вали в качестве материнской фор-
мы. В потомстве получили расте-
ния 2 типов – моносомные (2n – 1 = 
41) и дисомные (2n = 42) по дан-
ной хромосоме.

2. Отобранные путем цитоло-
гического анализа моносомные 
растения всех линий скрещивали 
вновь с сортом Опал, т. е. осуще-
ствили первое возвратное скре-
щивание, или первый беккросс. 
Потомство – смешанное.

3. Моносомные растения в каж-
дом поколении скрещивали воз-
вратно с тем же сортом не менее 
6 раз до воссоздания отцовского 

генотипа. Полученное в 6-м беккроссе потомство теоретически на 98% идентично 
отцовскому сорту. Унивалентная хромосома, как правило, остается идентичной 
материнскому сорту, поскольку она была лишена возможности конъюгировать  
в мейозе, и кроссинговер в ней не имел места.

Работа по созданию новой серии моносомных линий Опал (рис. 9.2) прохо-
дила под постоянным цитологическим контролем количества хромосом в клет-
ках каждого растения, так как моносомные растения при благоприятных усло-
виях выращивания не отличаются от дисомных по фенотипу. В некоторых слу-
чаях при создании моносомных или замещенных линий удается определить 
маркерные гены, которые облегчают выделение анеуплоидных растений [30], 
однако их статус также должен подтверждаться путем подсчета хромосом в ме-
тафазной стадии митоза.

Смена и «переключение» унивалента. При использовании методов анеу-
плоидии первостепенное значение имеет сохранение идентичности специфиче-
ского унивалента от поколения к поколению. Поэтому работа по созданию но-
вых моносомных серий и замещенных линий должна сопровождаться не только 
постоянным цитологическим контролем для выделения моносомных растений, 
но и тщательным цитологическим изучением мейоза у гибридов F1 и поколений 
беккроссов. Это вызвано нарушениями в протекании мейоза – образованием  

Рис. 9.1. Схема создания новой серии моносомных ли-
ний у яровой пшеницы Опал на основе моносомиков 

Чайниз Спринг
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десинаптических клеток, палочковидных бивалентов, уменьшением числа хиазм 
на бивалент, отставанием хромосом и др., в результате которых могут возникать 
дополнительные униваленты, приводящие к «смене» унивалента (univalent shift) 
или к его переключению (univalent switch) [31].

Хотя частоты смены и переключения унивалента невелики, пренебрегать ими 
не следует, поскольку это может привести к искажению результатов и потере от-
дельных линий.

Возможность смены унивалента впервые подтверждена и описана C. Person 
[32]. Он обнаружил в мейозе у некоторых моносомных гибридов F1 образование 
более чем одного унивалента. Большинство метафазных пластинок у моносом-
ных растений из F1 вместо ожидаемых 20 бивалентов и 1 унивалента содержали 
19 бивалентов и 3 унивалента. Случайное распределение этих трех унивалентов 
приводило к тому, что у некоторых 41-хромосомных потомков F1 в моносомном 
состоянии оказывалась иная хромосома.

Другими исследователями также были обнаружены факты univalent shift  
и univalent switch, которые приводили не только к смене унивалентной хромосомы, 
но и возникновению новых типов анеуплоидов (двойных моносомиков) [33]. 

Впоследствии было установлено, что нарушения мейоза возникают чаще на 
гетерозиготном уровне. По мере снижения гетерозиготности в системе возвратных 
скрещиваний мейоз становится более регулярным [34, 35]. Стабилизация в мейозе 
также в значительной степени зависит от генотипа исходного материала [36, 37]. 
Если кариотип сорта Чайниз Спринг считать неизменным, то по отношению к нему 
некоторые сорта имеют ряд отклонений (транслокации, инверсии). При исполь-
зовании таких сортов в работе по получению моносомных или замещенных ли-
ний восстановление генетической гомозиготности будет задерживаться. 

Проверку на смену унивалента проводят путем скрещивания моносомных 
растений с соответствующими дителоцентриками. Наличие в потомстве такого 

Рис. 9.2. Серия моносомных линий у яровой пшеницы Опал
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скрещивания растений, имеющих в мейозе 19 бивалентов, один унивалент и одну 
гетероморфную пару вместо 20 бивалентов и одной телоцентрической хромосо-
мы, свидетельствует о смене унивалента (рис. 9.3).

Скрещивать сорта с моносомными линиями следует в достаточном количе-
стве, чтобы в случае обнаружения смены унивалента иметь резерв семян. Если 
при создании моносомных линий идентификация моносом проводится в мейозе, 
следует строго выбраковывать все сомнительные растения.

Причиной переключения унивалента является участие в образовании 41-хро-
мосомной зиготы 20-хромосомной отцовской гаметы при использовании моносом-
ных донорских растений. В результате 41-хромосомная зигота по количеству хромо-
сом не отличается от зиготы, образованной при оплодотворении 20-хромо сомной 
яйцеклетки нормальным спермием с 21 хромосомой. Но у такого моносомика за-
мещающая хромосома принадлежит не к донорской, а к реципиентной форме.

Чтобы избежать переключения унивалента, в качестве отцовского компонента 
при беккроссах используют не моносомные гибриды, а дисомные от самоопыле-
ния моносомиков. В таком случае удается избежать переключения унивалента, 
но вдвое удлиняется время выполнения программы по замещению, так как после 
каждого поколения насыщения следует самоопыление выделенных моносомных 
гибридов и отбор дисомных растений [27].

При создании серии моносомных линий у сорта Опал проведено изучение 
всех линий на смену унивалента путем анализа процесса мейоза у гибридов F1, 
полученных в беккроссах с дителоцентрическими линиями Чайниз Спринг.  
В результате смена унивалента была обнаружена среди отдельных растений че-
тырех линий – 5А, 3В, 5D и 6D, у которых в метафазе 1 мейоза наблюдались  
19 нормальных бивалентов, один гетероморфный бивалент и целая унивалент-
ная хромосома вместо 20 нормальных бивалентов и одного телоцентрического 
унивалента. Данные растения были исключены из работы.

Частота функционирующих 20- и 21-хромосомных мужских и женских 
гамет. Работа с использованием моносомиков осложняется тем, что при раз-

           а           б                 в

Рис. 9.3. Поведение хромосом в мейозе: а – нормальное расхождение; б, в – образование гетеро-
морфного бивалента (есть смена унивалента)
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множении путем самоопыления у моносомиков формируется два типа мужских 
и женских гамет (с 20 и 21 хромосомами), а потомство расщепляется на 40-, 41-  
и 42-хромосомные растения. Выход анеуплоидных растений зависит от частоты 
функционирующих 20- и 21-хромосомных как женских, так и мужских гамет. 
Процент передачи мужских и женских гамет с нехватками (20-хромосомных) 
можно определить по самоопыляющимся моносомикам либо по результатам ре-
ципрокных скрещиваний с дисомиками.

Э. Сирс в ранних исследованиях по получению и изучению анеуплоидов  
у пшеницы установил, что у пяти различных моносомных линий сорта Чайниз 
Спринг через материнское растение передавалось от 70 до 81% 20-хромосомных 
гамет. Среднее арифметическое этой величины было принято за стандарт и ис-
пользовалось при оценке ожидаемого потомства при самоопылении моносомика. 
На основании данных о частоте возникновения нуллисомиков в различных мо-
носомных линиях подсчитано, что передача моносомического состояния через 
отцовскую форму в среднем составляет 4%, а частота появления моно-, ди-  
и нуллисомиков в потомстве самоопыленного моносомика – 73, 24, 3% соответ-
ственно [5, 38]. Однако дальнейшие исследования показали, что передача моно-
сомического состояния может значительно отклоняться от теоретически ожидае-
мого.

В нашем эксперименте для изучения частоты функционирующих 20- и 21- 
хромосомных мужских и женских гамет у анеуплоидов Чайниз Спринг были 
проведены реципрокные скрещивания моносомных линий Ч. Спринг с яровой 
пшеницей Опал [39, 40, 41]. Исследования показали, что процент передачи моно-
сомического состояния через материнскую форму неодинаков в различных ли-
ниях и колеблется при самоопылении от 51 (4А) до 75,9% (3А), а в реципрокных 
скрещиваниях – от 41,7 (6D) до 90,9% (3А) (табл. 9.1). Моносомные линии 7А, 4В, 
7В, 3D, 6D дали после самоопыления более высокую частоту моносомиков, чем 
при использовании их в качестве материнских форм в межсортовых скрещива-
ниях, что и следовало ожидать, поскольку при самоопылении в формировании 
зародыша участвуют кроме материнских 20-хромосомные отцовские гаметы. 
Однако в линиях 2А, 3А, 4А, 6А, 1В, 2В и 4D частота появления моносомиков 
была ниже при самоопылении. 

Частоту функционирующих 20-хромосомных мужских гамет определяли 
путем скрещивания сорт Опал × моносомная линия, где в образовании моносо-
миков принимали участие только отцовские 20-хромосомные гаметы (табл. 9.1). 
Полученные данные свидетельствуют о довольно высоком проценте передачи 
моносомического состояния – в отдельных линиях его величина достигает 20–
26% (4А, 1В, 3В, 5В, 6В, 3D, 6D).

О частоте функционирующих 20-хромосомных отцовских гамет в некоторой 
степени свидетельствуют данные по выходу нуллисомиков в потомстве само-
опыленных моносомиков. В некоторых линиях этот показатель достигает 7–11% 
(2А, 7А, 1В, 5В, 5D), но эти цифры, вероятно, занижены, так как 40-хромосомные 
зародыши имеют пониженную жизнеспособность. В общем, по геномам наи-
большая частота появления нуллисомных растений наблюдалась у D-линий (11,2%).
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Таблица 9.1. Частота нулли-, моно- и дисомиков в потомстве 
самоопыленных моносомиков и реципрокных скрещиваний с сортом Опал

Линия Вариант скрещивания 40-хромо-
сомные

41-хромо-
сомные

42-хромо-
сомные

43-хромо-
сомные

1А
Моно-ЧС × Oпал – 72,7 27,3 –
Oпал × Моно-ЧС – 14,3 85,7 –
Самоопыление Моно-ЧС – 72,7 27,3 –

2А Самоопыление Моно-ЧС – 81,0 14,3 4,7
Oпал × Моно-ЧС 9,5 66,7 23,8 –

3А
Моно-ЧС × Oпал – 90,9 9,1 –
Oпал × Моно-ЧС 3,4 – 100,0 –
Самоопыление – 75,9 20,7 –

4A
Моно-ЧС × Oпал – 85,7 14,3 –
Oпал × Моно-ЧС 2,0 21,4 78,6 –
Самоопыление – 51,0 45,0 2,0

5A
Моно-ЧС × Oпал – 70,0 30,0 –
Oпал × Моно-ЧС 2,1 4,8 95,2 –
Самоопыление – 70,2 27,7 –

6A
Моно-ЧС × Oпал – 75,0 25,0 –
Oпал × Моно-ЧС 2,9 8,7 91,3 –
Самоопыление – 61,8 35,3 –

7A
Моно-ЧС × Oпал – 43,8 56,2 –
Oпал × Моно-ЧС 7,5 8,3 91,7 –
Самоопыление 72,5 20,0 –

В среднем по геному А
Моно-линии × Опал
Oпал × Моно-линии
Самоопыление

– 73,2 26,8 –
– 11,7 88,3 –

3,3 66,0 30,3 0,4

1B
Моно-ЧС × Oпал – 66,7 33,3 –
Oпал × Моно-ЧС – 21,4 78,6 –
Самоопыление 9,1 59,1 31,8 –

2B
Моно-ЧС × Oпал – 60,0 40,0 –
Oпал × Моно-ЧС – 14,3 85,7 –
Самоопыление 2,0 51,0 45,0 2,0

3B
Моно-ЧС × Oпал – 61,5 38,5 –
Oпал × Моно-ЧС – 20,5 79,5 –
Самоопыление 5,7 65,7 28,6 –

4B
Моно-ЧС × Oпал – 60,0 40,0 –
Oпал × Моно-ЧС – 9,3 91,7 –
Самоопыление 2,6 69,2 28,2 –

5B
Моно-ЧС × Oпал – 66,7 33,3 –
Oпал × Моно-ЧС – 26,1 73,9 –
Самоопыление 7,9 66,7 25,4 –

6B
Моно-ЧС × Oпал – 68,8 31,2 –
Oпал × Моно-ЧС – 26,1 73,9 –
Самоопыление 3,1 67,7 29,2 –
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Продолжение табл. 9.1

Линия Вариант скрещивания 40-хромо-
сомные

41-хромо-
сомные

42-хромо-
сомные

43-хромо-
сомные

7B
Моно-ЧС × Oпал – 60,0 40,0 –
Oпал × Моно-ЧС – 8,7 91,3 –
Самоопыление 3,8 71,2 25,0 –

В среднем по геному В
Моно-линии × Опал – 63,7 36,3 –
Oпал × Моно-линии – 15,7 84,3 –
Самоопыление 4,6 64,8 30,3 0,3

1D
Моно-ЧС × Oпал – 64,3 35,7 –
Oпал × Моно-ЧС – 10,0 90,0 –
Самоопыление – 68,0 32,0 –

2D
Моно-ЧС × Oпал – 57,1 42,9 –
Oпал × Моно-ЧС – 14,3 85,7 –
Самоопыление 2,3 61,4 36,3 –

3D
Моно-ЧС × Oпал – 47,6 52,4 –
Oпал × Моно-ЧС – 26,3 73,7 –
Самоопыление 11,9 64,3 23,8 –

4D
Моно-ЧС × Oпал – 63,2 36,8 –
Oпал × Моно-ЧС – 5,3 94,7 –
Самоопыление 1,8 56,4 41,8 –

5D
Моно-ЧС × Oпал – 60, 40,0 –
Oпал × Моно-ЧС – – 100,0 –
Самоопыление – 55,0 45,0 –

6D
Моно-ЧС × Oпал – 41,7 58,3 –
Oпал × Моно-ЧС – 25,0 75,0 –
Самоопыление 6,6 60,7 32,7 –

7D
Моно-ЧС × Oпал – 66,7 33,3 –
Самоопыление 5,2 62,1 32,7 –

В среднем по геному D
Моно-линии × Опал – 56,7 43,3 –
Oпал × Моно-линии 11,7 11,7 88,3 –
Самоопыление 3,8 60,8 35,4 –

Таким образом, частота функционирующих 20-хромосомных материнских  
и отцовских гамет неодинакова, зависит от генотипа линии и может значительно 
отклоняться от стандартной 75%-ной передачи через материнское и 4%-ной че-
рез отцовское растение.

9.2. Генетическая функция отдельных хромосом 
в проявлении хозяйственно ценных признаков

Наиболее полно у пшеницы изучены качественные признаки, поскольку каж-
дый ген, контролирующий такой признак, обладает видимым фенотипическим 
проявлением. Анализ количественных признаков осложняется полигенным ха-
рактером их наследования. Многочисленные данные свидетельствуют о том, 
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что почти все хромосомы включаются в определение большинства количествен-
ных признаков. Вследствие аллоплоидной генетической структуры гексаплоид-
ной пшеницы часто основные количественные признаки контролируются глав-
ными генами и генами с незначительным эффектом, различающимися по числу 
и локализации в хромосомах [42, 43]. Кроме того, на проявление таких призна-
ков, как урожайность, высота растения и др., могут оказывать влияние эффект 
генных взаимодействий и специфические условия внешней среды. Хотя феноти-
пические изменения у моносомных растений по сравнению с дисомными долж-
ны быть в первую очередь отнесены непосредственно на счет генов отсутствую-
щей хромосомы, они могут быть обус ловлены также теми последствиями, кото-
рые косвенно возникают в клетке в результате исключения целой хромосомы, 
несущей значительную генетическую информацию.

 Изучение серии моносомных линий Опал в контрастных условиях различ-
ных лет выращивания позволило выявить влияние каждой хромосомы на про-
явление ряда хозяйственных признаков.

Высота растения. Значимый вклад в формирование урожая вносит стебель 
как фотосинтетически активный орган, а также орган временного запаса ве-
ществ. Изучение характера проявления этого признака важно, поскольку позво-
ляет характеризовать генотипы на устойчивость к полеганию [44], так как при 
высокой густоте стояния в условиях орошения длинностебельные пшеницы об-
ладают слабостью тканей в нижнем междоузлии. Лелли [45] отмечал, что с уко-
рочением стебля нагрузка на нижнее междоузлие уменьшается, поэтому очень 
высокая устойчивость к полеганию может быть получена только у короткосте-
бельных пшениц. Принято считать, что полукарликовые сорта используют боль-
шую часть питательных веществ на образование зерна в колосе, чем длинносте-
бельные пшеницы, а их продуктивность остается эффективной даже в условиях 
орошения при густом стеблестое за счет устойчивости к полеганию, поэтому 
урожай таких форм возрастает по сравнению с урожаем длинностебельных сор-
тов. С другой стороны, в результате уменьшения длины стебля и междоузлий 
уменьшается и ассимиляционная поверхность, размер которой не может быть 
безразличен с точки зрения урожайного потенциала. Однако большая биомасса 
зерновок у высокорослых пшениц часто компенсируется увеличением их числа 
у полукарликов.

 Моносомный анализ высоты растения осложняется тем, что отсутствие 
одной из хромосом может само по себе приводить к значительному снижению 
величины признака, поэтому трудно определить, чем в большей степени в каж-
дом конкретном случае обусловлена низкорослость – аллельными различиями 
или моносомным состоянием как таковым. Эффект дозы хромосом может быть 
столь же значительным, а иногда даже большим, чем изучаемые межаллельные 
взаимодействия. Это накладывает определенные ограничения на метод моно-
сомного анализа. 

Анализ высоты растения у серии моносомных линий Опал и моносомный 
анализ F2 (Моно-ЧС × Oпал) подтвердили полигенный характер наследования 
этого признака – гены почти всех хромосом оказывают влияние на высоту рас-
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тения сорта Опал. При этом влияние генов модифицируется условиями выращи-
вания (рис. 9.4). Наиболее сильный «−» – эффект выявлен для хромосом 2А, 6А, 
4B, 7B, 2D, 3D и 7D. Гены, локализованные на вышеперечисленных хромосомах, 
необходимо отнести к генам-промоторам высоты растения, поскольку, независи-
мо от условий выращивания, нехватка одной из этих хромосом, приводящая к 
уменьшению дозы гена-промотора, вызывает резкое сокращение высоты у моно-
сомных растений. Самым сильным эффектом обладают гены, локализованные 
на хромосомах 2А и 2D. Отсутствие одного из гомологов этих хромосом вызыва-
ло в разные годы сокращение высоты на 15,3 – 29,6% (2А) и 24,4 – 31,3% (2D).

Действие хромосом 3А, 5А, 1В, 3В, 6В, 5D модифицируется условиями выра-
щивания.

Число и длина междоузлий. Ряд исследователей установили, что коротко-
стебельность – следствие укорочения междоузлий, и в меньшей степени – умень-
шение их числа. Значительные изменения роста в длину касаются отдельных 
междоузлий в разной степени. Изменение длины стебля происходит в основном 
за счет трех верхних междоузлий [46, 47]. 

В наших исследованиях, независимо от года, достоверное уменьшение числа 
междоузлий вызывала моносомия по хромосоме 3D. В условиях 1978 г. выявлено 
также существенное влияние хромосом 2B и 2D, а в 1981 г. – 3А, 6А, 6В и 6D. Не-
хватка по остальным хромосомам не сказалась на выраженности этого признака. 

Гемизиготное состояние по большинству хромосом приводило к уменьше-
нию длины верхнего междоузлия. И только у моносомиков 4А, 2В, 6D наблюда-
лось его незначительное увеличение. 

Достоверный минус-эффект моносомии по признаку длина верхнего междо-
узлия проявился по хромосомам 2А, 3А, 6А, 6B, 2D, 3D, 4D, 5D (рис. 9.5). Можно 
предположить, что эти хромосомы являются носителями генов-промоторов дан-
ного признака. 

Рис. 9.4. Характеристика моносомных линий Опал по признаку высота растения (К – контроль)
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Рис. 9.5. Характеристика моносомных линий Опал по признаку длина верхнего (первого) междо-
узлия (К – контроль)

На длину второго междоузлия выявлено достоверное влияние хромосом 2А, 
2D, 3D, 7D (уменьшение) и 6B (увеличение). Значительные различия по длине 
3-го междоузлия установлены у линий 7В, 2D, 3D, 7D. Все эти линии имели бо-
лее короткое междоузлие относительно контроля и ряда линий, что свидетель-
ствует о локализации в данных хромосомах генов-промоторов этого признака.

Анализ данных показал, что в линиях 2А, 6А, 7В, 2D, 3D, 4D, 7D изменение 
длины отдельных междоузлий приводит к изменению общей высоты растения. 

Продуктивная кустистость. Важным компонентом, слагающим урожай, 
является продуктивная кустистость, которая определяет число продуктивных 
колосьев и зависит от площади питания. Считается, что одной из причин сниже-
ния урожайности пшеницы является низкий уровень образования и выживания 
дополнительных побегов. Нормальный ход кущения способствует восстановле-
нию стеблестоя при гибели главного побега. Однако образование поздних не-
продуктивных подгонов – негативная сторона кущения, так как боковые побеги 
конкурируют с главным за влагу и питание. Исходя из этого, важно характери-
зовать селекционный материал по признакам кустистости для определения их 
вклада в формирование продуктивности растения [48]. 

У всех моносомных линий, за исключением 4В, 5В, 6В и 6D, продуктивная 
кустистость была ниже контроля. Моносомные линии В генома, независимо от 
условий выращивания, стабильно характеризуются повышением продуктивной 
кустистости по сравнению с линиями А и D геномов. 

Двухлетние испытания серии моносомных линий Опал позволили локализо-
вать гены с наиболее сильным влиянием на данный признак на хромосомах 5А, 
1В, 7В и 1D. Обнаружено также модифицирующее влияние хромосом 1А, 2А, 
3А, 4А, 6А, 2В, 3В, 4В, 5В, 6В, 2D, 3D, 5D, 6D и 7D.

Длина и ширина флагового листа. Многочисленными исследованиями 
установлено, что способность растения развивать мощную листовую поверх-
ность и иметь высокую фотосинтетическую активность является важным фак-
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тором повышения продуктивности. Флаговый лист наряду с другими морфоло-
гическими структурами, расположенными выше верхнего узла, по мнению  
некоторых исследователей, играет важнейшую роль в накоплении и передаче 
максимального количества продуктов фотосинтеза к колосу. По данным F. S. Lupton 
[49], в определении веса зерна форма колоса участвует на 25%, в то время как 
верхняя часть стебля, флаг-лист и его влагалище – примерно на 75%. Высказы-
вается мнение, что отбор по площади флагового листа в сочетании с другими 
компонентами урожая может привести к более полной реализации потенциала 
урожайности [50]. 

Исследование характера проявления признаков флаг-листа позволило выя-
вить достоверные различия среди моносомных линий Опал [51, 52]. По длине 
флагового листа моносомики 1А, 5А, 2В, 5В, 6В, 5D существенно отличаются не 
только от сорта, но и от ряда других линий (рис. 9.6). Моносомик 1А высокодо-
стоверно превосходит 14 линий, 5А – девять. Это дает основание считать, что  
в хромосомах 1А, 5А, 2В, 5В, 6В, 5D локализованы основные гены, контролиру-
ющие длину листовой пластинки у сорта Опал.

Рис. 9.6. Характеристика моносомных линий Опал по ширине и длине флагового листа (горизон-
тальные линии – контроль)

По ширине флагового листа достоверные различия с контролем отмечены 
для линий 1А, 3В, 5В (превышение), 6А, 2В, 6D (уменьшение). Моносомные рас-
тения 1А и 5В имели самую широкую листовую пластинку – 1,91 см, что досто-
верно шире по сравнению с 9 другими линиями. 

Анализ длины и ширины листа показал, что гены хромосом 1А, 2В, 5В влия-
ют как на длину, так и на ширину флагового листа. У моносомиков 1А, 5В на-
блюдается увеличение обоих показателей.

Устьичный аппарат играет важную роль в жизнедеятельности растений, 
поскольку обеспечивает эффективность транспирации и процесса фотосинтеза. 
Исследования позволили установить, что наибольший эффект на частоту и размеры 
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Таблица 9.2. Характеристика моносомных линий Опал 
по частоте и размерам устьиц в сравнении с исходным сортом

Линия
Частота Длина Ширина

х ± sx ±d х ± sx ±d х ± sx ±d

1А 35,98±1,05 –1,9 2,6±0,04 –0,15* 1,41±0,05 –0,09
2А 39,59±1,38 +1,7 2,66±0,07 –0,09 1,36±0,03 –0,14
3А 38,63±1,22 +0,7 2,45±0,09 –0,3** 1,42±0,04 –0,08
4А 39,43±1,24 +1,5 2,61±0,04 –0,14* 1,38±0,03 –0,12*
5А 38,18±1,74 +0,2 2,53±0,1 –0,22* 1,49±0,08 –0,01
6А 39,43±1,85 +1,5 2,72±0,06 –0,03 1,40±0,05 –0,10
7А 41,13±1,26 +3,3* 2,62±0,08 –0,13 1,28±0,02 –0,22**
1В 38,41±1,59 +0,5 2,53±0,05 –0,22** 1,44±0,04 –0,06
2В 37,63±0,6 –0,3 2,75±0,01 0 1,5±0,11 0
3В 35,74±2,17 –2,2 2,56±0,1 –0,19 1,53±0,04 +0,03
4В 37,91±1,41 0 2,71±0,07 –0,04 1,4±0,04 –0,10
5В 35,63±1,54 –2,3 2,59±0,05 –0,16* 1,43±0,03 –0,07
6В 34,07±1,4 –3,8* 2,64±0,07 –0,11 1,48±0,04 –0,02
7В 36,58±2,24 –1,3 2,6±0,07 –0,15 1,5±0,05 0
1D 35,7±1,63 –2,2 2,62±0,06 –0,13 1,56±0,05 +0,06
2D 36,3±1,14 –1,9 2,62±0,11 –0,13 1,59±0,13 +0,09
4D 41,99±1,18 +4,1** 2,68±0,09 –0,07 1,37±0,03 –0,13*
5D 36,91±0,95 –1,0 2,65±0,12 –0,10 1,49±0,03 –0,01
6D 39,93±0,38 +2,0 2,58±0,06 –0,17* 1,31±0,04 –0,19**
7D 40,48±1,37 +2,6 2,36±0,07 –0,39** 1,48±0,08 –0,02

Контроль 37,92±0,82 2,75±0,05 1,5±0,04

  * Р < 0,05.
** P < 0,01.

устьиц оказывают гены хромосом 7А,6В, 4D, так как частота устьиц у моносоми-
ков этих линий с высокой достоверностью отличается от контроля (табл. 9.2) [53]. 

Кроме того, линии 5В и 7D достоверно отличаются от многих других линий. 
Гены этих хромосом, вероятно, также контролируют частоту устьиц. В линиях 
4D и 7D наблюдалось значительное увеличение частоты устьиц по сравнению  
с другими линиями и контролем, а у моносомика 5В – уменьшение.

По длине замыкающих клеток линии 5А, 5В, 7D достоверно отличались от 
контроля, имея значительно меньшую длину устьиц. Наибольший эффект про-
являют гены хромосомы 7D. Гены, локализованные на хромосомах 1А, 3А, 4А, 
1В, 6D, также оказывают опосредованное влияние на характер проявления дан-
ного признака.

При анализе ширины устьиц определены хромосомы 4А, 7А, 4D и 6D, гены 
которых оказывают значительное влияние на этот признак – соответствующие 
моносомики имеют более узкие устьица. 

Сравнительная оценка моносомных линий Опал позволила выделить хромо-
сомы 3В и 1D, гены которых также контролируют ширину устьиц, обеспечивая 
увеличение последних в сравнении с контролем и другими линиями.
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Длина колоса относится к признакам с высокой наследуемостью. Высказы-
вается мнение об эффективности отбора по этому признаку в ранних поколе-
ниях [54].

В нашем эксперименте в условиях 1978 г. большинство линий имели глав-
ный колос достоверно длиннее контроля, а в 1981 г., напротив, короче (табл. 9.3, 
рис. 9.7). Почвенные и климатические условия двух лет испытаний были кон-
трастными, что объясняет реакцию моносомиков.

При различных условиях вегетации достоверный минус-эффект по данному 
признаку проявился у линий 7А, 1В, 4В, 6В, 1D, 2D, 4D. Максимальное отклоне-
ние от контроля наблюдалось у линии 4В. Видимо, в вышеперечисленных хро-
мосомах расположены главные гены, определяющие длину колоса. Действие 
хромосом 2А, 3А, 4А, 5А, 6А, 2В, 5В, 3D, 5D находится под влиянием условий.

 
Рис. 9.7. Характеристика моносомных линий Опал по признаку длина колоса (К – контроль)

Таблица 9.3. Отклонения моносомных линий Опал 
от исходного сорта по длине главного колоса, см

Линия
1978 г. 1981 г. 

Разница по годам
х ± sx ±d х ± sx ±d

1А 11,3±0,4 +1,5*** 10,2±0,4 –1,0* 1,1
2А 11,3±0,1 +1,5* 10,1±0,4 –1,1* 1,2*
3А 10,9±0,3 +1,1*** 10,2±0,3 –1,0** 0,7
4А 11,4±0,2 +1,6*** 10,2±0,3 –1,0* 1,2***
5А 11,4±0,5 +1,6*** 10,3±0,3 –0,9* 1,1
6А 10,4±0,4 +0,6 9,7±0,5 –1,5** 0,7
7А 9,7±0,3 –0,1 9,5±0,2 –1,7*** 0,2
1В 10,1±0,3 +0,3 9,9±0,2 –1,3*** 0,2
2В 10,0±0,3 +0,2 10,5±0,4 –0,7 0,5
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Продолжение табл. 9.3

Линия
1978 г. 1981 г. 

Разница по годам
х ± sx ±d х ± sx ±d

3В 10,9±0,3 +1,1** 10,5±0,4 –0,7 0,4
4В 8,7±0,3 –1,1*** 9,2±0,2 –2,0*** 0,5
5В 10,4±0,2 +0,6* 10,9±0,2 –0,3 0,5
6В 10,2±0,3 +0,4 9,3±1,5 –1,9** 0,9
7В 10,6±0,5 +0,8 10,3±0,4 –0,9* 0,3
1D 10,4±0,3 +0,6 9,8±0,2 –1,4*** 0,6
2D 9,8±0,6 0 9,6±0,3 –1,6*** 0,2
3D 11,0±0,2 +1,2 10,1±0,2 –1,1** 0,9
4D 9,7±0,2 –0,1 9,4±0,2 –1,8*** 0,3
5D 10,9±0,3 +1,1* 9,8±0,4 –1,3** 1,1*
6D 10,6±0,4 +0,8* 10,3±0,3 –0,9* 0,3
7D 10,9±0,9 +1,1** 10,4±0,3 –0,8* 0,5

Опал 9,8±0,1 11,2±0,2 1,4***

    * Р < 0,05.
  ** P < 0,01.
*** P < 0,001.

Число колосков в колосе является одним из основных компонентов продук-
тивности колоса и характеризуется относительной стабильностью. Исследова-
ния моносомных линий Опал показали, что гемизиготное состояние приводит  
в основном к уменьшению числа колосков у моносомиков в сравнении с контро-
лем (рис. 9.8).

Рис. 9.8. Характеристика моносомных линий Опал по числу колосков в главном колосе (К – кон-
троль)
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В условиях дождливого и холодного лета 1978 г. стадии органогенеза были 
растянуты, сформировались колосья с большим числом колосков, чем в условиях 
сухого и жаркого лета 1981 г.

Достоверные различия по этому признаку установлены между дисомным 
контролем и моносомными линиями 4В и 6D, что свидетельствует о влиянии 
генов этих хромосом на выраженность данного признака. Сопоставление дан-
ных по локализации сильных генов, влияющих на длину главного колоса и чис-
ло колосков в нем у сорта Опал, показало, что гены хромосомы 4В одновременно 
влияют на оба признака и подтверждают результаты, свидетельствующие о на-
личии у мягкой пшеницы генов, контролирующих одновременно длину колоса 
и число колосков в нем.

Плотность колоса представляет собой сложный полигенный признак, вы-
раженность которого зависит от длины колоса, длины члеников колосового 
стержня и числа колосков в нем. 

Изучение генетического контроля плотности колоса у сорта Опал с исполь-
зованием моносомных линий показало, что разные почвенные и климатические 
условия 1978 г. и 1981 г. не сказывались на выраженности этого признака у сорта. 
Разница по годам составила 0,1. 

Проведенные исследования свидетельствуют о том, что основные гены 
плотности колоса у сорта Опал локализованы на хромосоме 2D, поскольку дан-
ный признак у соответствующего моносомика остается неизменным (17,6), не-
зависимо от условий, а его значение достоверно выше контроля и некоторых 
других линий (рис. 9.9). Установлено действие генов-модификаторов, локали-
зованных на хромосомах 4А, 5А, 7D (минус-эффект), 7А, 4В и 4D (плюс-
эффект).

Рис. 9.9. Характеристика моносомных линий Опал по плотности главного колоса (К – контроль)
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Число зерен в колосе как компонент продуктивности колоса формируется 
одновременно с числом цветков колоса и находится в зависимости от числа ко-
лосков и фертильных цветков либо от большего числа фертильных цветков  
в относительно меньшем числе колосков, вследствие чего размер зерен в колосе 
неодинаков и масса 1000 зерен снижается. Меньшее число фертильных цветков 
при большем числе колосков в колосе приводит к увеличению массы 1000 зерен. 

Изучение генетического контроля числа зерен в колосе у сорта Опал путем 
анализа моносомных гибридов F2 показало, что генетический контроль данного 
признака находится под влиянием большого числа хромосом (рис. 9.10). 

Рис. 9.10. Характеристика моносомных линий Опал по числу зерен в колосе (К – контроль)

По ряду хромосом проявился достоверный однозначный эффект по всем ва-
риантам опыта (4А, 6А, 4В, 2D, 4D, 6D). В большинстве случаев выявлен минус-
эффект, только в моносомных линиях по хромосомам 3А и 3В в условиях 1978 г. 
наблюдался незначительный плюс-эффект.

Масса зерен главного колоса. Моносомия вызывает снижение массы зерна 
колоса. В условиях 1981 г. у большинства линий, за исключением 2А, 4В и 7В, 
наблюдалось снижение величины этого признака. Все линии, кроме 1А и 3В  
в условиях 1978 г. и 6В в условиях 1981 г., с высокой достоверностью отличались 
от контроля. 

Влияние условий не сказалось на развитии этого признака у линий 7А и 4В. 
Масса зерна с колоса, так же как и число зерен у этих линий, сохраняется почти 
на том же уровне, что свидетельствует о сильном влиянии генов этих хромосом 
на данные признаки.

Масса 1000 зерен – важный показатель урожая пшеницы с высокой насле-
дуемостью. По нашим данным, засушливые условия 1981 г. привели к снижению 
массы 1000 зерен; исключение составляют растения по линии 2В, у которых за-
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вязалось наименьшее число зерен в колосе, что и привело к их большей выпол-
ненности и крупности (рис. 9.11).

Достоверные различия с контролем по данному признаку получены у линий 
4А и 2D. Контрастные условия выращивания не изменили направленности раз-
вития массы 1000 зерен у этих линий. Моносомные растения 4А проявили до-
стоверное превышение над контролем в оба года эксперимента. В условиях 1981 г. 
величина признака этого моносомика была самой высокой – 40,0 г. Моносомик 
2D имел наименьшие показатели массы 1000 зерен (27,3 г; 26,4 г). Вероятно,  
в хромосомах 4А и 2D сорта Опал расположены главные гены, контролирующие 
массу 1000 зерен.

Таким образом, изучение контроля хозяйственно ценных признаков позво-
лило определить локализацию главных генов, контролирующих их развитие,  
и определить влияние гемизиготного состояния каждой хромосомы на выражен-
ность этих признаков (табл. 9.4) [40].

Серия моносомных линий яровой короткостебельной пшеницы Опал, соз-
данная в лаборатории гетерозиса и генетики количественных признаков (в на-
стоящее время лаборатория функциональной генетики растений) Института ге-
нетики и цитологии НАН Беларуси, зарегистрирована в Европейском объедине-
нии по анеуплоидии пшеницы (European Wheat aneuploid Co-operative − EWAC).

В процессе создания серии моносомных линий у сорта Опал с использованием 
анеуплоидов Ч. Спринг были выявлены различия между дисомиками разных 
линий по многим количественным признакам. Некоторые 42-хромосомные рас-
тения в потомстве моносомиков 6–7 беккроссов выделялись по ряду хозяйственно 
ценных признаков. После их размножения было создано несколько популяций 
по следующим признакам: кустистости (продуктивных побегов более 5), дли-
не главного колоса (более 10 см), массе зерна главного колоса (более 2,4 г), числу 

Рис. 9.11. Характеристика моносомных линий Опал по признаку масса 1000 зерен (К – контроль)
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Таблица 9.4. Локализация в хромосомах яровой пшеницы Опал главных генов, 
ответственных за развитие некоторых количественных признаков

Признак 1А 2А 3А 4А 5А 6А 7А 1В 2В 3В 4В 5В 6В 7В 1D 2D 3D 4D 5D 6D 7D

Высота растения * * * * * * *
Продуктивная 
кустистость

* * * *

Число междоузлий *
Длина верхнего (1) 
междоузлия

* * * * * *

Длина флаг-листа * * * *
Ширина флаг-
листа

* * *

Частота устьиц * * * * *
Длина устьиц * * * * * * * *
Ширина устьиц * * * * * *

Гл
ав

ны
й 

ко
ло

с

Длина * * * * * *
Число колосков * * *
Плотность * * * * * * *
Число зерен * * * * * * * * * * * * * * * * *
Число зерен на 
колосок

* * * * * * * * * * * * * *

Масса зерна * * * * * * * * * * * * * * * * * *
Масса 1000 зерен * * * * * *

* Локализация гена (Р = 0,05–0,001).

зерен в главном колосе (более 60), высоте растения (65–70 см), выравненности 
стеблестоя (разница в высоте главного побега и боковых не более 5 см), времени 

колошения (от посева  
до выколашивания ме-
нее 51 дня). 

Изучение выделен-
ных форм в сравнении  
с исходным сортом по-
казало, что выколаши-
вание у них наступает 
на 5–7 дней раньше. Обе 
формы характеризуются 
почти выполненной со-
ломиной, что обеспечи-
вает устойчивость к по-
леганию, а также пре-
восходят исходный сорт 
по ряду признаков про-
дуктивности (рис. 9.12). 
Средняя длина колоса 

Рис. 9.12. Перспективные формы яровой пшеницы, выделенные 
в потомстве моносомных линий Опал
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безостой формы 8–9 см, у остистой 9–10 см; количество зерен в колосе 44 и 55 
соответственно; масса зерна с колоса 1,84 г и 2,33 г; масса зерна одного растения 
2,5 г и 3,0 г у безостой и остистой формы соответственно. 

В производственных посевах Минской области в 1984 г. обе формы превы-
сили по урожайности районированные сорта Ленинградка и Белорусская-80  
на 15–20%.

9.3. Роль ядра и цитоплазмы в генетическом контроле 
формирования количественных признаков

Линии моносомиков, полученные разными способами, могут различаться не 
только по отсутствующей хромосоме. При получении новой анеуплоидной се-
рии применяется обычно 6–8-кратное беккроссирование для полного восстанов-
ления генома сорта, для которого создается серия. Однако, несмотря на такое 
количество беккроссов, сохраняется вероятность присутствия генетического ма-
териала исходного сорта [55]. Кроме того, каждая линия моносомной серии, по-
лученная по стандартной методике на основе моносомиков Чайниз Спринг, имеет 
цитоплазму этого сорта.

В ходе создания серии происходит внутривидовое замещение цитоплазмы 
сорта, для которого получают серию, на цитоплазму Чайниз Спринг. Если влияние 
замещенной цитоплазмы на проявление признаков у моносомиков существует, 
то его необходимо отнести к числу факторов, осложняющих оценку результатов 
моносомного анализа.

С другой стороны, моносомная серия является удобным объектом для изуче-
ния эффектов внутривидового замещения цитоплазмы, незначительных по срав-
нению с эффектами межвидового и межродового замещения. Использование серии 
моносомиков позволяет исследовать особенности взаимодействия цитоплазмы 
не только с ядерным геномом в целом, но и с отдельными хромосомами.

Для изучения цитоплазматического эффекта в нашем эксперименте была раз-
работана модельная схема, включающая исследование полных моносомных  
и дисомных серий на исходной (Ч. Спринг) и замещенной цитоплазмах (Опал) [56]. 
Сравнение линий с одинаковым ядерным геномом на разных цитоплазмах позво-
ляет установить наличие и направленность цитоплазматического эффекта, а также 
выявить случаи однонаправленного влияния цитоплазмы на моносомном и ди-
сомном уровнях, т. е. независимо от полноты генома.

Динамика высоты растения. В ядерном геноме сорта Опал выявлены хро-
мосомы, гены которых влияют на формирование высоты растения в течение 
всего вегетационного периода или только на определенных этапах [41, 57]. 

Отсутствие хромосом 4А и 7А вызывает увеличение, 2А и 5А – уменьшение 
высоты растения в ходе онтогенеза. Влияние 4А и 7А хромосом прослеживается на 
двух цитоплазмах, а 2А и 5А – только на цитоплазме Опал. Аналогичный эф-
фект этих хромосом отмечен в работах E. R. Sears [5], Л. А. Дыленок с сотр. [29], 
Б. Бочева [58].
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Влияние хромосом 2В и 7В на цитоплазме Опал, 3А на цитоплазме Ч. Спринг 
на данный признак сохраняется на всех фазах развития, но его направленность 
изменяется.

Моносомный эффект остальных хромосом ограничивается определенными 
фазами развития. Замена цитоплазмы Опал на цитоплазму Ч. Спринг у боль-
шинства дисомиков приводит к снижению показателей высоты растения. У мо-
носомиков 3А, 7А, 3В и 6В замещение цитоплазмы вызывает уменьшение, а у 5А, 
4В и 6D – увеличение высоты растения в течение всего вегетационного периода.

Динамика листообразования. У моносомных и дисомных растений на двух 
цитоплазмах наиболее интенсивно формирование листовых пластинок идет  
в фазе кущения и в начале фазы трубкования [59]. В фазе выколашивания актив-
ность роста листового аппарата снижается в связи с перераспределением асси-
миляционных нагрузок между органами растения. У моносомиков более ярко 
эти тенденции проявляются при отсутствии хромосом генома А: у моносомиков 
3А и 4А – на цитоплазме Опал, 5А – на цитоплазме Ч. Спринг, а у 6А – на обеих 
цитоплазмах.

Направленность влияния на процесс листообразования хромосом 1D (уско-
рение) и 5А, 4D (замедление) сохраняется с фазы III-го листа до фазы выколаши-
вания на цитоплазмах Опал и Ч. Спринг. Эффект хромосомы 6В также сохраня-
ется в ходе вегетации, однако на цитоплазме Опал отсутствие гомолога приво-
дит к ускорению, а на цитоплазме Ч. Спринг – к замедлению формирования 
листьев. Разнонаправленность обнаруженных эффектов у линий 6В на разных 
цитоплазмах позволяет говорить о чувствительности генов, локализованных  
на данной хромосоме, к цитоплазматическому фону клетки. 

Динамика формирования кустистости. У моносомных и дисомных расте-
ний двух исследуемых серий Опал интенсивность формирования стеблей воз-
растает в ходе онтогенеза. Достоверные различия по количеству побегов между 
моно- и дисомными линиями начинают проявляться с середины фазы кущения 
(с 25-го дня вегетации). В этой фазе на цитоплазме Опал отмечен плюс-эффект 
моносомии по хромосоме 3В и минус-эффект – по 5D. На цитоплазме Ч. Спринг 
обнаружен отрицательный эффект при отсутствии гомолога хромосом 1А, 6А, 
6В, 7В и 4D. 

У линий 4А, 6А и 1D на всех изученных фазах развития смена цитоплазмы 
приводит к уменьшению количества стеблей на дисомном и к увеличению – на 
моносомном уровне. Например, при замене цитоплазмы Опал на Ч. Спринг  
у дисомика 6А в фазе выколашивания наблюдается снижение кустистости на 
3,07, а у моносомика этой линии – повышение на 1,5.

Полученные результаты свидетельствуют о действии цитоплазматического 
фона на экспрессию ядерных генов. Также установлено, что моносомия по хро-
мосомам 6А, 7В, 4D и 5D стабильно снижает темпы стеблеобразования на двух 
цитоплазмах. Однонаправленный эффект этих хромосом свидетельствует о воз-
можной локализации в них генов, ответственных за формирование кустистости 
в онтогенезе.
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Проведенные исследования влияния цитоплазматического фона на экспрес-
сию ядерного генома показали, что основная роль в генетическом контроле изу-
ченных признаков принадлежит ядерному геному. Цитоплазма клетки оказывает 
модифицирующее влияние на экспрессию генов ядра, участвующих в формиро-
вании количественных признаков [41, 60]. Внутривидовое замещение цитоплазмы 
может ослабить, усилить, изменить направление влияния моносомии. Однако 
эффект хромосом ядра и цитоплазматического фона клетки в онтогенезе неста-
билен.

9.4. Анеуплоидия как фактор формирования 
генетической изменчивости у пшеницы. 

Модели генетической гетерогенности дисомных линий Опал

В процессе исследований серии моносомных линий у сорта Опал на цито-
плазмах Опал и Ч. Спринг было обнаружено, что различия между 42-хромо-
сомными растениями по ряду количественных признаков сохраняются, несмотря 
на смену цитоплазмы [61, 62]. Это позволило предположить, что выявляемая ге-
терогенность дисомиков обусловлена прохождением растений через анеуплоидное 
состояние. Несбалансированность генетического аппарата моносомиков в мейозе 
стимулирует рекомбиногенез. Эуплоидное потомство от самоопыления моносо-
миков наследует рекомбинантный генетический материал, что обеспечивает его 
повышенную изменчивость по сравнению с исходным сортом [63, 64]. 

Учитывая вышеизложенное, можно ожидать, что анеуплоидное состояние 
стимулирует рекомбиногенез вследствие несбалансированности мейоза и ослаб-
ления конъюгации. А возникшие в результате новые комбинации генов могут 
служить источником обогащения генетического разнообразия и быть полезными 
в гетерозисной селекции.

Анализ публикаций по данной тематике показал, что некоторыми исследова-
телями при работе с анеуплоидными формами среди дисомиков, используемых 
в качестве контроля, также наблюдаются некоторые различия [65]. 

Создание уникальной серии дисомных линий в лаборатории гетерозиса и ге-
нетики количественных признаков ИГЦ НАН Беларуси позволило детально изу-
чить характер изменчивости дисомных линий и перспективы их использования 
в гетерозисной селекции [62, 63, 66]. 

Для проверки выдвинутого предположения о формировании гетерогенности 
дисомного потомства пшеницы Опал нами была разработана методическая мо-
дель исследований [63], которая включала: 1) исследование гетерогенности экс-
периментального материала методами молекулярной, биохимической и класси-
ческой генетики; 2) испытание экспериментального материала в системе топ-
кросса с последующей оценкой комбинационной способности дисомных линий 
и анализом эффекта гетерозиса их гибридов F1.

Молекулярно-генетическая модель гетерогенности дисомных линий из 
потомства анеуплоидов пшеницы Опал. В процессе исследований выполнен 
биохимический анализ гетерогенности дисомных линий [67]. Сравнительное 
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изучение активности 10 ферментных систем в КГ показало, что линии различа-
ются по спектрам 2 систем: SKDH, GDH. Причем в первом случае полиморфными 
оказались линии 1А, 3В, 7D (SKDH-FS), 3A, 5A, 7A, 4B, 3D (SKDH-S) относитель-
но контроля (Опал, SKDH-F), а во втором только одна – 3А (GDH-S) (рис. 9.13). 
Анализ изоформ протеаз в ПААГ позволил выделить линию 3D как носителя 
полиморфного локуса. Изофокусирование пероксидаз выявило значительное 
число изоформ, что обусловлено существованием большого числа аллелей, кон-
тролирующих эту группу ферментов. Полиморфными оказались спектры линий 
2A, 3A, 7A, 5B, 7B, 7D. Исследование компонентного состава основных белков  
в ПААГ не выявило полиморфизма среди линий, несмотря на большое число 
детектируемых локусов.

В результате биохимических исследований полной серии дисомных линий 
полиморфные локусы обнаружены: у пяти А-линий (1A, 2A, 3A, 5A, 7A), в том 
числе уникальные (3А-GDH, 2A-пероксидазы), четырех В-линий (3В, 4В, 5В, 7В) 
и двух D-линий (3D, 7D). Причем все дисомики третьей и седьмой гомеологич-
ных групп оказались полиморфными. Наибольшее число полиморфных локусов 
определено для линии 3А.

Полученные данные позволяют предположить, что в процессе создания серии 
моносомиков Опал произошли рекомбинации, которые привели к изменениям в их 
генетическом аппарате и впоследствии были унаследованы дисомным потомством. 
Для проверки этого предположения мы провели анализ ДНК полной серии дисом-
ных линий методом полимеразной цепной реакции (RAPD, RGH PCR) [68, 69].

У анализируемых линий на основе RAPD PCR рассмотрено 98 ампликонов, 
13 из них полиморфны. Полиморфные локусы определены для четырех А-линий 
(1А, 4A, 6А, 7А), четырех В-линий (1В, 2В, 3В, 6В) и двух D-линий (1D, 3D) (рис. 
9.14, 9.15), причем два дисомика 1А (OPW-01) и 2B (OPX-01) обладают уникаль-
ными фрагментами.

Исследование полиморфизма консервативных мотивов гомологов генов 
устойчивости (RGH PCR) позволило выявить полиморфные локусы у трех А- 
(4А, 6А, 7А), одной B- (4В) и двух D-линий (1D, 5D).

 Таким образом, в результате анализа молекулярной гетерогенности ДНК 
дискриминированы генотипы 12 линий. Полиморфные локусы определены для 
четырех А- (1А, 4А, 6А, 7А), пяти В- (1В, 2В, 3В, 4В, 6В) и трех D-линий (1D, 3D, 
5D). Дисомики 4А, 6А, 7А и 1D полиморфны как по RAPD-, так и по выявлен-
ным RGH-локусам. 

Рис. 9.13. Электрофореграмма шикиматдегидрогеназы из листьев дисомных линий Опал и сортов 
(Op – Опал, Ch – Чайниз Спринг, Le – Ленинградка, Ro – Родина, Kh – Харьковская 8)
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Рис. 9.14. Амплификация с праймером OPW-01 (Op – Опал, М – маркер молекулярного веса, Le – 
Ленинградка, Ro – Родина, Kh – Харьковская 8, Сh – Чайниз Спринг)

Рис. 9.15. Амплификация с праймером OPW-02 (Op – Опал, М – маркер молекулярного веса, Le – 
Ленинградка, Ro – Родина, Kh – Харьковская 8, Сh – Чайниз Спринг)

Полученные данные позволили оценить уровень генетической гетерогенно-
сти дисомных линий и определить генетические взаимоотношения между ними 
при использовании различных подходов (рис. 9.16). Сопряженность между дву-
мя подходами оценки генетических взаимоотношений оказалась слабой, что 
свидетельствует о локус-специфичности и определенной зависимости оценки 

Рис. 9.16. Кластеризация дисомных линий Опал, согласно генетическим дистанциям, рассчитан-
ным на основе данных (а) биохимического и (b) PCR анализов
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генетических взаимоотношений от выбранного типа маркеров (белки или ДНК-
маркеры). Такие результаты прогнозируемы, так как используемые маркеры 
прин ципиально различаются по локализации и функции. Белок-ферментные си-
стемы характеризуют экспрессию структурных генов, в то время как RAPD и 
RGH PCR выявляют последовательности, отношение которых к структурным 
генам неизвестно. 

Анализ молекулярной гетерогенности серии дисомных линий Опал метода-
ми биохимического и ДНК-анализов показал, что линии различаются между со-
бой и отличаются от исходного сорта Опал как по белок-ферментным системам, 
так и по ДНК-маркерам. Причем различия проявляются в зависимости от при-
надлежности исходного моносомика к тому или иному геному. Наиболее поли-
морфными оказались А- и В-дисомики (дискриминированы все линии), наиме-
нее – D-дисомики (дискриминировано четыре линии). Полученные данные со-
гласуются с выполненными ранее исследованиями по эволюции пшеницы,  
в которых обнаружена неодинаковая частота рекомбинаций в геномах. По мне-
нию Дж. Ларсена [70], геном D в этом отношении, затронут меньше всего, наи-
большей частоты рекомбинации достигают в А и B геномах. Возможно, у анеу-
плоидов скорость рекомбиногенеза неодинакова и может быть связана с их при-
надлежностью к тому или иному геному и гомеологичной группе. На наш взгляд, 
наиболее интересны перестройки, затрагивающие D-геном, поскольку именно  
в этом геноме локализованы основные гены, контролирующие продуктивность 
и сопряженные с ней признаки.

Результаты исследований свидетельствуют о том, что в генетическом аппа-
рате дисомиков произошли изменения, которые, по нашему мнению, обусловле-
ны прохождением растений через анеуплоидное состояние. Часть изменений 
может быть обеспечена конъюгацией гомеологичных хромосом в мейозе, веро-
ятность которой в норме невелика. Возможно, анеуплоидный фактор оказывает 
влияние на силу супрессорного эффекта хромосомы 5В, на коротком плече кото-
рой располагается ген Ph, и силу вспомогательных супрессоров (хромосомы 3А, 
3D), оказывающих подавляющее действие на гомеологичную конъюгацию. Оче-
видно, большинство рекомбинаций возникли на ранних этапах создания серии, 
что позволило им закрепиться в процессе размножения линий. Анеуплоидный 
фактор, дестабилизируя геном, способствовал перекомбинации генетического 
материала, сыгравшей решающую роль в формировании изменчивости дисо-
мных растений.

Биометрическая модель гетерогенности дисомных линий пшеницы Опал. 
В данном разделе обобщены данные биометрического анализа, включающие 
описание изменчивости дисомных линий по количественным признакам и ком-
бинационной способности, с целью создания оптимальной модели, позволяю-
щей прогнозировать ценность исходного селекционного материала. 

Дисперсионный анализ изменчивости количественных признаков дисомных 
линий показал, что различия проявляются в зависимости от принадлежности 
исходного моносомика к определенной гомеологичной группе (различия опре-
делены для числа зерен растения – ЧЗР, массы тысячи зерен растения – МТЗР, 



445

массы зерна колоса – МЗК, числа зерен колоса – ЧЗК, числа зерен на колосок – 
ЧЗ/К, массы 1000 зерен колоса – МТЗК, плотности колоса – ПлК, продуктивной 
кустистости – ПК, высоте растения – ВР) и геному (различия определены для 
МТЗК, ПлК, ПК, ВР) [63, 71].

В ходе сравнительного анализа полной серии дисомных линий определены 
существенные различия по характеру варьирования количественных признаков. 
Обнаружены общие тенденции в зависимости от принадлежности исходного мо-
носомика к определенному геному (табл. 9.5). Наибольшее варьирование по всем 
изученным признакам наблюдается среди D- и В- дисомиков, тогда как А-дисо-
мики наименее изменчивы.

Таблица 9.5. Характер варьирования (СV, %) количественных признаков 
среди дисомиков по геномам

Линии МЗК ЧЗК ДК ПлК ЧЗ/К МТЗР ЧЗР ПК ВР

А-линии 13,92 9,19 3,47 3,50 7,97 9,54 11,96 9,31 5,19
В-линии 19,23 12,55 4,52 5,24 10,31 10,08 14,39 17,53 3,30
D-линии 22,97 11,86 10,68 10,77 12,12 12,54 19,72 18,85 8,45
Общее 18,17 10,73 7,63 7,30 9,89 10,36 15,08 16,05 6,03

Анализ комбинационной ценности полной серии дисомных линий яровой 
пшеницы Опал показал, что дисомики различаются между собой и отличаются 
от контроля как по эффектам общей, так и вариансам специфической комбина-
ционной способности [72, 73, 74]. Выявлены общие закономерности в зависимо-
сти от принадлежности линий к тому или иному геному. Так, D-дисомики ха-
рактеризуются высокими положительными оценками эффектов ОКС (ĝi) по 
основным элементам продуктивности (МЗР, МТЗР, ЧЗР, МТЗК, МЗК, ЧЗК), тогда 
как А-дисомики – отрицательными. В-линии занимают промежуточное положе-
ние, с преобладанием положительных оценок ĝi. Причем тенденции сохраняют-
ся в пределах всех гомеологичных групп, за исключением пятой. 

Наиболее контрастными по комбинационной ценности оказались дисомики 
третьей гомеологичной группы (рис. 9.17). Так, эффекты ОКС линии 3D по ряду 
признаков принимают вы-
сокие положительные зна-
чения, тогда как линия 3А 
характеризуется низкими 
негативными оценками ĝi. 
В пределах этой группы по-
добная тенденция наблюда-
ется и по вариансам СКС 
(σ2

si). Однако в данном слу-
чае высокие положитель-
ные значения σ2

si соответ-
ствуют А-дисомику, отри-
цательные – D-дисомику.

Рис. 9.17. Эффекты общей комбинационной способности ди-
сомных линий третьей гомеологичной группы
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Дисомные линии пятой гомеологичной группы не вписываются в общую за-
кономерность, оценки эффектов ОКС линий 5А и 5D по ряду признаков (исклю-
чая ЧЗР) не имеют существенных отличий. Отмечено также схожее поведение 
их варианс СКС. 

Наиболее перспективными в селекционном отношении являются D-линии 
(1D, 2D, 3D, 4D, 6D, 7D), которые в большинстве характеризуются высокой ком-
бинационной ценностью и устойчиво передают потомству высокую продуктив-
ность. Хорошим генетическим потенциалом обладают также некоторые В-дисо-
мики (3В, 4В, 7В). 

Для определения связи эффектов ОКС со средним выражением признака ( )ix  
был вычислен коэффициент корреляции между ними. Получены высокодосто-
верные значения коэффициента (0,42* < r < 0,90**) для элементов продуктивно-
сти колоса и растения, что свидетельствует о возможности отбора дисомиков  
с высокой ОКС на основе компонентов урожайности самих линий.

Биометрический анализ основных признаков продуктивности позволил 
определить генетические взаимоотношения между линиями и установить уро-
вень их гетерогенности (рис. 9.18). При расчете евклидовых расстояний исполь-
зовали признаки, которые для данной серии дисомных линий по сведениям  
Е. Хомич и др. [66] тесно ассоциированы с продуктивностью. На основе кластер-
ного анализа евклидовых расстояний нами выделены D- (1D, 2D, 3D, 6D, 7D)  
и В-(2В, 7В) дисомики как наиболее гетерогенные по отношению к исходному 
сорту. 

Эффект гетерозиса гибридов F1 и его сопряженность с уровнем генети-
ческой гетерогенности родительских форм. Испытания полной серии дисо-
мных линий в топкроссе позволили выявить комбинации с высокой степенью 
гетерозиса по элементам продуктивности (табл. 9.6) [75, 76]. Наибольшие эф-
фекты наблюдались при гибридизации с тестерами Ленинградка (Л) и Харьков-

Рис. 9.18. Кластеризация дисомных линий Опал, согласно евклидовым расстояниям, рассчитан-
ным на основе данных биометрического анализа
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Таблица 9.6. эффекты гетерозиса (%) гибридов F1 дисомных линий 
по признакам продуктивности

        ♂

   ♀ 

Харьковская 8 Ленинградка Родина

МЗР ЧЗР МТЗР МЗР ЧЗР МТЗР МЗР ЧЗР МТЗР

1А
2А
3А
4А
5А
6А
7А

–
–

–21,1*

–
+18,1
+1,0
+7,1

– 0,6
– 4,2

–28,3**

–
 1,0
–
–

+2,12
+5,83

+10,6**

+6,2
+13,8**

+14,1**

+9,9*

–
–1,3
–2,3
+3,7
+7,8

–
+0,1

–
–11,7
–16,4*

–
+7,0
–1,3

–

+3,2*

+2,1
–
–
–

+0,8
–

–
–
–
–
–
–
–

–7,5
–8,5
–12,3

–
–12,1

–
–11,1

–
–
–
–
–
–
–

1В
2В
3В
4В
5В
6В
7В

+9,6
–0,3

–
+55,3**

+22,4*

+16,9**

+30,7*

–
– 3,9
– 3,5

+25,8**

–
–

+ 5,4

+1,3
+11,1*

+4,9
+13,2**

+18,1**

+9,8*

+12,5**

+8,9
+1,5
+1,1

–
+0,1
+2,2
+7,3

–
–9,9

–
–3,3

–
–1,4

–

+13,5**

+13,5**

+6,2
+6,9

+10,0*

+20,3**

+9,4*

–
–

+2,4
–
–
–

–8,7
–7,6
+5,1

–
–10,3
–4,2

–

–
+0,2

–
–
–
–
–

1D
2D
3D
4D
5D
6D
7D

+34,1*

+ 9,6
+25,9*

+32,2*

– 1,5
+ 5,4

–

+12,3
+ 4,8
+18,3*

+ 9,7
– 2,7
+ 2,2
– 9,1

+2,3
+3,9
+5,9*

+9,1*

–
–

+6,6*

+7,8
+21,8*

+30,1*

–
–

+44,6**

+19,2*

–
+6,5
+14,2
–7,6

–
+26,8*

+1,8

+12,6**

+14,0**

+12,4**

+12,6**

+6,2
+15,3*

+11,4**

–
+14,7*

+7,6
–
–
–

–4,1

–
+6,2
+6,3
–4,8

–
–

–7,3

–
+1,6

–
+2,7

–
–
–

* P < 0,05, ** P < 0,01. 
( – ) – промежуточное наследование.
МЗР – масса зерна растения, ЧЗР – число зерен растения, МТЗР – масса тысячи зерен растения.

ская 8 (Х.8). По признаку масса зерна растения ряд гибридов достоверно пре-
восходил родителей на 10–55%. В шести комбинациях скрещивания с участием 
D- и В-линий гибриды превзошли лучшего родителя по МЗР более чем на 30%: 
4В × Х.8 и 6D × Л оказались продуктивнее родителей на 55,3 и 44,6% соответ-
ственно, 1D × Х.8 , 4D × Х.8, 7B × Х.8, 3D × Л на 30–34%. В гибридных комбина-
циях с участием D- и В-линий величина гетерозиса по МЗР достигла 20–30%. На 
этом уровне представлено потомство F1, полученное от скрещиваний: 2D × Л  
и 3D × Х.8, 5В × Х.8. Четыре гибрида, полученные с участием D-(2D × Р, 7D × Л), 
B-(6B × Х.8) и А-линий (5A × Х.8), превзошли лучшего родителя по этому при-
знаку на 10–20%. В остальных комбинациях статистически значимых эффектов 
не обнаружено. 

Таким образом, достоверно высокие значения гетерозиса по МЗР определе-
ны для гибридов, полученных в топкроссе с участием: шести D-линий (1D, 2D, 
3D, 4D, 6D, 7D), четырех B-линий (4В, 5В, 6В, 7В) и одной А-линии 5-й гомеоло-
гичной группы. Наиболее эффективным оказалось использование в гибридиза-
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ции дисомиков 2D и 3D: статистически достоверный гетерозис получен в комби-
нациях 2D × Л (21,81%) и 3D × Л (30,1%); 2D × Р (14,6%), 3D × Х.8 (25,8%). Следует 
отметить гибрид 3А × Х.8, который, показав существенные (11,1%) гетерозисные 
эффекты по массе 1000 зерен, оказался по массе зерна растения на 21,1% хуже 
худшего из родителей в основном за счет слабой озерненности колоса. Наиболь-
шие гетерозисные эффекты по МЗР (55,3%) определены для 4В × Х.8, где про-
дуктивность обеспечена не только хорошей выполненностью зерна, но и высо-
кой способностью к вторичному стеблеообразованию, главным образом допол-
нительных продуктивных побегов и их хорошей озерненностью.

Анализ данных позволяет рекомендовать D- и В-линии для использования  
в селекционном процессе как исходный материал с превосходным запасом гене-
тического потенциала.

При оценке эффекта гетерозиса у топкроссных гибридов F1 наблюдались не-
которые общие закономерности, связанные с принадлежностью исходного моно-
сомика к конкретному геному, что наводит на мысль о направленности рекомби-
национных процессов, которые могли иметь место у соответствующих анеупло-
идных линий.

В гибридных комбинациях некоторых дисомных линий проявление гетеро-
зиса совпадало с хромосомной локализацией факторов, контролирующих анали-
зируемый признак. Так, гибрид 4В × Х.8 проявлял достоверно высокий гетеро-
зис по продуктивной кустистости (20,3%), при этом некоторыми исследователями 
[77] отмечено положительное влияние хромосомы 4В на число продуктивных 
колосьев. В нашем эксперименте наибольшее число гетерозисных комбинаций 
было получено с участием D-линий, тогда как известно, что именно D геном 
вносит основную генетическую компоненту в формирование продуктивности. 
Гибриды, полученные от дисомика 5А, оказались лучшими среди остальных 
комбинаций А-линий. На этой хромосоме также локализованы факторы, влияю-
щие на продуктивность [78].

В экспериментальных работах ряда исследователей установлено существо-
вание связи величины гетерозиса гибридов F1 со степенью генетических разли-
чий между родителями для таких культур, как кукуруза [79, 80], рапс [81], рис 
[82, 83] и подсолнечник [84, 85]. Для пшеницы тесных ассоциаций между этими 
показателями не найдено и вопрос детекции адекватного полиморфизма остает-
ся открытым.

Для выяснения сопряженности генетической дивергенции родительских 
форм с продуктивностью гибридов F1 полной серии дисомных линий Опал нами 
был проведен корреляционный анализ [76]. Исследования позволили определить 
отсутствие четкой связи между величиной дивергенции родительских форм  
и продуктивностью их гибридов. Сила ассоциаций генетической дивергенции 
(ГД) с гетерозисом возрастала от ПЦР ГД к биохимической дивергенции и затем 
к биометрической ГД. Несмотря на значимость корреляций (P < 0,05), их вели-
чина не позволяет использовать данные о генетической гетерогенности для про-
гнозирования гетерозиса гибридов дисомных линий. Полученные результаты 
согласуются с мнением других исследователей в отношении возможности пред-
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сказания гибридного уровня у пшеницы c помощью оценки дивергенции исход-
ного материала [86].

Можно предположить, что соотношение генетических дистанций с уровнем 
гетерозиса не одинаково для линий A, B и D геномов. Использование B- и D-ди-
со миков в скрещиваниях позволило получить высокогетерозисное потомство,  
в то время как гибриды А-линий, за небольшим исключением, не превосходили 
родителей или были хуже. Деление анализируемой выборки на группы геномов 
не повлияло на знак корреляционной связи, при этом сила сопряженности ана-
лизируемых показателей изменилась. Так, при использовании биохимического 
анализа тесные отрицательные корреляции характеризуют А- и В- линии, ПЦР 
ГД слабо и негативно сопряжены с гетерозисом для D-линий. Евклидовы дис-
танции (биометрический анализ) отрицательно и высоко ассоциированы с вели-
чиной гетерозиса только для D-линий (табл. 9.7).

Таблица 9.7. Корреляционный анализ связи величины дивергенции (ГД) 
исходных родительских форм с продуктивностью их гибридов (HF1

)

Дисомики
Генетическая дивергенция

биохимическая PCR биометрическая

А генома
B генома
D генома

 –0,66**

 –0,51*

–0,21

–0,05
–0,01

 –0,41*

–0,07
–0,27

 –0,62**

Для всех линий –0,33* –0,3  –0,47**

  * Значимо при Р < 0,05.
** Значимо при Р < 0,01.

Полученные нами данные условно можно вписать в схему (рис. 9.19), состав-
ленную на основе результатов опубликованных работ R. Moll [87],H. Becker [88], 
A. Melchinger [89], М. В. Кирцовой [90] и А. Shamsuddin [91], согласно которой 
увеличение дивергенции родительских форм сопровождается ростом продук-
тивности гибридов в пределах ограниченного диапазона. В случае превышения 
оптимума дистанций гибрид характеризуется промежуточным наследованием 
либо его продуктивность снижается. 

С этой позиции исследуемый нами материал распределяется в нисходящей 
от пика части параболы∗,1 которой соответствует снижение продуктивности гиб-
ридов с увеличением дистанций, при этом диапазон дивергенции B- и D-линий 
укладывается в область a–c, в то время как дистанции А-линий попадают в об-
ласть в–d.

Очевидно, что дисомные растения разных линий обладают неодинаковым 
потенциалом продуктивности, а их гетерогенность значительно выше ожидаемой, 
если исключить возможность рекомбиногенеза в процессе создания серии. Ве-
роятно, рекомбинационные процессы имели место, а их направление у D- и B-ли-
ний оказалось преимущественным в отношении признаков продуктивности.

∗1Аналитически не доказано.
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Исследование гетерогенности 
ди сомных линий в сравнении с ис-
ходным сортом Опал и анализ про-
дуктивности их гибридов F1 позво-
лили оценить роль выявленных из-
менений в формировании генети че- 
ского потенциала дисомиков. При 
проведении корреляционного анали-
за связи уровня гетерогенности ди-
сомных линий с эффектом гетерози-
са их гибридов обнаружены положи-
тельные тенденции для МЗР (r = 0,28) 

и ЧЗР (r = 0,26) при использовании PCR- и биохимических маркеров соответ-
ственно. 

Факт обнаружения в наших исследованиях слабых корреляций не опроверга-
ет существования более тесной зависимости гетерозиса от величины генетиче-
ских дистанций в иной выборке генотипов. В эксперименте использовался спе-
цифический материал, генетическая гетерогенность которого формировалась на 
ранних этапах его создания. Вероятно, вследствие несбалансированности генома 
рекомбинационные процессы у анеуплоидов разных линий имели разную ско-
рость и направление. Часть из них была унаследована эуплоидным потомством 
(дисомные растения), определив при этом качество и генетический потенциал 
отдельных линий.
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Глава 10

ОРГАНИзАЦИОННЫЕ ОСНОВЫ РАБОТЫ 
С ГЕНЕТИЧЕСКИМИ РЕСуРСАМИ РАСТЕНИЙ 

В ЕВРОПЕ И БЕЛАРуСИ

10.1. Основные цели работы с генетическими ресурсами растений

Что же такое «генетические ресурсы растений»? Наиболее широкое опреде-
ление дает Конвенция о биологическом разнообразии: «Генетические ресурсы 
(растений) означают любой материал (растительного происхождения), содержащий 
функциональные единицы наследственности и представляющий фактическую 
или потенциальную ценность» [1]. В практическом приложении под генетиче-
скими ресурсами растений, как правило, подразумевают живые растения и жиз-
неспособный семенной (посадочный) материал (гермоплазму), включая органы 
для вегетативного размножения. Отличие от растительных ресурсов в целом заклю-
чается в целях и порядке использования генресурсов растений: интерес представ-
ляют не потребительские качества материала, а его наследственные свойства.

Каковы основные цели работы с генетическими ресурсами растений?
Их две. Главной предпосылкой изучения генетического фонда растительного 

мира является поиск новых видов и форм, а также глубокое исследование уже 
имеющегося материала для использования в будущем в хозяйственной деятель-
ности, как правило, опосредованно через селекцию. Вторая цель – это сохране-
ние биологического разнообразия культурной и дикой флоры как для повыше-
ния устойчивости биоценозов в целом (включая животный мир), так и для под-
держания традиционных знаний, основанных на использовании местной флоры 
и стародавних сортов растений.

10.2. Сохранение генофонда растений
10.2.1. Способы сохранения

10.2.1.1. Классификация способов сохранения 

Сохранение биологического разнообразия растительного мира осуществля-
ется в рамках природных экосистем и естественных мест произрастания, т. е. in 
situ (в отношении культивируемых видов это та среда, в которой они приобрели 
свои отличительные признаки), а также вне естественных мест произрастания – 
в ботанических садах, генетических банках и полевых коллекциях, т. е. ex situ.

10.2.1.2. Сохранение in situ

Сохранение биоразнообразия растений in situ включает в себя, главным об-
разом, установление особо охраняемых территорий, как правило, отличающихся 
природным богатством флоры. В отношении хозяйственно значимых видов рас-
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тений (target species), главной и долгосрочной целью сохранения in situ является 
охрана, мониторинг состояния и поддержание конкретных ценных с практиче-
ской точки зрения популяций в естественных условиях таким образом, чтобы 
эволюционный процесс продолжался, способствуя изменчивости в генетическом 
пуле популяции. Это позволит виду адаптироваться к постепенным изменениям 
в окружающей среде – глобальному потеплению, изменению режима выпадения 
осадков, воздействию кислотных дождей [2]. 

Кроме этого, по многим хозяйственно значимым видам принимаются имен-
но меры сохранения in situ, так как их хозяйственное использование проводится 
непосредственно в естественных условиях. В качестве примера можно привести 
природные популяции лесных пород деревьев.

Для селекции сохранение диких популяций родственных окультуренным 
растениям видов служит природным генетическим резерватом полезных при-
знаков. В этом случае отсутствует опасность генетической эрозии, неизбежной 
при сохранении подобного материала, обладающего высокой степенью изменчи-
вости признаков, в искусственных условиях. В качестве примеров работы по со-
хранению in situ генетического разнообразия диких видов, родственных возде-
лываемым, можно привести серию исследований Бюро по генетическим ресур-
сам (Франция) по видам Beta vulgaris, Brassica insularis, Brassica oleracea и Olea 
europaea; обширные исследования по сохранению in situ диких родственников 
хлебных культур на Ближнем Востоке в рамках проекта Ammiad по диким эм-
мерам пшеницы (Triticum dicoccoides) и др. Примером работы по сохранению  
in situ диких родственников культурных растений в бывшем СССР являлось соз-
дание в 1981 г. резервата в Эребуни (Армения), занимавшего площадь в 89 га по 
обе стороны шоссе Ереван–Гарни, где сохранялись популяции Triticum araraticum, 
T. boeoticum, T. urartu, Secale vavilovii и Hordеum spontaneum [2].

Повышенное внимание в Европе уделяется сохранению стародавних мест-
ных сортов растений, так называемых «ландрасов» (landrace), которые приобре-
ли свои отличительные признаки в результате многолетнего выращивания и со-
путствующего отбора в крестьянских (фермерских) хозяйствах в конкретной 
местности. Такие сорта в силу длительного действия естественного отбора на 
фоне минимального использования средств интенсификации хорошо приспосо-
блены к местным условиям, но, как правило, нетехнологичны и неконкуренто-
способны при промышленном производстве, поэтому требуют особых мер для 
сохранения.

Стратегия поддержания «ландрасов» в европейских странах основана на осо-
знании факта, что лучшим способом их сохранения является использование,  
и направлена на поддержание традиционного ведения домашнего хозяйства, 
включающего, помимо прочего, выращивание стародавних сортов при традици-
онном земледелии. Сохранение «ландрасов» через использование в крестьян-
ских (фермерских) хозяйствах (на англ. яз. – on-farm conservation) является раз-
новидностью сохранения in situ, иногда выделяемой в отдельную категорию – 
«circa situm» [2].
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Сохранение генофонда и улучшение (селекция) сельскохозяйственных 
культур непосредственно связаны, поэтому выбор любой формы сохране-
ния всегда обусловливается краткосрочностью потребностей в генресурсе 
растения у селекционеров. В этом смысле сохранение in situ менее привле-
кательно [2].

10.2.1.3. Сохранение ex situ

Необходимость мобилизации, концентрации и оперативного использования 
генресурсов растений в практических целях обусловила формирование сети 
научно-исследовательских учреждений, поддерживающих коллекции растений 
ex situ – ботанических садов, селекционных центров и специализированных ге-
нетических банков. Основные преимущества искусственного сохранения био-
разнообразия растений – доступность генетического материала для быстрого 
использования, сравнительно малые затраты при больших объемах хранения, 
легкость учета генофонда. Главные же недостатки следующие [3]:

• сужение генетического разнообразия сохраняемых образцов, вплоть до по-
тери ценных признаков и свойств, вследствие как ограниченности объема вы-
борки из исходных популяций, так и последующего генетического дрейфа при 
малом объеме воспроизведения;

• увеличение вероятности биологического засорения и изменения структуры 
исходной популяции у перекрестноопыляемых видов;

• ограниченное генотипическое разнообразие материала, полученного при 
вегетативном размножении.

Следует также отметить, что многие дикие виды неспособны выживать  
в условиях ex situ.

Работа по сохранению природного биоразнообразия в условиях ex situ наи-
более масштабно и эффективно, с точки зрения практической пользы, проводится 
в ботанических садах мира.

Быстрый прогресс в селекции растений и выход ее на ведущую роль в по-
вышении продуктивности аграрного производства обусловил мощное разви-
тие сети генетических банков – хранилищ гермоплазмы культивируемых ви-
дов и родственных им диких растений. И если в 20-х – 30-х годах ХХ в. уси-
лиями Н. И. Вавилова и Гарри Харлана было положено начало работе по 
сбору генресурсов растений для использования в селекции, то уже в начале 
ХХІ в., т. е. спустя всего одну человеческую жизнь, в мире уже действует, по 
оценке Продовольственной и сельскохозяйственной организации ООН (FAO), 
около полутора тысяч генбанков, сохраняющих в общей сложности около  
6 млн образцов растений. В Европейском регионе (включая Россию, закавказ-
ские страны, Турцию и Израиль) функционирует более 500 генбанков и дру-
гих учреждений, поддерживающих в коллекциях в целом около 2 млн образ-
цов [4].
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10.2.2. Организационные основы сохранения ex situ 
в Европейском регионе на современном этапе

10.2.2.1. Крупнейшие генетические банки Европы

Наиболее обширным генетическим фондом значимых для сельского хозяй-
ства растений и родственных им диких видов в Европе обладает ВИР – Всерос-
сийский НИИ растениеводства им. Н. И. Вавилова. Коллекции этого института 
формировались в течение 80 лет: в первые десятилетия – преимущественно пу-
тем экспедиционных сборов генетического материала во многих регионах мира, 
а в последнее время – в основном за счет поступления нового материала от оте-
чественных и зарубежных селекционеров в рамках совместных исследований  
и обмена.

В ВИРе собран и поддерживается богатейший по объему и видовому разно-
образию генофонд – около 325 тыс. образцов по 2160 хозяйственно значимым ви-
дам, которые представляют 376 различных родов (табл. 10.1, из доклада Т. Гаври-
ленко на международном Симпозиуме по национальным программам исследо-
вания генресурсов растений, Люксембург, ноябрь 2006 г.). В мире только кол-  
лекции США, Китая и Индии превосходят ВИРовскую по объемам, однако по 
степени уникальности собранного материала они уступают ей.

Таблица 10.1. Состав коллекции ВИРа (хозяйственно значимые виды)

№ п/п Культуры Количество образцов

1 Пшеница 51651
2 Рожь, ячмень, овес 37337
3 Мелкосемянные зерновые 48024
4 Технические 27140
5 Кормовые 29702
6 Бобовые 47920
7 Клубневые 8924
8 Овощные и бахчевые 50274
9 Плодовые, ягодные и виноград 24457

Всего 325339

В своей работе ВИР (С.-Петербург) опирается на сеть 12 собственных опытных 
станций, расположенных как в Европейской, так и Азиатской части России [5]:

Полярная опытная станция – за Полярным кругом (г. Кировск), создана  
в 1923 г.; 

Кубанская опытная станция – Краснодарский край, с 1924 г.;
Павловская опытная станция – 30 км от Санкт-Петербурга, с 1926 г.;
Дальневосточная опытная станция – г. Владивосток, с 1929 г.;
Майкопская опытная станция – предгорная лесостепная зона Северо-За-

падного Кавказа (г. Майкоп), с 1930 г.;
Волгоградская опытная станция – Волго-Ахтубинская пойма, с 1932 г.;
Московское отделение – п. Михнево Ступинского района Московской обла-

сти, с 1957 г.;
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Крымская опытно-селекционная станция – г. Крымск, Краснодарский 
край, с 1958 г.;

Астраханская опытная станция – г. Астрахань, с 1966 г.;
Дагестанская опытная станция – г. Дербент, с 1969 г.;
Екатерининская опытная станция – г. Мичуринск Тамбовской области,  

с 1971 г.;
Зейская опытно-селекционная станция – центральный участок БАМ, с 1985 г.
Основной семенной фонд коллекции ВИРа в настоящее время перемещен из 

С.-Петербурга в специально созданное современное хранилище на Кубанской 
опытной станции, рассчитанное на хранение 350 тыс. образцов при температу-
рах +4 °С и –18 °С.

Вторая в Европе по величине коллекция генетических ресурсов хозяйственно 
значимых видов растений собрана в Институте генетики растений и исследования 
культурных растений – IPK (Гатерслебен, Германия). Генофонд IPK помимо ген-
банка в Гатерслебене (88 510 образцов) поддерживается еще в трех точках – 
Гросс-Люзевице (коллекция картофеля, 5058 обр.), Малкове (масличные и кор-
мовые растения, 6619 обр.) и Дрезден-Пильнице (плодовые – семечковые, косточ-
ковые, ягодные культуры и родственные дикие виды, около 3 тыс. обр.) [6].

В настоящее время в Германии проводится интеграция генофонда второй по 
величине национальной коллекции Федерального центра селекционных иссле-
дований по культивируемым растениям – BAZ (Брауншвейг), включающей около 
45 тыс. образцов, в коллекцию IPK. В свою очередь, генетический банк плодо-
вых культур в Дрезден-Пильнице передается в ведение Института селекции пло-
довых культур (IOZ), являющегося структурным подразделением BAZ. Кроме 
этого, под управлением BAZ остается коллекция винограда (2582 обр.), поддер-
живаемая в Институте селекции винограда (IRZ) в Зибельдингене.

Третьей по значимости коллекцией культурных растений и родственных ди-
ких видов обладает Национальный институт сельскохозяйственных исследова-
ний – INRA (Франция). В подразделениях INRA собрано и поддерживается около 
23 тыс. образцов зерновых культур, 8,3 тыс. зернобобовых, 4 тыс. линий и 1,3 тыс. 
популяционных сортов кукурузы, около 1,3 тыс. образцов кормовых культур, 
более 9 тыс. – овощных, 3,4 тыс. – картофеля, 2,5 тыс. – винограда (табл. 10.2) [7]. 
Кроме этого, здесь проводится сохранение, изучение и селекционное использо-
вание генетических ресурсов масличных культур (подсолнечник, рапс, соя), пло-
довых и декоративных растений.

Значительные по объему национальные коллекции сформированы в странах 
Центральной и Восточной Европы. В долгосрочном хранилище Польского Цен-
тра генетических ресурсов растений, действующем с 1981 г. в Институте селек-
ции и акклиматизации растений – IHAR (Радиков), поддерживается коллекция 
семенного материала зерновых, зернобобовых, технических, овощных культур, 
многолетних трав, а также лекарственных и пряно-ароматических растений  
в количестве свыше 50 тыс. образцов. Около 6% образцов генофонда ежегодно 
предоставляется пользователям Польши и зарубежья [8].
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Таблица 10.2. Коллекции INRA

№ п/п Культуры Количество 
образцов № п/п Культуры Количество 

образцов

Зерновые, всего 23150 11 Кукуруза, всего 5300

1
в том числе:
пшеница мягкая 11900

в том числе:
линий 4000

2 пшеница твердая 2300 популяционных сортов 1300
3 родственные виды 1650 Овощные, всего 9250
4 ячмень 6000

12
в том числе:
баклажан 14005 овес 500

6 тритикале 800 13 капуста 1300
Зернобобовые, всего 8500 14 салат 700

7
в том числе:
горох 4000 15 дыня 1800

8 бобы 2300 16 перец 2200
9 люпин 2200 17 томат 1850
10 Картофель 3400 18 Виноград 2500

Коллекционный фонд Национального Центра генетических ресурсов растений 
Украины, являющегося подразделением Института растениеводства им. В. Я. Юрь-
ева (ИР, Харьков), насчитывает 31 тыс. образцов по 17 культурам и, кроме этого, 
значительные коллекции по 94 культурам (всего – 23,5 тыс. обр.) поддерживаются 
на Устимовской опытной станции, также подразделении ИР (ранее станция вхо-
дила в сеть ВИРа). Общий коллекционный фонд научно-исследовательских 
учреждений, участвующих в Украинской национальной программе по генресур-
сам растений, насчитывает около 126,4 тыс. образцов по 345 сельскохозяйствен-
ным культурам, представленным 1032 видами (из постера В. К. Рябчуна, пред-
ставленного на международном Симпозиуме по национальным программам ис-
следования генресурсов растений, Люксембург, ноябрь 2006 г.).

В Национальном семенном генбанке Болгарии (Институт генетических ре-
сурсов растений им. К. Малкова, Садово), открытом в 1984 г., в настоящее время 
собрано около 50 тыс. образцов, представляющих более 300 видов растений [9]. 
В базовую коллекцию включено более 36 тыс. образцов, их сохранение прово-
дится при –18 °С в герметичной таре.

Коллекция Нордического генбанка NGB (Альнарп, Швеция), играющего ве-
дущую роль в области сбора, сохранения, изучения и документирования генре-
сурсов растений в Североевропейском и Балтийском регионах, включает в на-
стоящее время в общей сложности около 30 тыс. образцов [10].

10.2.2.2. Организация сохранения генресурсов растений 
на национальном уровне (на примере Чехии и Германии)

Чехия. Национальная программа по генетическим ресурсам растений, со-
хранению и использованию биоразнообразия сельскохозяйственных культур 
реализуется под контролем Министерства сельского хозяйства с 1993 г. Испол-
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нителями программы являются 12 НИИ и университетов, в том числе 2 государ-
ственных, 9 – частных и 1 – с совместной формой собственности. Координирует 
работу Исследовательский институт растениеводства – RICP (Прага), где создан 
генетический банк, включающий более половины национального генофонда хо-
зяйственно значимых видов (зерновые, овощные и другие культуры) – 27,3 тыс. 
образцов.

Коллекции частных НИИ существенно меньше, однако каждое учреждение 
несет обязанности по поддержанию генресурсов конкретной культуры, в резуль-
тате чего охваченным оказывается весь генофонд культивируемых видов и ис-
ключается ненужное дублирование (таблица 10.3; данные взяты из постера  
Л. Дотначила, К. Штольца, З. Стехно и И. Фаберовой, представленного на меж-
дународном Симпозиуме по национальным программам исследования генре-
сурсов растений, Люксембург, ноябрь 2006 г.).

Таблица 10.3. Национальная программа Чехии по генресурсам растений – 
участвующие учреждения

№ 
п/п Учреждения Форма 

собственности Коллекции
Количество 
образцов, 
тыс. шт.

1 RICP                 (Прага) госуд. Зерновые, овощные и др. 27,3
2 ARI            (Кромериц) частн. Зерновые: яровой ячмень, овес, рожь 5,3
3 AGRITEC    (Сумперк) частн. Бобовые и прядильные культуры 4,6
4 RIP    (Гавликов Брод) частн. Картофель 1,7
5 RIP             (Головоши) частн. Плодовые растения 2,3
6 RIP                (Трубско) частн. Кормовые растения (за исключением трав) 2,2
7 OSEVA-GRS    (Зубри) частн. Травы 2,1
8 RIOP                 (Опава) частн. Масличные культуры 1,3

9 MUAF, FH   (Ладнице) совм. Плодовые деревья, виноград и другие 
культуры 1,3

10 RIOG        (Пруговице) госуд. Декоративные растения 1,4
11 HI                       (Затец) частн. Хмель 0,3
12 AMPELOS (Вербовец) частн. Виноград 0,3

Сохранение семенного материала в генбанке осуществляется при температуре 
–5 °С либо –18 °С. Для поддержания генофонда наиболее значимых вегетативно-
размножаемых культур используется криосохранение.

Интересна организация доступа к образцам национального генофонда Чехии. 
В целом коллекции включают 1280 видов растений, представляющих 443 рода, 
при этом 74% образцов свободно доступны, 18,4% предоставляются после раз-
решения автора (либо владельца), а 5,7% недоступны, что вызвано, главным об-
разом, ограниченностью запаса семян либо значительно понизившейся жизне-
способностью. Доступность образцов генеративно и вегетативно размножаемых 
культур сильно различается: соответственно 78,8 и 54,3% образцов могут быть 
предоставлены незамедлительно (категория «Y»). Значительная часть вегетативно 
размножаемых видов (44,4% образцов) предоставляется пользователям на услови-
ях владельца – по обмену либо с компенсацией (за плату), что особенно акту-
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ально для новых сортов. В этом случае необходимо предварительное двусторон-
нее соглашение (образцы категории «L»). Информация о доступности того или 
иного образца представлена в специализированной информационной системе 
EVIGEZ.

Работа с генетическими ресурсами растений в Чехии опирается на нацио-
нальные правовые акты:

• Законодательный Акт № 134/999 – принятие условий Конвенции о биораз-
нообразии;

• Акт 148/2003 и соответствующее Положение 458/2003 – по «Сохранению  
и использованию генетических ресурсов растений и микроорганизмов, важных 
для производства продовольствия и ведения сельского хозяйства».

Финансирование работ по национальной программе в учреждениях-исполни-
телях осуществляется министерством сельского хозяйства Чехии и носит не кон-
курсный, а обязательный характер, но при этом инвестиции для закупки обору-
дования в рамках национальной программы не выделяются.

Германия. Работа с генетическими ресурсами сельскохозяйственных и пло-
довых культур в Германии проводится в рамках национальной программы, раз-
работанной в 2002 г. Министерством сельского хозяйства, продовольствия и за-
щиты потребителя. Общее управление осуществляется Совещательным коорди-
национным комитетом по генресурсам растений BEKO, куда входит 18 предста-  
вителей из федерального и земельных правительств, научно-исследовательских, 
селекционных учреждений и неправительственных (общественных) организаций 
(из постера З. Гаррера, М. Гаверкамп и Ф. Бегеманна, представленного на между-
народном Симпозиуме по национальным программам исследования генресур-
сов растений, Люксембург, ноябрь 2006 г.).

Работа BEKO поддерживается тематическими рабочими группами, осущест-
вляющими организационную и консультативную помощь учреждениям, уча-
ствующим в программе. В настоящее время действует две группы:

• по работе с генресурсами растений in situ и on-farm;
• по национальной поддержке Европейской Кооперативной Программы по 

генетическим ресурсам растений ECPGR. 
То, что в программе задействован широкий спектр организаций, позволило 

эффективно распределить обязанности, придало комплексность не только науч-
ной стороне исследований, но и практическому использованию генетических 
ресурсов растений (табл. 10.4) [11].

Таблица 10.4. Организации, задействованные в Национальной программе 
по генетическим ресурсам сельскохозяйственных и плодовых культур Германии

№ 
п/п Участвующие организации Выполняемые функции

Государственные органы
1 Федеральное министерство сель-

ского хозяйства, продовольствия 
и защиты потребителя (BMVEL)

Разработка стратегии национальной программы по 
генресурсам растений и соответствующей нормативно-
правовой базы
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Продолжение табл. 10.4
№ 
п/п Участвующие организации Выполняемые функции

2 Федеральное министерство обра-
зования и научных исследований 
(BMBF)

Поддержка и финансирование в рамках специальных 
проектов научных исследований по идентификации, 
сохранению и устойчивому использованию генресурсов 
растений для производства продовольствия и использо-
вания в сельском хозяйстве.
Совместно с земельными правительствами осуществляет 
содействие организациям, входящим в Ассоциацию 
национальных исследовательских центров Гельмгольца 
и Ассоциацию Лейбница, которые ведут исследования 
по генресурсам растений

3 Федеральное министерство по эко-
номическому сотрудничеству  
и развитию (BMZ)

1) Участие в разработке глобальных программ по генре-
сурсам растений;
2) Разработка дву- и многосторонних стратегий финан-
си  рования международных проектов со странами-парт-
нерами;
3) Содействие развитию сотрудничества с неправитель-
ствен ными организациями;
4) Контроль эффективности финансирования проектов

4 Земельные правительства (Lander) Исполнение на местном уровне нормативно-правовых 
актов, принятых по генресурсам растений федеральными 
органами и в рамках ЕС

Научно-исследовательские учреждения и агентства федерального и земельного подчинения
5 Институт генетики растений и 

исследования сельскохозяйствен-
ных растений (IPK, Гатерслебен)

Сбор, изучение, сохранение и распространение генре-
сурсов растений. В общей сложности коллекция вклю-
чает более 100 тыс. образцов, представляющих 2150 видов, 
относящихся к 600 родам. Около 20% коллекции состав-
ляют оригинальные образцы, непосредственно собранные 
генбанком. Около 21,5 тыс. образцов ежегодно распро-
стра няется пользователям

6 Федеральный центр селекцион-
ных исследований культивируе-
мых растений (BAZ)

Разработка научных основ использования генресурсов 
растений в селекции, поддержание коллекций: базовой 
(более 10 тыс. образцов), активной (более 45 тыс. образцов, 
относящихся к 227 родам), а также коллекции винограда 
в Зибельдингене, IRZ (около 2,6 тыс. образцов).
Проведение долгосрочных исследований в рамках 
Глобального плана действий по генресурсам растений 
(FAO), в частности по сохранению in situ/on-farm.
Поддержание международных баз данных по генофонду 
Vitis, Beta, Avena

7 Федеральный центр по сельскохо-
зяйственным исследованиям (FAL)

Внедрение научных разработок по генресурсам расте-
ний в производство

8 Центр по документированию и 
информации в сельском хозяйстве 
Германии (ZADI)

Информационный центр по биоразнообразию IBV (под-
разделение ZADI) осуществляет информационную под-
держку сохранения и использования генетических  
ре сур сов для производства продовольствия и ис-
пользо вания в сельском хозяйстве, лесоводстве и ры-
боводстве
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Продолжение табл. 10.4
№ 
п/п Участвующие организации Выполняемые функции

9 Институт по изучению хмеля 
име ни Ганса Пфюльфа Баварского 
государственного исследователь-
ского центра по агрономии (LBP)

Поддержание и практическое использование генофонда 
хмеля: около 150 сортов, 15 тыс. материнских и 6 тыс. 
отцовских селекционных образцов, 200 диких образцов 
хмеля

10 Государственный институт зем-
леделия земли Баден-Вюртемберг 
в Форхайме (MLR)

Поддержание коллекции табака (750 образцов)

11 Федеральное агентство по реги-
страции и охране новых сортов 
растений (BSA)

Регистрация и охрана новых сортов растений

12 Федеральное агентство по охране 
природы (BfN)

Охрана природы и рациональное землепользование 
(работа на национальном и международном уровне)

Ассоциации
13 Ассоциация сельскохозяйственных 

товариществ Германии (VLK)
Проведение обучения членов Ассоциации (девять то-
вариществ и другие сельскохозяйственные ассоциации 
и компании)

14 Ассоциация по поддержке селек-
ции растений в частных фирмах 
Германии (GFP)

Внедрение научных разработок в мелких и средних 
селекционных фирмах (всего – 30 членов)

15 Ассоциация ботанических садов Сбор, сохранение и практическое использование гено-
фонда декоративных культур (86 ботанических садов)

16 Ассоциация по органическому (био-
логическому) земледелию (CAGOL)

Внедрение научных разработок в фермерских хозяй-
ствах, ведущих органическое земледелие

17 Ассоциация по сохранению, вос-
становлению и использованию 
сельскохозяйственных культур 
(KERN)

Неправительственная организация по содействию реа-
лизации положений Конвенции о биоразнообразии и Гло-
бального плана действий по сохранению и устойчивому 
использованию генресурсов растений для производства 
продовольствия и использования в сельском хозяйстве, 
в политическом, организационном, финансовом и прак-
ти ческом контексте

 Несмотря на большое количество коллекций, поддерживаемых в частных 
фирмах Германии, подавляющая часть генофонда хозяйственно значимых видов 
сосредоточена в генбанках двух государственных учреждений – IPK и BAZ.

В настоящее время, как указывалось выше, проводится работа по интегра-
ции коллекции BAZ в IPK, т. е. из института, подчиняющегося министерству 
сельского хозяйства (BMVEL), в институт, который входит в Ассоциацию Лейб-
ница (ассоциация неуниверситетских научно-исследовательских учреждений).

Из всех стран Европейского региона в Германии наиболее развита информа-
ционная система по генетическим ресурсам растений, и уделяется особое вни-
мание использованию информационных технологий в этой области научных ис-
следований.

Онлайновая информационная система GENRES (http://www.genres.de) связа-
на с федеральной поисковой системой по генресурсам растений BIG (http://www.
big-flora.de), позволяющей проводить поиск (по таксонам) как в коллекциях ex situ 
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генбанков и ботанических садов, так и in situ по карте. По некоторым сельскохо-
зяйственным культурам, в частности по ячменю, картофелю и некоторым видам 
плодовых, доступна не только паспортная, но и описательная информация по 
хозяйственной ценности образцов, в рамках информационной системы EVA 
(http://www.genres.de/eva).

10.2.2.3. Международное сотрудничество

Bioversity International (IPGRI) и ECPGR. По инициативе FAO и Программы 
развития ООН (UNDP) в 1974 г. в Риме был учрежден Международный Совет по 
генетическим ресурсам растений (IBPGR), а впоследствии создан Международный 
Институт генетических ресурсов растений (IPGRI), ставший преемником IBPGR 
в 1994 г. [12]. В настоящее время институт носит имя Bioversity International (BI) 
и является ведущим в системе Консультативной Группы по сельскохозяйствен-
ным исследованиям (CGIAR) при FAO, которая включает 15 международных 
научно-исследовательских центров и действует на основании многостороннего 
соглашения (46 государств и 17 международных организаций и частных фондов; 
из бывшего СССР в соглашении участвует Российская Федерация) [13].

Bioversity International разрабатывает научные и прикладные основы работы 
с генетическими ресурсами растений для решения глобальных проблем голода, 
сохранения биоразнообразия и устойчивого ведения сельского хозяйства в тес-
ной связи с FAO, Всемирной Организацией здравоохранения (ВОЗ), а также 
ЮНЕСКО, ЮНЕП, UNDP и другими программами ООН. Разработки BI внедря-
ются через сеть сотрудничающих национальных исследовательских центров по 
всему миру.

Начиная с 1980 г., BI осуществляет координацию работы по сохранению и ис-
пользованию генофонда хозяйственно значимых видов растений в Европе в рам-
ках Кооперативной программы (ECPGR). В общей сложности в программе уча-
ствуют 38 стран, включая Прибалтику, Закавказье, Турцию и Израиль [14]. Шесть 
государств – Беларусь, Босния и Герцеговина, Люксембург, Молдова, Россия  
и Украина – приглашены к сотрудничеству.

В настоящее время ECPGR структурно включает шесть рабочих сетей по 
группам культур, а также три специализированные сети по документированию, 
сохранению in situ/on-farm и межрегиональному сотрудничеству (рис. 10.1) [15].

Решения принимаются Руководящим Комитетом, состоящим из Национальных 
координаторов программы, которые представляют каждую страну-участницу.

ECCDBs и EURISCO. Первостепенное значение для поиска необходимого 
генетического материала имеет доступность информации об имеющемся у дер-
жателей коллекций фонде. Рабочими группами, действующими в рамках ECPGR, 
сформированы Европейские центральные базы данных (ECCDBs) по 60 сельско-
хозяйственным культурам. В данном конкретном случае международное со-
трудничество оказалось весьма эффективным с точки зрения распределения 
обязанностей между генбанками Европейского региона по созданию и поддер-
жанию электронных баз данных по конкретным видам [15].
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Рис. 10.1. Организационная структура Европейской Кооперативной Программы по генетическим 
ресурсам растений (ECPGR)

Необходимо отметить, что информация, включенная в базы данных по ряду 
культур, доступна только для участников соответствующих рабочих групп 
ECPGR.

Начиная с 2003 г., работает общедоступная европейская поисковая система 
по генетическим ресурсам растений EURISCO – результат проекта EPGRIS, реа-
лизованного в рамках ECPGR. Данный поисковик позволяет получать информацию 
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по коллекционным образцам всех хозяйственно значимых видов в европейских 
генбанках. Данные в EURISCO представлены согласно дескрипторам, разрабо-
танным при участии FAO и IPGRI [16], а именно: сведения о названии, коллекци-
онном номере, происхождении (либо месте сбора) образца; его таксономическая 
характеристика; способ хранения и учреждение-держатель; биологический статус 
(дикое растение либо культивируемый сорт). Какая-либо информация описа-
тельного плана, касающаяся хозяйственной ценности образца, в EURISCO не 
включена.

В настоящее время в EURISCO содержатся данные об одном миллионе об-
разцов. Информация собирается и поступает через 39 национальных инвентари-
зационных служб (National Inventories) [17]. Они, в свою очередь, осуществляют 
сбор данных по коллекционному фонду учреждений в своей стране и формиро-
вание электронного каталога в соответствии с требованиями дескрипторов 
EURISCO. Хранение собранной информации осуществляется на сервере Норди-
ческого генбанка. В 2007 г. Секретариатом ECPGR предложено начать форми-
рование в EURISCO отдельной базы данных по генресурсам растений Европы  
in situ.

AEGIS. В 2004 г. в рамках ECPGR стартовал проект по созданию Европей-
ской интегрированной системы генбанков (AEGIS). Следует отметить, что ча-
стично необходимость формирования децентрализованной системы, включаю-
щей генбанки всех стран Европы, была обусловлена неудачей в попытке созда-
ния региональной европейской сети на основе четырех крупных субрегиональных 
центров гермоплазмы в основных природно-климатических зонах Европы (ре-
шение EUCARPIA от 1968 г.): Измире, Турция (создан в 1964 г.), Бари, Италия 
(1969), Брауншвейге, Германия (1970) и Лунде, Швеция (1979) [4]. Отмечается, 
что из данных центров только Нордический генбанк (NGB) в Швеции в настоя-
щее время в полном объеме выполняет функции по сохранению генресурсов  
и предоставлению материала и информации о генофонде растений для нужд 
сельского хозяйства и садоводства в северном регионе Европы (Дания, Исландия, 
Норвегия, Финляндия, Швеция, а также страны Балтии).

Стратегический переход к созданию децентрализованной системы генбанков, 
основанной не на субрегиональном делении, и даже не на распределении между 
генбанками обязанностей по сохранению генресурсов какой-то определенной 
культуры (crop basis), а на поддержании в конкретной точке конкретного образца 
(accession basis), по идее Bioversity International, имеет следующие преимущества:

• биологически, природно-климатически и экономически целесообразнее 
проводить воспроизведение, описание, оценку и исследование генетического ма-
териала в местности, удовлетворяющей требованиям каждого конкретного об-
разца в наибольшей степени;

• различия в природных условиях, историко-культурных традициях обуслов-
ливают разную специализацию и соответственно разные подходы к выбору ви-
дов сельскохозяйственных культур и методов их изучения в различных странах; 
выбор места исследования определяется преобладающей специализацией, что 
способствует эффективности работы и использованию ее результатов;
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• координация работы и разделение обязанностей по сохранению коллекций 
генресурсов растений между разными генбанками встречаются все еще редко; 
узконаправленные, несвязанные приоритеты исследований при отсутствии ре-
гиональной координации приводят к неэффективному расходованию средств на 
поддержание и сохранение генетического материала и низкой степени его изу-
ченности; интеграция позволит более четко установить приоритеты, разделить 
обязанности и материальные ресурсы на региональном уровне;

• тесное сотрудничество между учреждениями, поддерживающими коллекции 
гермоплазмы, позволит разработать и внедрить единые стандарты качества сохра-
нения материала и повысить степень доверия внутри интегрированной системы;

• согласно оценке FAO, в 1998 г. лишь 35% сохраняемого в генбанках мира 
генетического материала являлось уникальным, а остальной дублируется в не-
скольких коллекциях; стоимость поддержания одного и того же образца в не-
скольких точках высока, особенно для вегетативно размножаемых и поддержи-
ваемых in vitro видов; правда, отмечается, что, с другой стороны, стоимость 
идентификации дублетов также очень высока, и это может предполагать сохра-
нение дублетов (в особенности для сохраняемых семенами образцов) более де-
шевым, нежели их идентификацию;

• интегрированный подход к сохранению ex situ позволит укрепить связи  
с сохранением in situ в Европейском регионе; такой взаимодополняющий подход 
повысит надежность сохранения материала, даст возможность комбинировать 
статичное сохранение ex situ с динамичным, подверженным эволюционным из-
менениям сохранением in situ; в результате повысится качество сохраняемого ге-
нетического материала и будут получены знания о происходящих эволюцион-
ных изменениях.

В качестве единицы хранения в рамках AEGIS принято использовать «наи-
более оригинальный образец» (Most Original Accession, MOA), под которым под-
разумеваются оригинальные семена, либо образец семян, генетически наиболее 
близкий к оригинальной популяции, которую он должен представлять. Для ве-
гетативно размножаемых культур в этом случае используется термин «наиболее 
соответствующий образец» (Most Appropriate Accession, MAA). В идеале такой 
наиболее соответствующий образец должен иметь название, присвоенное ему в 
стране происхождения либо данное в процессе интродукции из другого региона 
мира, быть чистым от вирусной инфекции либо иметь высокую степень оздо-
ровленности, сопровождаться паспортными данными, иметь характеристику по 
морфологическим признакам либо молекулярно-генетическим маркерам.

Выбор наиболее оригинальных образцов и формирование общих популяций 
в рамках AEGIS будет проводиться рабочими группами ECPGR. По каждой кон-
кретной культуре соответствующая рабочая группа определяет сотрудничающие 
генбанки либо учреждения. Кроме этого, в задачи рабочих групп входит разра-
ботка и контроль выполнения ежегодных планов по сохранению, воспроизведе-
нию, документированию, характеристике и оценке коллекций, а также контроль 
качества семян. Возможным вариантом является установление рабочей группой 
какой-либо Координирующей (головной) организации по конкретной культуре.
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На национальном уровне процесс представления образцов по всем культурам 
и их включение в коллекции AEGIS контролирует Национальный координатор 
ECPGR. В его обязанности входит также организация предоставления образцов 
коллекций AEGIS пользователям.

Необходимым условием эффективности Европейской интегрированной си-
стемы генбанков является свободный доступ к информации о коллекционном 
фонде AEGIS, в первую очередь, через Интернет. Базой для информационного 
сопровождения AEGIS служит EURISCO.

Первый этап проекта AEGIS (2004–2006) был посвящен разработке органи-
зационных, структурных, технических, правовых и финансовых основ сохранения 
генетических ресурсов растений в рамках интегрированной системы генбанков. 
В качестве модельных были выбраны четыре рода сельскохозяйственных куль-
тур, различающихся по биологии, в том числе способам размножения:

• Allium (лук)
• Avena (овес)
• Brassica (капуста)
• Prunus (вишня, слива)
В течение трех лет совместной работы ученых из разных стран в рамках со-

ответствующих рабочих групп был проведен поиск рациональных путей сохра-
нения, характеристики и оценки генофонда указанных культур и сделан ряд вы-
водов и рекомендаций. Ниже приведены наиболее значимые из них.

Группа Allium [18].
Технология in vitro непригодна для длительного сохранения вегетативно раз-

множаемых видов лука, таких, как чеснок, лук-шалот и др., вследствие накопле-
ния скрытой бактериальной инфекции. Возможно очищение семенного материала 
методом меристемной культуры, однако при ограниченности ресурсов предпоч-
тительнее использовать криосохранение инфицированного материала (который 
впоследствии можно очистить), чем поддерживать чистые от вирусов полевые  
и in vitro коллекции.

Таким образом, необходимым условием для поддержания коллекции наибо-
лее соответствующих образцов у вегетативно размножаемых видов лука является 
развитие сети криохранилищ. Исходя из имеющихся на данный момент техниче-
ских возможностей, за основу принята трехсторонняя (Чехия, Германия, Польша) 
модель для криосохранения.

При криосохранении время от извлечения из хранилища до предоставления 
пользователям семенного материала (луковиц) составляет один год.

Стоимость поддержания полевой коллекции, включающей 2500 образцов 
лука, в IPK Гатерслебен составляет 150 000 евро ежегодно (60 евро на каждый 
образец). При расчете стоимости криосохранения такой же коллекции получена 
цифра 37 500 евро (15 евро на образец). Если сюда включить также поддержание 
полевой коллекции из 50 наиболее используемых образцов (3000 евро), то общая 
стоимость составит около 40 000 евро. Безусловно, при сравнении затрат необхо-
димо учесть, что при организации криосохранения потребуются первоначальные 
вложения для идентификации образцов методами молекулярно-генетического 
анализа, а также для налаживания работы криолабораторий.
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Группа Avena [19].
 Наиболее приемлемой с точки зрения сохранения и поддержания генофонда 

овса ex situ является региональная организационная структура, включающая раз-
деление ответственности между генбанками на основе «образца» (accession basis), 
т. е децентрализованная система. Идею «базовой коллекции», поддерживаемой  
в одной точке (по EUCARPIA), целесообразно использовать для создания единой 
«страховой дублетной коллекции», такой, как, например, в арктическом храни-
лище в Свальбарде (Шпицберген, Норвегия), о котором речь пойдет позже. Тем не 
менее, с точки зрения управления работой с генресурсами овса, эффективным 
представляется установление какого-либо координирующего европейского учреж-
дения (исследовательского центра). В задачи этого учреждения будет входить:

• поддержание центральной базы данных по коллекционному фонду культуры;
• разработка стратегий сохранения генресурсов;
• координация деятельности по сбору образцов;
• координация научно-исследовательских программ по характеристике и оцен-

ке генофонда.
В качестве вариантов такого учреждения были предложены:
• ВИР, С.-Петербург, Россия – 12 000 образцов культурного овса и около 2000 

образцов, представляющих 22 диких вида с разными уровнями плоидности, это 
вторая по величине коллекция в мире, куратор коллекции – И. Лоскутов, зав. от-
делом овса, ячменя и ржи;

• IHAR, Радиков, Польша – 2337 образцов, представляющих 13 диких и куль-
турных видов, куратор коллекции – З. Булиньска-Радомска, руководитель наци-
онального центра генресурсов растений;

• BAZ, Брауншвейг (Гросс-Люзевиц), Германия – 2000 образцов, вместе с кол-
лекцией IPK Гатерслебен – 5000 образцов, руководитель – М. Герман, менеджер 
баз данных Avena – Ч. Гермайер;

• INIA, Бадажоз, Испания – национальный центр генетических ресурсов.
Предполагается, что взаимодействие между учреждениями, вовлеченными  

в работу с генетическими ресурсами, будет осуществляться следующим образом:
• Используя центральные базы данных, национальные генбанки смогут опре-

делить дублирующиеся образцы и получить доступную информацию о них,  
в том числе описательного характера, от других участников.

• В случае утери образца в районе его происхождения в результате каких-
либо причин организационного или чрезвычайного характера будет проведена 
его реинтродукция (репатриация) или передача в соответствующий националь-
ный генбанк из европейской коллекции, где он сохранился. Это соответствует 
принципу поддержания образца в месте его происхождения.

• независимо от договоренности в рамках рабочей группы по культуре, каса-
ющихся разделения ответственности по поддержанию образцов в коллекции 
AEGIS, каждый генбанк имеет право перевести образцы, не являющиеся ориги-
нальными (MOA), из активной в базовую коллекцию (на сохранение). Предо-
ставление пользователям конкретного образца в первую очередь должно осу-
ществляться из оригинального образца (MOA) коллекции AEGIS.
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Оценка степени дублирования коллекционных образцов овса в Европейском 
регионе с использованием центральной базы данных показала, что из 32 769 об-
разцов 7273 представляются уникальными, 8131 имеют недостаточное паспорт-
ное описание, чтобы сделать заключение об уникальности, а 17 364 (53%) обра-
зуют 4223 дублетные группы. Максимальное дублирование – 39 раз – отмечено 
у образца «Svaloefs Oern».

Существует ряд трудностей в процессе поиска дублетов. В качестве примера 
можно привести экспедиционный сбор одних и тех же «ландрасов» ВИРом  
в 1920-х годах и другими генбанками в 1950-х годах. За этот период (30 лет) об-
разцы испытали воздействие естественного отбора и прошли крестьянскую се-
лекцию, вследствие чего стали существенно различаться. Трудно также сделать 
заключение о соответствии для одного и того же образца, обладавшего изна-
чально сильной гетерогенностью (те же «ландрасы» и дикие популяции) и изме-
нившего генетическую структуру вследствие адаптации к местным условиям  
в разных генбанках (в процессе репродукции).

Тем не менее наибольшую проблему представляет все-таки огромный объем 
европейской коллекции овса в совокупности с сильно различающимися подхо-
дами к описанию генофонда в разных национальных генбанках.

Учитывая это, предложено 2 пути формирования коллекции AEGIS:
1) включать в коллекцию дикие образцы и «ландрасы», непосредственно со-

бранные держателем коллекции в экспедициях, а также национальные селекци-
онные сорта;

2) образцы-кандидаты в коллекцию AEGIS отбираются и предлагаются со 
всей необходимой информацией кураторами в национальных генбанках мене-
джеру центральной базы данных, где будет осуществляться автоматическое 
определение их уникальности на основании полученных данных. Такая система 
формирования коллекции AEGIS полностью базируется на решениях кураторов 
в национальных генбанках и является применимой также и по отношению к не-
европейским сортам.

 По каждой конкретной культуре возникает ряд трудностей, характерных 
только для нее. По овсу, в частности, отмечено, что выращивание и изучение 
ряда диких видов запрещено по карантинным соображениям. Вообще, из всех 
диких видов овса только для A. fatua в Европе достаточно благоприятные клима-
тические условия для воспроизведения семенного материала, у остальных видов 
необходимо разрабатывать специальные методики воспроизведения.

При создании электронных баз данных по коллекционному фонду в нацио-
нальных генбанках чаще всего используют VBA (Visual Basic for Application)  
в MS Access, который весьма прост в использовании, однако не способен под-
держивать развитие командной (многоузловой) сети, например, в составе кодо-
вых репозиториев свободно доступных источников данных (как, например, 
CropForge). Исходя из этого, настоятельно рекомендуется при программирова-
нии использовать средства, удовлетворяющие условию свободного доступа  
к данным, например, Java-J2EE или PHP.
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Группа Brassica [20].
Группой, в состав которой входили представители 16 европейских держате-

лей коллекций, была проанализирована существующая практика сохранения се-
менного материала культурных видов и предложены минимально необходимые 
и рекомендуемые стандарты хранения (табл. 10.5).

Таблица 10.5. Примерные минимально необходимые и рекомендуемые стандарты 
при поддержании коллекций культурных видов растений

 № п/п Показатели Существующая практика Минимальные требования Рекомендуемые 
стандарты

1 Паспортные данные Большие различия меж-
ду генбанками

Номер (код) и название 
образца.
Род, вид, группа куль-
тур (зерновые, техни-
че ские и т. д.). Регион 
происхождения, отку-
да получен. Статус об-
разца

Все дескрипторы 
EURISCO

2 Информации о всхоже-
сти в базе данных

60% держателей кол-
лекций

Необходимо Согласно требо-
ва ниям EURISCO

3 Информация о количе-
стве семян

90% держателей кол-
лекций

Необходимо Согласно требо-
ваниям EURISCO

4 Информация о наличии 
полевых коллекций

Необходима

5 Количество семян: в об-
разце для сохранения 
(базовом)

Количество семян при 
включении образца в 
коллекцию варьирует в 
пределах:
 нет минимума – 100 000 
шт.

1000 шт. – для вос-
произведения и 1000 
шт. – для проверки 
всхожести

6  – « – в образце для об-
мена (активном)

3000 шт., но в большей 
степени зависит от вида

13 000 шт.

7 – « – в страховом дуб-
летном образце

Опрос не проводился 500 шт. 2000 шт.

8 – « – при проверке всхо-
жести

50–200 шт. 2 × 100 шт.

9 Период времени между 
тестами на всхожесть

2–30 лет В зависимости от из-
на чальной всхожести, 
согласно оценке экс-
пертов

10 Минимальная изна-
чальная всхожесть

Нет минимума / 60–90% В зависимости от куль-
туры

90%

11 Критерий выбора мо-
мента воспроиз веде ния: 
по всхожести

Низкая всхожесть /
50–85%

Всхожесть < 65% Всхожесть < 75%

12  – « – по остатку семян 500 – 3000 шт. Семян для обмена < 
1000 шт.

13 Количество растений 
при воспроизведении

20 – 100 растений 30 растений (при ин-
ди ви дуальной уборке 
растений приемлемо 
меньшее количество)

100 растений (при 
индивидуальной 
уборке растений 
приемлемо мень-
шее количество)
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Продолжение табл. 10.5

 № п/п Показатели Существующая практика Минимальные требования Рекомендуемые 
стандарты

14 Изоляция Искусственная / 
50–500 м естественная

Искусственная либо 
800 м естественная

15 Проверка идентич но-
сти

По морфологическим 
признакам – у 30% дер-
жа телей коллекций

Необходима: 5 растений 
в двух поколениях

Необходима: 30 
растений в двух 
поколениях

16 ДНК-анализ образца Опрос не проводился Необходим
17 Влажность семян базо-

вого и активного об-
разца

3–10% 3–7% 3–7%

18 Температура хранения 
базового образца

85% держателей кол-
лекций: ≤ –18 °С

≤ –18 °С

19 Температура хранения 
активного образца

Большинство держа те-
лей коллекций: от –5 °С 
до +5 °С

≤ +4ºС –18 °С

20 Системы контроля па-
ра метров хранения и 
сигнализация в храни-
лище

Большинство имеет 
систему контроля, 50% 
– сигнализацию

Необходимо наличие 
обеих систем

21 Контрольная единица 
семян и регулярность 
ее проверки

70% имеет контрольную 
единицу, в том числе 
60% регулярно проверя-
ется

Необходимо наличие 
контрольной единицы 
семян и регулярная 
проверка ее всхожести

22 Ведение протокола всех 
действий по коллекции

33% имеют,
 33% готовят,
 33% не имеют

Необходимо, на анг-
лийском языке

23 Ведение журнала по 
вос произведению, мо-
ни то рингу условий хра-
нения и проверке всхо-
жести

Имеют 33% держателей 
коллекций

Необходимо 

24 Регистрация в базах 
данных всех откло не-
ний от протокола

Имеют 33% держателей 
коллекций

Только для целей управ-
ления коллекциями (не 
для общественного до-
ступа)

25 Страховое дублиро-
вание

10 – 100% коллекций Необходимо,
в другом месте

Необходимо,
в другой стране

26 Система контроля ка-
чества

30% держателей кол-
лекций либо имеют, либо 
развивают, либо плани-
руют, 70% – не имеют

Необходима, конт роль 
рабочей группой 
ECPGR

Сертификация

27 Включение гибридов в 
коллекцию

По данным центральной 
европейской базы дан-
ных по Brassica, гибри-
ды включаются в боль-
шинство коллекций

Необходимо предва-
ри тельное решение о 
выборе конкретных 
гибридов для включе-
ния в коллекцию

28 Меры по избеганию 
воз  можного загрязне-
ния ГМО

Опрос не проводился Ожидание рекоменда-
ций ЕС
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Группа Prunus [21].
Специфика плодовых культур обусловлена следующими факторами: вегета-

тивное размножение, использование подвоев, многолетний цикл жизни. В связи 
с этим предложен ряд условий, выполнение которых будет способствовать 
устойчивому сохранению генофонда Prunus и безопасному использованию гене-
тического материала.

• Получение материала
Поступающие образцы должны сопровождаться паспортными данными, фи-

тосанитарными документами, а также Соглашением о передаче материала, где 
это необходимо. Во время размножения необходимо уделять внимание этикети-
рованию и описанию образцов, а также избегать прививки на инфицированные 
вирусами подвои.

• Поддержание
Коллекционные деревья должны выращиваться на соответствующих подвоях 

во избежание несовместимости. В идеале, должно поддерживаться 4 дерева каж-
дого образца: два – в месте происхождения (у оригинатора) и еще два – в резервном 
(дублетном) месте, при этом образцы коллекции AEGIS необязательно должны 
выращиваться отдельно от других образцов. Необходимо этикетировать и/или 
обозначить деревья на плане. Уход за деревьями должен проводиться таким об-
разом, чтобы было достаточно побегов для распространения пользователям и/или 
воспроизведения, при этом исключалось наличие карантинных вредителей и бо-
лезней. При характеристике образца должно быть полное его описание, в том 
числе с использованием молекулярно-генетических маркеров.

• Воспроизведение
Весьма желательно, чтобы при воспроизведении новых растений идентич-

ность была подтверждена проверкой по морфологическим признакам либо 
молекулярно-генетическими методами.

• Передача и распоряжение
Помимо условий, указанных в пункте «Получение материала», подчеркива-

ется необходимость предварительного, за 2–3 года, информирования менеджера 
центральной базы данных по Prunus либо Секретариата AEGIS о планируемой 
выкорчевке образца AEGIS.

• Другое
В идеале, образцы AEGIS должны поддерживаться свободными от вирусов, 

весьма полезным для чего может являться криосохранение.
Другие региональные программы. Помимо ECPGR в Европе реализуется 

несколько региональных программ по генетическим ресурсам растений. Целый 
ряд проектов по различным культурам финансируется Европейским Союзом  
в рамках программы GenRes, например EU-GENRES CT98-104 – по генетиче-
ским ресурсам ячменя [22], EU GENRES CT 96-81 – по генетическим ресурсам 
винограда [23], EU GENRES 088 – по «ландрасам» кукурузы [24]. В целом работа  
с генетическими ресурсами в ЕС регулируется и финансируется в соответствии 
с Директивой 870/2004 от 24.04.2004 [25].



475

Шведским национальным агентством по развитию международного сотруд-
ничества SIDA (Swedish International Development Cooperation Agency) совместно 
со Шведским центром по биоразнообразию CBM (Swedish Biodiversity Centre) 
осуществляется проект SEEDNet по созданию инфраструктуры по сбору и со-
хранению генетических ресурсов растений в Юго-Восточной Европе [26]. В дан-
ном проекте участвуют балканские страны: Албания, Хорватия, Босния и Герце-
говина (в том числе Республика Сербская), Македония (бывшая республика 
Югославии), Черногория, Сербия (в том числе Косово и Митохия) и Словения. 
Предполагается также участие в проекте Румынии, Болгарии и Молдовы.

Примером тесного международного сотрудничества на субрегиональном 
уровне служит деятельность Нордического генбанка NGB. В основе его успеш-
ной работы лежит межправительственное соглашение пяти стран Северной Ев-
ропы. В настоящее время NGB координирует также научные исследования по 
генресурсам растений в странах Балтии. Одной из последних инициатив NGB 
стала подготовка арктического хранилища в неиспользующейся угольной шахте 
в Свальбарде (Шпицберген, Норвегия), где планируется сосредоточить страхо-
вой резерв семенного материала мирового генофонда растений [27].

Хранение будет проводиться при температурах от –10 °С до –20 °С с исполь-
зованием дополнительного искусственного охлаждения. Тем не менее даже при 
длительном отключении электроэнергии условия вечной мерзлоты позволят 
обеспечить надежное сохранение семенного материала. Конструкция хранилища 
будет рассчитана на работу в течение нескольких столетий при минимальном 
обеспечении либо даже его отсутствии. Само хранилище будет являться соб-
ственностью Норвегии, однако семенной материал, закладываемый на хранение, 
будет передаваться как собственность депозитора (передающего учреждения 
либо лица), т. е. только депозитор будет знать о его содержимом [28]. Введение 
хранилища в эксплуатацию планируется в 2007 г., и уже в ряде проектов, в том 
числе AEGIS, предусмотрено его использование в качестве места для хранения 
страховой дублетной коллекции.

10.3. Правовые основы международного обмена 
генетическими ресурсами растений, используемыми в селекции

10.3.1. Конвенция о биологическом разнообразии

Фундаментальным документом, закладывающим принципы сохранения  
и ис пользования генетических ресурсов вообще и растений в частности, является 
Конвенция о биологическом разнообразии (CBD), принятая 11 июня 1992 г. на Кон-
ференции ООН по охране окружающей среды и развитию в Рио-де-Жанейро.

Основой, на которую опирается использование генресурсов растений, стало 
признание суверенных прав государств на свои природные ресурсы. «Право оп-
ределения доступа к генетическим ресурсам принадлежит национальным пра-
вительствам и регулируется национальным законодательством» (CBD, ст. 15.1) 
[1]. Доступ к генетическим ресурсам осуществляется на основе предварительного 
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обоснованного соглашения Стороны, предоставляющей такие ресурсы (ст. 15.5). 
В качестве важных элементов, способствующих эффективному и устойчивому 
использованию генресурсов, признаются также связанные с ними знания.

Большое значение в Конвенции уделяется сохранению и поощрению тради-
ционных способов использования биологических ресурсов и связанных с ними 
знаний коренных и местных общин, которые имеют значение с точки зрения сохра-
нения и устойчивого использования биологического разнообразия (ст. 8j, ст. 10d).

Значительная часть Конвенции посвящена решению проблемы справедливого 
и равноправного распределения выгод от использования генетических ресурсов. 
Признается необходимость поддержки развивающихся стран в области обуче-
ния и подготовки кадров (ст. 12a), доступа и передачи необходимых технологий 
на более благоприятных условиях (ст. 16, п. 2 и 3), а также предоставления до-
полнительных финансовых ресурсов для осуществления мер во исполнение обя-
зательств по Конвенции (ст. 20.2).

10.3.2. Международный Договор о растительных генетических ресурсах 
для производства продовольствия и использования в сельском хозяйстве

Генетические ресурсы растений, используемых в сельском хозяйстве, пред-
ставляют наиболее важную, с экономической точки зрения, часть генофонда 
растительного мира. Конвенция о биоразнообразии является общим, рамочным 
документом. Ее логическим продолжением в области сохранения и использова-
ния генресурсов растений для производства продовольствия и ведения сельско-
го хозяйства (PGRFA) стал соответствующий Международный Договор (IT 
PGRFA), утвержденный на 31-й сессии Конференции FAO в ноябре 2001 г. Дого-
вор вступил в силу 29 июня 2004 г., к концу 2006 г. количество участвующих 
стран достигло 111, включая 27 европейских государств [29].

Наряду с общими положениями о сохранении, изучении, устойчивом ис-
пользовании генресурсов растений (часть II) и соответствующих национальных 
обязательствах в документе учреждается Многосторонняя система (MLS), в ко-
торую включаются генетические ресурсы наиболее важных сельскохозяйствен-
ных культур [30]. В общей сложности, это 49 родов продовольственных и 29 ро-
дов кормовых культур, входящих в приложение I к Договору.

Доступ к генетическим ресурсам в рамках MLS осуществляется в макси-
мально облегченном порядке и с предоставлением необходимой информации, а 
именно на следующих условиях (ст. 12.3):

a) доступ предоставляется исключительно в целях использования и сохране-
ния для научных исследований, селекции и подготовки кадров для производства 
продовольствия и ведения сельского хозяйства (в цели не входит химическое, 
фармацевтическое и/или иное промышленное применение); 

b) доступ предоставляется незамедлительно и на безвозмездной основе, а в 
случае взимания платы она не превышает минимальных соответствующих затрат; 

c) вместе с генресурсами предоставляются в распоряжение все имеющиеся 
паспортные данные и описательная информация, не носящая конфиденциально-
го характера;
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d) Получатели, в свою очередь, не заявляют претензии на права интеллекту-
альной собственности или иные права, ограничивающие облегченный доступ  
к генресурсам, полученным из MLS;

…
f) доступ к генресурсам, находящимся под охраной интеллектуальной или 

иных прав собственности, предоставляется сообразно соответствующим меж-
дународным соглашениям и национальным законам;

…
В рамках выполнения положений ст. 12.4 Договора разработано и принято  

на первом заседании Управляющего Органа (16 июня 2006 г., Мадрид) Стандарт-
ное соглашение о передаче Материала (SMTA).

10.3.3. Стандартное соглашение о передаче материала

В SMTA вводится понятие коммерциализации генресурсов растений и изла-
гаются финансовые аспекты их использования при получении из MLS. В каче-
стве объекта коммерциализации (Продукта) выступают генресурсы растений 
для производства продовольствия и ведения сельского хозяйства (PGRFA), вклю-
чающие собственно Материал или любые его генетические части, которые готовы 
для коммерциализации, исключая сырьевые товары и другие продукты, исполь-
зуемые в качестве продовольствия, корма и для переработки (ст. 2 SMTA) [31]. 
Сужая это определение Продукта, можно сказать, что подразумевается семен-
ной (посадочный) материал для продажи.

Следует сделать уточнение, что, согласно ст. 12.3а) Договора, полученные из 
MLS генресурсы (Материал) могут быть использованы непосредственно только 
для исследований, селекции и подготовки кадров, а коммерциализируется мате-
риал, созданный с использованием полученного из MLS, т. е. включенного в се-
лекцию, Материала. Безусловно, нельзя не признать, что определение такого ма-
териала, выведенного при использовании полученных из MLS генресурсов, на 
практике будет связано со сложной процедурой проверки.

Для того чтобы представить ход рассуждений разработчиков SMTA, можно 
упомянуть один из предлагавшихся вариантов определения «Продукта» – как 
генетического ресурса растения, разработанного получателем и произведенного 
на основе материала из MLS путем проведения научных исследований и селек-
ции, включающего по происхождению по крайней мере 25% Материала из MLS, 
подвергшегося разработке [32]. 

Согласно ст. 6.7 SMTA, «в случае коммерциализации Получателем Продукта … 
и в случае недоступности такого Продукта без ограничений для других в целях 
проведения дальнейших исследований и селекции, Получатель вносит фиксиро-
ванный процент суммы с продаж коммерциализированного Продукта в меха-
низм, учрежденный Управляющим Органом Договора…»

Если конкретизировать положения ст. 6.7, то можно сказать, что перед По-
лучателем, который вывел и запатентовал новый уникальный сорт, созданный  
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с использованием полученного из MLS Материала, стоит выбор: либо передать 
этот сорт в MLS для свободного использования другими селекционерами, либо 
выплачивать процент с продаж семян этого сорта.

Предлагаемые варианты выплат следующие:
• Основной (Приложение 2 к SMTA)
1) Получатель выплачивает 1,1% с продаж Продукта минус 30%; за исключе-

нием того, что никакие платежи не взимаются с любого Продукта, который:
а) доступен без ограничений для остальных в целях исследований и селек-

ции;
б) был приобретен у другого лица или организации, которые либо уже про-

вели платежи на Продукт, либо освобождены от обязательства производить пла-
тежи в соответствии с подпунктом а);

в) продается или обменивается в качестве сырьевого товара.
2) Если доступ был обеспечен через Многостороннюю систему (MLS) в рам-

ках двух или более SMTA, то проводится только одна выплата, предусмотренная 
подпунктом 1).

• Альтернативный вариант с учетом сельскохозяйственных культур 
(Приложение 3 к SMTA)

Сниженный коэффициент платежей составляет 0,5% с продаж любых Про-
дуктов, являющихся генетическими ресурсами растений для производства про-
довольствия и ведения сельского хозяйства и принадлежащих одной и той же 
культуре, как изложено в приложении 1 к Договору. В этом случае платежи, под-
лежащие выплате, не зависят от того, является ли Продукт доступным без огра-
ничений (ст. 6.11d) SMTA).

Срок действия варианта составляет 10 лет, после чего получатель имеет пра-
во отказаться от выбранного альтернативного варианта. Следует заметить, что  
в случае если Получатель заключил другие SMTA, то срок 10-летнего периода 
начинается от даты подписания первого SMTA, в котором был выбран альтерна-
тивный вариант платежей.

Оценка принципов, заложенных в Международном Договоре (IT PGRFA)  
и SMTA, показывает, что страны, обладающие богатыми природными генетиче-
скими ресурсами растений, интенсивно эксплуатируемыми селекционерами во 
всем мире, все-таки не получат прямой материальной выгоды (платежей) за ис-
пользование их генофонда, а смогут рассчитывать на финансовую поддержку 
мероприятий по сбору, сохранению, изучению и эффективному использованию 
этих ресурсов лишь опосредованно, через механизм, предусмотренный в Дого-
воре.

Концепция реализуемых в настоящее время проектов EURISCO и AEGIS 
полностью базируется на положениях Международного Договора и направлена 
на практическое создание структуры по его выполнению.
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10.4. Реализация государственной программы 
«Генофонд» в Беларуси

10.4.1. Предпосылки, цели и задачи Госпрограммы «Генофонд»

В Беларуси интенсивная и целенаправленная работа по изучению генетиче-
ских ресурсов растений началась под руководством ВИРа в 70-х годах ХХ в.  
В течение 20 лет, с 1972 по 1992 г., на опорном пункте ВИРа по зерновым культу-
рам в Белорусском НИИ земледелия (ныне это Научно-практический центр НАН 
Беларуси по земледелию – НПЦ по земледелию, г. Жодино) были изучены, описа-
ны и использованы в селекционном процессе тысячи образцов, переданные из 
ВИРа. К моменту распада СССР дублетная коллекция, поддерживаемая в Жо-
дино группой сотрудников ВИРа под руководством Н. С. Ивановой, включала 
более 15 тыс. образцов.

Нарушение систематического обмена образцами растений с ВИРом в 90-х го-
дах и отсутствие какой-либо координации работы по сбору и сохранению генре-
сурсов в республике привело к необходимости формирования национальной 
структуры по обеспечению всех заинтересованных учреждений, прежде всего 
селекционных, необходимым материалом мирового генофонда растений.

С этой целью по инициативе академика С. И. Гриба [33] в 2000 г. была раз-
работана Государственная программа «Создание национального генетического 
фонда хозяйственно-полезных растений» («Генофонд»), для выполнения кото-
рой были привлечены 9 научно-исследовательских учреждений аграрного и био-
логического отделений НАН Беларуси и 2 вуза. В основные задачи программы 
входит:

• инвентаризация уже накопленных в республике генресурсов растений;
• интродукция из-за рубежа;
• изучение, идентификация, описание и регистрация коллекционного фонда;
• поддержание генресурсов растений ex situ;
• целенаправленное использование выделенных источников полезных при-

знаков.

10.4.2. Структурная организация работы 
с генресурсами растений в Беларуси

Концепция программы «Генофонд» основана на максимальном использова-
нии накопленного в учреждениях-исполнителях опыта работы с генресурсами 
растений, привлечении квалифицированного научного персонала и имеющегося 
технического потенциала. В качестве основы для формирования национального 
генофонда хозяйственно полезных растений на начальном этапе (2000–2005 гг.) 
послужили рабочие коллекции в учреждениях-исполнителях. В соответствии со 
специализацией задействованных в выполнении программы «Генофонд» инсти-
тутов и вузов были распределены обязанности по работе с генетическими ресур-
сами конкретных культур:
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• Белорусский НИИ земледелия (НПЦ по земледелию) – координационный 
центр, здесь сконцентрированы коллекции более чем по 50 сельскохозяйственным 
культурам, включая зерновые, зернобобовые, крупяные, технические и кормовые; 

• Институт картофелеводства (НПЦ по картофелеводству, плодоводству  
и овощеводству) – коллекции культурного и диких видов и межвидовых гибри-
дов картофеля;

• Институт плодоводства – коллекции плодовых, ягодных, орехоплодных 
культур и винограда;

• Институт овощеводства – коллекции овощных, лекарственных и пряно-
ароматических культур;

• Опытная станция по сахарной свекле – коллекция популяционных сортов  
и линий для гетерозисной селекции сахарной свеклы;

• Институт генетики и цитологии – генетические коллекции (новый гено-
фонд, созданный с использованием генетических методов и биотехнологий) зер-
новых, овощных, технических культур и картофеля, коллекции сои и подсол-
нечника; 

• Институт экспериментальной ботаники им. В. Ф. Купревича – природные 
популяции хозяйственно значимых видов, в том числе родственных окультурен-
ным диких видов (генресурсы растений in situ), редких и исчезающих растений; 

• Центральный ботанический сад – коллекции цветочных, декоративных 
древесных и кустарниковых, оранжерейных, лекарственных и пряно-аромати че-
ских растений; 

• Институт леса – лесные древесные породы;
• Белорусская государственная сельскохозяйственная академия (БГСХА) – 

коллекции основных полевых, плодово-ягодных культур и овощей, декоратив-
ных травянистых и древесно-кустарниковых растений, а также лекарственных  
и редких видов;

• Белорусский государственный университет (БГУ) – коллекция узколистного, 
желтого и диких видов люпина.

Начиная с 2006 г., к выполнению программы «Генофонд» присоединились 
еще два НИИ НАН Беларуси – Институт льна, где поддерживаются коллекции 
льна-долгунца и масличного льна, а также Институт биофизики и клеточной ин-
женерии, где собрана коллекция хозяйственно значимых видов водорослей. 

С целью создания условий для надежного длительного сохранения семенного 
материала генресурсов хозяйственно полезных растений, а также редких и ис-
чезающих видов в 2003–2004 гг. в г. Жодино (НПЦ по земледелию) было по-
строено хранилище Национального генофонда, позволяющее сохранять в режиме 
долгосрочного хранения (при –25 °С) до 50 тыс. образцов, а также 60–80 тыс. –  
в режиме среднесрочного хранения ( при –5 °С). В качестве места для сохранения 
дублетной коллекции планируется использовать хранилище в БГСХА (г. Горки 
Могилевской обл.). Для длительного хранения семенного материала лесных дре-
весных пород в 2005 г. сдано в эксплуатацию хранилище в Институте леса (г. Гомель). 
Сформированная к настоящему времени структура Белорусского генетического 
банка (ex situ) представлена на рис. 10.2.
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Рис. 10.2. Структура Белорусского генетического банка

С учетом опыта работы с генресурсами вегетативно-размножаемых расте-
ний в Европе для создания законченной структуры длительного сохранения 
коллекционного фонда ex situ следует предусмотреть в будущем создание крио-
хранилища в Научно-практическом центре НАН Беларуси по картофелеводству, 
плодоводству и овощеводству (г. п. Самохваловичи Минского района), где скон-
центрированы коллекции культурного и дикого картофеля, вегетативно-
размножаемых видов овощных культур, а также генресурсы плодовых, ягодных, 
орехоплодных культур и винограда.

 В целом, с точки зрения структурной организации работы по сохранению, 
изучению и использованию генетических ресурсов растений, можно отметить 
сходство между Госпрограммой «Генофонд» и Чешской национальной програм-
мой по генресурсам растений, сохранению и использованию биоразнообразия 
сельскохозяйственных культур, в связи с чем целесообразно использовать нако-
пленный в Чехии опыт в своей практике.

10.4.3. Коллекционный фонд в организациях-исполнителях 
ГП «Генофонд»

В 2000–2005 гг. была проведена инвентаризация и первичное описание на-
копленного в рабочих коллекциях организаций-исполнителей программы «Ге-
нофонд» материала. По результатам учета были сформированы каталоги, часть 
из них была опубликована [34, 35]. В общей сложности объем коллекционного 
фонда ex situ составил более 20 тыс. образцов (табл. 10.6).
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Таблица 10.6. Коллекционный фонд организаций-исполнителей 
Госпрограммы «Генофонд»

Научно-практический центр НАН Беларуси 
по земледелию

Институт генетики и цитологии НАН Беларуси

всего 2355 обр. всего 241 обр.
в том числе зерновые культуры 920 обр. в том числе зерновые культуры 175 обр.

зернобобовые 430 обр. технические 46 обр.
крупяные 150 обр. картофель 18 обр.
масличные 110 обр. овощные 2 обр.
кормовые 745 обр. Центральный ботанический сад НАН Беларуси

Научно-практический центр НАН Беларуси 
по картофелеводству, плодоводству 

и овощеводству

всего 8520 обр.

всего 1907 обр. в том числе декоративные растения 4255 обр.
в том числе сорта и перспек- оранжерейные 2000 обр. 
тивные гибриды картофеля 1071 обр. древесно-кустарниковые 2100 обр.

дигаплоиды картофеля 86 обр. лекарственные 165 обр.
дикие, примитивные 
виды и межвидовые 
гибриды

750 обр.

Институт плодоводства НАН Беларуси Институт леса НАН Беларуси
всего 3145 обр. коллекционные культуры, всего 11 обр.

в том числе плодовые культуры 2291 обр. в том числе сосна обыкновенная 8 обр.
ягодные 635 обр. ель европейская 2 обр.
орехоплодные 34 обр. береза карельская 1 обр.
виноград 246 обр. Белорусский государственный университет
подвои 104 обр. всего 337 обр.

Институт овощеводства НАН Беларуси в том числе люпин желтый 191 обр.
всего 2700 обр. люпин узколистный 140 обр.

в том числе однолетние культуры 2100 обр. дикие виды 6 обр.
двулетние 550 обр. Белорусская государственная сельхозакадемия
многолетние 50 обр. всего 2067 обр.

Опытная станция по сахарной свекле НАН Беларуси в том числе зерновые культуры 431 обр.
всего 53 обр. зернобобовые 85 обр.

Институт экспериментальной ботаники НАН 
Беларуси

овощные 36 обр.

всего 186 обр. картофель 184 обр.
в том числе кормовые растения 

(виды)
 

50
 

обр.
кормовые травы 100 обр.

лекарственные 80 обр. плодово-ягодные 173 обр.
пищевые 36 обр. древесно-

кустарниковые
444 обр.

фитомелиоратив- 
ные, биоцидные, 
средообразующие, 
декоративные и др.

20 обр.
лекарственные 89 обр.
цветочно-декоративные 
и оранжерейные

 
525

 
обр.
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В рамках выполнения программы в 2006–2010 гг. предполагается существен-
ное увеличение объема Национального генофонда хозяйственно полезных рас-
тений (до 35 тыс. образцов). Будет сформирована и заложена на длительное хра-
нение базовая коллекция, куда предполагается включать оригинальный селек-
ционный материал, созданный в Беларуси, ценные источники хозяйственно 
полезных признаков из интродуцированного материала, а также семенной мате-
риал природных популяций хозяйственно полезных растений и родственных 
диких видов, собранный в экспедициях по Беларуси и за рубежом. Отдельно будет 
сохраняться коллекция семян редких и исчезающих видов также в условиях 
долгосрочного хранения. Для снабжения генресурсами растений заинтересован-
ных учреждений в Беларуси, а также для обмена гермоплазмой с зарубежными 
генбанками и селекционными центрами будет поддерживаться в режиме средне-
срочного хранения активная коллекция, включающая как образцы отечествен-
ного, так и мирового генофонда хозяйственно полезных растений, прошедшего 
коллекционное изучение и описание в организациях – исполнителях программы 
«Генофонд».

10.4.4. Информационное сопровождение работы 
с генетическими ресурсами растений в Беларуси

Первым шагом по формированию общедоступного Интернет-каталога по бо-
таническим коллекциям в Беларуси стало создание в Центральном ботаниче-
ском саду НАН Беларуси информационно-поисковой системы Hortus Botanicus 
Centralis – Info, включающей данные более чем по 150 коллекциям Беларуси, 
поддерживаемым либо в живом виде, либо в семенах [36].

В рамках выполнения программы «Генофонд» в учреждениях-исполнителях 
были созданы паспортные (в некоторых также и описательные) базы данных по 
коллекционному фонду. К 2009 г. предполагается закончить унификацию пред-
ставления паспортной информации в базах данных в соответствии с дескрипто-
рами EURISCO, а также сформировать единую базу данных с характеристикой 
образцов генофонда по морфологическим признакам, биохимическим маркерам 
и хозяйственной ценности. В качестве основных методик для составления опи-
сания коллекционных образцов будут использованы дескрипторы по культурам, 
разработанные при участии IPGRI [37].

10.4.5. Изучение генресурсов растений in situ и мониторинг состояния 
природных популяций хозяйственно полезных видов

В рамках программы «Генофонд» Институтом экспериментальной ботаники 
им. В. Ф. Купревича проведена значительная работа по описанию природных по-
пуляций 186 видов хозяйственно полезных растений. На основании полученных 
при экспедиционном обследовании и имеющихся в литературе данных изученные 
виды были систематизированы по целевому использованию, степени распространен-
ности, полезности и ресурсному потенциалу. С учетом возможности многоцелево-
го использования группировка изученных видов выглядит следующим образом:



484

• технические растения (строительные, поделочные, дубильные, красильные, 
сырьевые, эфиромасличные) – 75;

• пищевые растения (салатные, ягодные, овощные, пряно-ароматические, ме-
доносные, мучные, крупяные, чайно-кофейные, ликеро-водочные, суррогат дрож-
жей, табачные) – 97;

• кормовые растения (пастбищные, сенокосные, силосные) – 111 видов;
• лекарственные растения (сердечно-сосудистые, неврологические, гемато-

логические, желудочно-кишечные, мочеполовые, респираторные, дерматологи-
ческие, иммунологические, противовоспалительные, антибиотические) – 166;

• средообразующие растения (накопители микроэлементов, накопители ра-
диоизотопов, очистители промышленных и бытовых стоков, почвоукрепляю-
щие, фитомелиоративные) – 23;

• ветеринарные растения (применяемые в ветеринарии) – 45;
• декоративные растения – 89;
• биоцидные растения (инсектицидные – для борьбы с насекомыми, рати-

цидные – для борьбы с грызунами) – 19.
Оценка ресурсной значимости показала, что незначительной и низкой ее ве-

личиной характеризуются 166 видов, довольно высокой – 11, высокой – 7 (черника, 
вереск обыкновенный, донник белый, рябина обыкновенная, крапива двудом-
ная, лещина обыкновенная, тысячелистник обыкновенный), очень высокой – 1 
(тростник обыкновенный). В процессе экспедиций были выявлены основные 
районы распространения изученных видов и описаны конкретные природные 
популяции.

Интересной с точки зрения практического использования стала часть рабо-
ты, посвященная изучению устойчивости природных луговых биоценозов  
в условиях с различным гидрологическим режимом, проведенная в 19 опорных 
точках по всей Беларуси. Полученные данные можно использовать при искус-
ственном залужении для создания устойчивых во времени лугов с учетом влаж-
ностного режима конкретного участка.

10.4.6. Нормативно-правовая база работы 
с генетическими ресурсами растений в Беларуси 

и международное сотрудничество

В настоящее время в Беларуси достаточно хорошо разработаны законода-
тельные основы сохранения биоразнообразия и в меньшей степени – вопросы, 
связанные с растительными генетическими ресурсами, используемыми для про-
изводства продовольствия и ведения сельского хозяйства. Конвенция о биораз-
нообразии была ратифицирована Верховным Советом 10.06.93. Национальным 
актом, регулирующим, в частности, вопросы сохранения генофонда растений  
и обмена генетическим материалом с зарубежными организациями, стал Закон  
о растительном мире от 14 июня 2003 г. Статьи 27 и 29 Закона устанавливают 
общие правила интродукции и вывоза генетического материала, а ст. 30–32 ре-
гулируют вопросы создания, государственного учета, ввоза и вывоза ботаниче-
ских коллекций [38].
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В настоящее время Постановлениями Совета Министров № 1842 от 25.11.1999 
и № 758 от 11.06.2002 объявлены национальным достоянием коллекции живых 
растений и гербарий интродуцированных растений мировой флоры ЦБС НАН 
Беларуси, а также гербарий Института экспериментальной ботаники и коллекция 
непатогенных микроорганизмов Института микробиологии.

Нормативными актами, принятыми в Беларуси в сфере генресурсов сельско-
хозяйственных растений, стали межправительственное «Соглашение о сотруд-
ничестве в области сохранения и использования генетических ресурсов куль-
турных растений государств – участников СНГ», подписанное 4 июня 1999 г.  
11 государствами СНГ, а также Постановление Совмина от 30 декабря 1999 г.  
о Государственной программе «Создание национального генетического фонда 
хозяйственно полезных растений».

С точки зрения развития международного сотрудничества наиболее пер-
спективным представляется возобновление прямых контактов и совместной ра-
боты с ВИРом по взаимному обмену новым селекционным материалом, созда-
нию и поддержанию дублетных коллекций, а в будущем, возможно, распределе-
нию обязанностей по изучению конкретных видов культур. Безусловно, 
значительный интерес представляет также возможность доступа к генетическим 
ресурсам стран Европейского региона через участие в программе ECPGR и осу-
ществляемых в ее рамках проектах.
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Глава 11

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ КОЛЛЕКЦИИ 
РАСТЕНИЙ

Создание, изучение и использование генетических коллекций в селекции 
растений – наиболее эффективный путь сохранения генетического разнообразия 
генофонда культурных растений и их сородичей, который может быть представ-
лен: 

сортами, которые возделывались и возделываются;	

элитным селекционным материалом как источником/донором отдельных 	

признаков;
стародавними местными и старыми селекционными сортами;	

дикими сородичами;	

специальным генетическим материалом (мутанты, генетические тестеры, 	

изо- и аллоплазматические линии, источники ЦМС, генетические системы 
ЦМС);

полиплоидами, анеуплоидами, дигаплоидами;	

трансгенными сортами;	

коллекциями эталонных образцов.	

В связи с этим большое значение приобретает классификация типов живых 
коллекций. Международный институт генетических ресурсов растений (IPGRI) 
предлагает выделять по степени охвата генетического разнообразия базовые 
коллекции, представляющие весь генофонд таксона или культуры, и сердцевин-
ные, в которых основной генофонд представлен минимальным количеством об-
разцов, отобранных из базовой коллекции [1].

В странах СНГ, где коллекции растений рассматриваются как источник ис-
ходного материала для селекции, основное внимание уделяется созданию при-
знаковых коллекций, в которых генофонд представлен образцами, различающи-
мися степенью фенотипического проявления отдельных признаков или их соче-
таний [1]. Признаковые коллекции рекомендуется формировать, основываясь на 
двух принципах [2]:

1) образцы подбираются с высокой или низкой выраженностью признака как 
источника для селекции;

2) включаются образцы, отражающие спектр внутривидовой изменчивости 
по данному признаку.

Особое значение в настоящее время приобретают коллекции эталонных об-
разцов, используемые для оценки сортов на отличимость, однородность и ста-
бильность (ООС) при определении «патентоспособности» коммерческих сортов, 
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охрана авторских прав на них. Эталонные образцы должны характеризоваться 
стабильным проявлением признаков в меняющихся условиях выращивания.

Признаковая коллекция является первым этапом в создании генетической 
коллекции, которая формируется на основе результатов генетического изучения 
рабочих коллекций по селекционно-ценным признакам. Система изучения ис-
ходного материала при формировании идентифицированных генетических кол-
лекций для селекции растений включает следующие этапы:

создание рабочих коллекций по селекционно-ценным признакам;	

выявление генотипических различий между лучшими образцами-	

источниками по изучаемому признаку;
изучение генетического контроля количественных признаков и определе-	

ние селекционно-ценных аллелей у образцов-источников с использованием до-
минантных и рецессивных тестеров;

идентификация селекционно-ценных аллелей и их взаимодействие;	

формирование идентифицированных генетических коллекций доноров 	

признаков и свойств и передача селекционерам с генетическими характеристи-
ками.

К генетическим коллекциям относятся также серии изогенных, анеуплоид-
ных линий, аллельных вариантов генов, вариантов групп сцепления, изоплазма-
тических и аллоплазматических линий, амфиплоидных геномных комбинаций, 
андрогенетических и гиногенических дигаплоидов, а также другие геномные  
и ядерно-плазматические варианты.

В генетических коллекциях, сформированных из образцов с идентифициро-
ванными генами или генными комплексами, наиболее полно сохраняется гене-
тическая подлинность генофонда исходного селекционного материала.

В процессе создания любой генетической коллекции необходимо решить ряд 
стандартных задач:

паспортизация (описание образцов);	

систематизация и номенклатура образцов;	

поддержание коллекции (размножение, репродуцирование, хранение);	

генетическое изучение коллекции и создание базы данных [3–16].	

Работа по созданию коллекций с использованием молекулярно-генетических 
и биотехнологических методов выполнена в Институте генетики и цитологии 
НАН Беларуси в рамках Государственной программы «Создание национального 
генетического фонда хозяйственно-полезных растений», утвержденной Советом 
Министров Республики Беларусь на 2000–2005 гг.

В настоящем разделе обобщены результаты многолетней работы коллектива 
института по созданию и изучению генетических коллекций с использованием 
молекулярно-генетических и биотехнологических методов наиболее распро-
страненных в условиях Беларуси видов сельскохозяйственных растений.

Коллекция включает различные категории генофонда по зерновым культу-
рам, картофелю, сахарной и кормовой свекле, льну, томату, перцу, подсолнечнику, 
сое. Наибольшую ценность представляют коллекции хромосомно-дополненных, 
замещенных и транслоцированных линий, полиплоидов и анеуплоидов, источ-
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ников самофертильности и цитоплазматической мужской стерильности, мутан-
тов и рекомбинантов и генетических тестеров, созданные с использованием 
классических методов инбридинга, межсортовой, внутривидовой и отдаленной 
гибридизации, разных уровней отбора, а также методов молекулярной генетики 
и биотехнологии.

Генофонд растений, которым располагает Институт генетики и цитологии 
НАН Беларуси, включает:

самофертильные линии диплоидной и тетраплоидной озимой ржи от двух •	
до девятнадцати поколений инбридинга, различающиеся по морфологии, пока-
зателям хозяйственно ценных признаков, степени перекрестной несовместимо-
сти и самонесовместимости. Часть линий содержат маркерные гены белозерно-
сти (vi) и короткостебельности (Hl);

моносомные и дисомные линии яровой пшеницы с цитоплазмами Опал  •	
и Чайниз Спринг, созданные на основе стандартной серии моносомиков Чайниз 
Спринг;

аллоплазматические линии пшеницы с ядерными геномами местных сор-•	
тов, сортов Чайниз Спринг и Ленинградка и цитоплазмами видов Aegilops и Tri-
ticum; изоплазматические линии пшеницы с геномом сорта Ленинградка и изо-
плазматические линии ячменя, полученные на основе местных сортов; изоген-
ные линии сорта Тэтчер по генам Lr и сорта Chancellor по генам Prn;

аллоплазматические и хромосомно-замещенные линии секалотритикум  •	
и линии тритикале; линии тетраплоидных тритикале с различными сочетаниями 
хромосом А и В геномов пшеницы; D(A)- и D(B)- замещенные формы гексапло-
идных тритикале; линии тритикале, маркированные Vrn генами, созданные на 
основе почти изогенных по Vrn генам линий яровой пшеницы, а также озимой  
и яровой ржи;

клоны картофеля, поддерживаемые •	 in vitro с общим ядерным геномом, от-
личающиеся по устойчивости к вирусным болезням; первичные дигаплоиды 
картофеля, диплоиды картофеля с мутациями десинапсиса и исходные формы; 
первичные андроклоны картофеля сорта Ласунак, полученные в культуре пыль-
ников in vitro; тетраплоиды сортов картофеля местной селекции;

трисомные линии (2n=19), ди-, три- и тетраплоидные формы сахарной све-•	
клы; линии с цитоплазматической мужской стерильностью; гаплоидные и удво-
енные гаплоидные линии сахарной свеклы;

коллекцию сои – более 1000 образцов;•	
образцы льна-долгунца и льна масличного.•	

Ниже дано описание серий моносомных, дисомных, дигаплоидных и алло-
плазматических линий яровой пшеницы, инбредных линий озимой диплоидной 
ржи, новых форм ярового и озимого тритикале и секалотритикум, замещенных 
линий ячменя, сомаклонов картофеля, коллекционных образцов льна культур-
ного и его диких видов, линий томата и сахарной свеклы из коллекции ИГиЦ 
НАН Беларуси. 

Ряд генетических образцов, представляющих непосредственную ценность 
для выведения новых сортов сельскохозяйственных растений, передан в селек-
ционные учреждения Республики Беларусь.
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11.1. Пшеница яровая

11.1.1. Серия моносомных линий яровой пшеницы Опал 

Серия моносомных линий яровой пшеницы сорта Опал получена на основе 
анеуплоидов пшеницы Чайниз Спринг, созданных американским ученым Е. Сир-
сом [17]. Серия создавалась по следующей методике: моносомные по каждой ли-
нии растения Чайниз Спринг (♀) скрещивали с сортом Опал (♂). В потомстве F1 
отбирали моносомные растения и повторно 6–7 раз беккроссировали их этим же 
сортом. Для замены цитоплазмы Чайниз Спринг на цитоплазму Опал проведены 
скрещивания Опал (♀) с моно-линией по каждой хромосоме (♂) с последующим 
выделением из потомства 41-хромосомных растений. В результате получена серия 
моносомных линий, имеющая геном и цитоплазму сорта Опал [18, 19]. Растения 
всех созданных линий – прямостоячие, безостые, развиваются по яровому типу, 
имеют темно-зеленую окраску стебля, колоса и листьев с сизым восковым нале-
том. Большинство линий, за исключением 4А, 5А, 6А, 4В, 6В, 6D, имеют цилин-
дрическую форму колоса. Длина колоса – 10–11 см. Цвет колоса и зерновки при 
созревании – белый. Зерно стекловидное с глубокой продольной бороздкой.

Линия 1А. Высота растения – 80–100 см. Стебель прочный и ровный. Коло-
сковые чешуи плотные, пыльники длинные – до 7 мм. На хромосоме 1А локали-
зованы гены, контролирующие длину и ширину листовой пластинки.

Линия 2А. Растения более низкие, высота – 60–80 см, хорошо кустятся. Дан-
ная хромосома является носителем гена(ов) – промотора(ов) высоты растения. 
Колос длинный – 11 см, плотный, колосковые чешуи плотные. Моносомия по 
хромосоме 2А приводит к удлинению срока выколашивания.

Линия 3А. Высота растения – 75–93 см. Стебель толстый, у основания ис-
кривлен. Колосковые чешуи жесткие. Моносомия по этой хромосоме приводит  
к значительному удлинению срока выколашивания.

Линия 4А. Высота растения – 88–98 см. Стебель более тонкий по сравнению 
с другими линиями. Растения хорошо кустятся, колос веретеновидной формы, 
рыхлый. На данной хромосоме локализован(ы) ген(ы), контролирующие массу 
1000 зерен и ген(ы) – ингибитор(ы) высоты растения.

Линия 5А. Высота растения – 80–93 см. Обладает самым длинным колосом – 
11,5 см, веретеновидной формы. На хромосоме 5А локализован(ы) ген(ы) длины 
листовой пластинки.

Линия 6А. Высота растения – 73–88 см. Моносомные и нуллисомные расте-
ния более низкорослые, чем дисомные, что свидетельствует о наличии в данной 
хромосоме генов – промоторов высоты растения. Колос булавовидный, длина – 
10–10,5 см.

Линия 7А. Высота растения – 80–95 см. Нижняя колосковая чешуя имеет 
короткий, слегка изогнутый зубец. На данной хромосоме локализованы гены, 
контролирующие длину колоса и число зерен в нем. Можно использовать при 
межсортовом замещении хромосом для увеличения длины колоса с одновремен-
ным увеличением числа зерен.
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Линия 1В. Высота – 80–90 см. Растения ровные, прямостоячие с прочной, 
толстой соломой. Стебель между основанием колоса и узлом ниже полностью 
выполнен. Гены хромосомы 1В контролируют длину колоса.

Линия 2В. Высота растения – 90–92 см. Колос длинный, чешуи плотные, 
имеет закрытый тип цветения, пыльники почти не выбрасываются. Хромосома 
2В является носителем генов, влияющих на длину и ширину листовой пластин-
ки и сроки выколашивания.

Линия 3В. Высота растения – 80–90 см. Стебель между основанием колоса  
и узлом ниже полностью выполнен. Колос цилиндрический, слегка приплюснут. 
На хромосоме 3В локализованы гены, контролирующие ширину листовой пла-
стинки.

Линия 4В. Высота растения – 82–88 см. Среди моносомных растений выще-
пляются растения светло-зеленого цвета без воскового налета, имеющие булаво-
видный колос. Стебли у них искривленные и обламываются у основания. На хро-
мосоме 4В локализованы гены, контролирующие длину колоса, число колосков 
и промотор высоты растения.

Линия 5В. Высота растения – 87–89 см. У моносомиков слабо выбрасывают-
ся пыльники при цветении (закрытый тип цветения). Нижняя колосковая чешуя 
имеет широкое (более 2 мм) плечо скошенной формы. На хромосоме 5В локали-
зованы гены, влияющие на длину и ширину листовой пластинки и время выко-
лашивания. Эту линию можно рекомендовать в качестве донора короткого веге-
тационного периода.

Линия 6В. Высота – 81–95 см. Растения не выровненные, подгоны идут мно-
го позже главного колоса. Поскольку эта хромосома является носителем ингиби-
тора остистости, то среди моносомиков выщепляются растения светло-зеленого 
цвета, остистые, имеющие веретенообразный, рыхлый колос. Нижняя колосковая 
чешуя имеет широкое плечо (более 2 мм) приподнятой формы. Хромосома 6В 
несет также гены, отвечающие за длину колоса.

Линия 7В. Высота – 80–85 см. Растения очень выровненные, прямостоячие, 
крепкие. Колос длинный – 10,5 см, плотный. Хромосома 7В является носителем 
гена(ов) – промотора(ов) высоты растения.

Линия 1D. Высота – 78–87 см. Растения не выровненные. Колосковые чешуи 
очень жесткие, колосья при обмолачивании ломаются на колоски, зерно плохо 
вымолачивается. Моносомные растения выколашиваются раньше дисомных. 
Хромосома 1D – носитель генов отвечающих за вегетационный период, длину 
колоса и высоту растения.

Линия 2D. Растения самые низкорослые, высота – 60–70 см, имеют очень 
короткое подколосовое междоузлие. Выколашиваются позднее других линий и 
зацветают, находясь наполовину в трубке. Колосья слегка приплюснутые. Хро-
мосома 2D – носитель генов, контролирующих длину колеоптиля, время выко-
лашивания, длину и плотность колоса, массу 1000 зерен и промотора высоты 
растения. Короткий колеоптиль и низкий стебель являются маркерными при-
знаками у растений этой линии.
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Линия 3D. Высота – 77–84 см. Растения очень крепкие, хорошо кустятся, но 
не выровненные. Хромосома 3D – носитель промотора остистости. На данной 
хромосоме также выявлены гены, влияющие на время выколашивания и про-
мотор(ы) высоты растения.

Линия 4D. Растения высотой 80–90 см, не выровненные, прямостоячие, хо-
рошо кустятся. Колос средней плотности, плечо нижней колосковой чешуи очень 
узкое, приподнятое. Поскольку данная хромосома является носителем гена-
промотора остистости, поэтому моносомики, как правило, остистые. Хромосома 
4D является также носителем генов, контролирующих длину колоса, время вы-
колашивания и промотора высоты растения.

Линия 5D. Высота – 80–90 см, растения хорошо кустятся, крепкие. Гены 
хромосомы 5D влияют на проявление таких признаков, как длина колеоптиля, 
длина листовой пластинки, время выколашивания. Моносомные растения этой 
линии могут быть донором короткого вегетационного периода.

Линия 6D. Растения довольно высокие – до 95 см, образуют до 12 стеблей, 
имеют веретеновидной формы колос средней плотности. Нижняя колосковая чешуя 
имеет плечо среднего размера (до 2 мм) скошенной формы. Хромосома 6D несет ге-
ны, отвечающие за число колосков в колосе, и гены-ингибиторы высоты растения.

Линия 7D. Растения высотой 80–87 см, выровненные, стебли и узлы креп-
кие. Колосковые чешуи не плотные, распушенные. Хромосома 7D является но-
сителем гена-промотора высоты растения.

Серия моносомных линий зарегистрирована в Европейском объединении по 
анеуплоидии пшеницы [20] и передана во Всероссийский институт растениевод-
ства им. Н. И. Вавилова [21].

Использование анеуплоидных серий дает возможность осуществлять заме-
щение и добавление отдельных хромосом и даже целых геномов. Проводится это 
как для улучшения сортов, так и для генетических исследований с целью иден-
тификации генов, локализованных на замещенных хромосомах [22].

11.1.2. Серия дисомных линий яровой пшеницы сорта Опал

Серия дисомных линий яровой пшеницы сорта Опал (21 линия) получена на 
основе моносомных линий этого же сорта (рис. 11.1). Каждая линия представля-
ет собой потомство 42-хромосомных растений, выщепившихся при самоопыле-
нии соответствующего моносомика [23].

Рис. 11.1. Схема получения дисомных линий Опал
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Все линии развиваются по яровому типу; безостые, тип куста – прямостоя-
чий, листья и стебли темно-зеленой окраски с сизым налетом, колеоптиле не 
имеет антоциановой окраски; антоциановая окраска ушек флагового листа – 
очень слабая; частота растений с изогнутыми флаговыми листьями очень низ-
кая; имеет среднее время колошения; сильный восковой налет на влагалище ли-
ста, колосе и его основании; выполненность верхнего междоузлия у большин-
ства линий – средняя; форма колоса у большинства линий – цилиндрическая; 
цвет колоса при созревании – белый; окраска зерновки – белая [24]. 

Линия 1А по проявлению большинства количественных признаков подобна 
сорту Опал: высота растения – 79–83 см, длина колоса – 9–10 см, плотность ко-
лоса – 19–20. Обладает высокой комбинационной способностью по признаку 
число колосков в главном колосе.

Линия 2А имеет хорошо выполненное зерно в благоприятных условиях вы-
ращивания; высота растения – 75–83 см, длина колоса – 9,5–10 см, плотность 
колоса – 18,5–19. 

Линия 3А низкорослая, высота растения – 72–79 см, с малым числом коло-
сков в колосе, низкие показатели числа и массы зерен с растения. Длина колоса – 
9,5–10 см, плотность колоса – 17–19. Имеет низкую общую комбинационную спо-
собность по массе зерна с колоса и растения. Обладает высокой специфической ком-
бинационной способностью по количеству зерен главного колоса и растения [25].

Линия 4А. Установлено сильное влияние генов хромосомы 4А на массу 1000 
зерен (плюс-эффект); колос веретеновидный, длиной 9,5–10 см, плотность – 18–
19, высота растения – 75–83 см.

Линия 5А значительно превышает сорт Опал и другие А-линии по числу 
колосков в колосе (19,5–20); высота растения – 79–85 см, длина колоса – 9–10 см, 
плотность колоса – 19–19,5.

Линия 6А превышает сорт Опал по высоте растения, высота – 80–85 см, 
длина колоса – 9,5–10 см, плотность колоса – 19–19,5.

Линия 7А рекомендована для использования при межсортовом замещении 
для увеличения длины колоса с одновременным увеличением числа зерен в нем; 
колос цилиндрический, длиной 9,5–10 см, плотность – 18–19, высота растения – 
80–85 см.

B- и D-линии отличаются благоприятным сочетанием и высокой выражен-
ностью признаков продуктивности колоса и растения (длина колоса, число коло-
сков, число зерен на колосок, число зерен главного колоса и растения, масса 1000 
зерен колоса и растения, масса зерна с растения) [26].

Линия 1В характеризуется хорошо выполненным верхним междоузлием; 
высота растения – 79–83 см, длина колоса – 9–10 см, плотность колоса – 17–18.

Линия 2В по озерненности превосходит исходный сорт и другие линии; вы-
сота растения – 80–85 см, длина колоса – 9–10,5 см, плотность колоса – 18,5–19.

Линия 3В характеризуется хорошо выполненным верхним междоузлием, 
высокой озерненностью колоса; высота растения – 75–83 см, длина колоса – 9–10 см, 
плотность колоса – 18,5–19. Обладает высокой специфической комбинационной 
способностью по признаку число колосков в колосе.
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Линия 4В низкорослая, высота растения – 70–77 см, длина колоса – 9–10 см, 
плотность колоса – 18,5–19. Характеризуется высокой специфической комбина-
ционной способностью по числу и массе зерен с растения. Имеет высокую общую 
комбинационную способность по продуктивности растения, которая достигается 
благодаря наличию высоких положительных оценок ОКС по элементам продук-
тивности главного колоса (масса зерна с колоса, количество зерен на колосок, масса 
1000 зерен колоса) и растения (число зерен с растения, масса 1000 зерен расте-
ния, продуктивная кустистость).

Линия 5В характеризуется высокой озерненностью в благоприятных усло-
виях выращивания; число зерен растения – 120–135, высота растения – 75–82 см, 
длина колоса – 10–11 см, плотность колоса – 18–18,5.

Линия 6В низкорослая, высота растения – 70–77 см, длина колоса – 9,5–10,5 см, 
плотность колоса – 18,5–19.

Линия 7В низкорослая, высота растения – 75–80 см; имеет хорошие показа-
тели озерненности колоса и выполненности зерна в благоприятных условиях 
выращивания; число зерен колоса – 40–46, число зерен на колосок – 2–2,3, масса 
1000 зерен – 30–33 г, длина колоса – 9,5–10 см, плотность колоса – 19–19,5. Имеет 
высокую общую комбинационную способность по признакам продуктивности 
колоса и растения.

D-линии наиболее перспективны в селекционном отношении: характеризу-
ются высокой общей комбинационной способностью по ряду признаков продук-
тивности (масса зерна с растения, масса 1000 зерен колоса, число зерен с расте-
ния и др.) [27]. 

Линия 1D высокорослая, высота растения – 80–90 см, имеет длинный колос – 
10–12 см, средней плотности (плотность 15–16). Обладает высокой общей комби-
национной способностью по высоте растения и длине колоса. 

Линия 2D низкорослая, высота растения – 72–76 см, имеет хорошо озернен-
ный плотный колос, высокие показатели массы зерна колоса и растения; плот-
ность колоса – 19–20, число зерен колоса – 40–42. Обладает высокой общей ком-
бинационной способностью по признакам продуктивности колоса и растения 
(один из лучших показателей по массе зерна с растения).

Линия 3D характеризуется хорошей озерненностью колоса и выполненно-
стью зерна; число зерен колоса – 39–40, число зерен на колосок – 2–2,2, масса 
1000 зерен – 25–30 г, длина колоса – 10–11 см, плотность колоса – 18,0–18,5, вы-
сота растения – 75–80 см. Для этой линии характерна высокая общая комбина-
ционная способность по продуктивности главного колоса и растения (лучшие 
показатели ОКС среди дисомных линий по признакам продуктивности).

Линия 4D низкорослая, высота растения – 73–77 см, длина колоса – 9–10 см, 
плотность колоса – 18–19.

Линия 5D низкорослая, высота растения – 75–80 см, длина колоса – 10–11 см, 
плотность колоса – 17–18.

Линия 6D имеет плотный веретеновидный колос; высота растения – 74–79 см, 
плотность колоса – 18–19, длина колоса – 9,5–10,5 см. Обладает высокой специ-
фической комбинационной способностью по массе зерна с растения.
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Линия 7D имеет высокие показатели количества зерен в главном колосе  
и количества зерен с растения, массы зерна главного колоса и растения, количе-
ства зерен на колосок, количества колосков в колосе, массы 1000 зерен; высота 
растения – 78–83 см, длина колоса – 9–10 см, плотность колоса – 18–19. Характе-
ризуется полностью выполненным стеблем между основанием колоса и узлом 
ниже. Эта линия имеет высокую общую комбинационную способность по массе 
зерна главного колоса и наивысшую по массе 1000 зерен, что является отличи-
тельной особенностью данной линии.

11.1.3. Дигаплоидные линии яровой пшеницы

Дигаплоидные линии пшеницы получены путем культивирования пыльни-
ков межсортовых гибридов F1, изолированных на стадии одноядерных микро-
спор. Линии выделяли в последующих поколениях регенерантов среди форм со 
спонтанно удвоившимся числом хромосом [28–30]. Экспериментально доказана 
возможность использования созданных таким образом дигаплоидных линий 
мягкой яровой пшеницы в качестве исходного гомозиготного материала для по-
лучения гибридов первого поколения с высоким уровнем гетерозиса по отдель-
ным параметрам продуктивности [31]. 

Линия Dh 393 Kitt × Sk получена методом культуры пыльников гибридов F1 
сортов Китт и Скала. Тип развития – яровой. Высота растения – 65–81 см. Ча-
стота растений с изогнутым флаговым листом – высокая. Антоциановая окраска 
ушек – слабая. Колошение наступает через 56–58 дней после посева. Восковой 
налет на влагалище флагового листа – средний. Восковой налет на колосе – сла-
бый. Восковой налет на стебле – средний. Соломина полая. Колос пирамидальной 
формы, очень рыхлый, длинный – 10–12 см, с короткими остевидными отрост-
ками, цвет колоса – белый. Опушение с выпуклой стороны верхушечного сегмен-
та – очень слабое. Плечо нижней колосковой чешуи – узкое, скошенное, зубец – 
очень короткий, прямой, опушение – среднее. Зубец наружной цветковой чешуи 
слегка изогнут. Зерновка окрашенная. Озерненность колоса хорошая, число зе-
рен – 50–65; масса зерна главного колоса – 1–2 г; масса зерна 1 растения – 6 г. 

Линия Dh 418 Sk × Kr получена методом культуры пыльников гибридов F1 
сортов Скала и Красноярская. Тип развития – яровой. Высота растения – 100–110 см. 
Частота растений с изогнутым флаговым листом – низкая. Антоциановая окраска 
ушек – очень слабая. Колошение наступает через 53–55 дней после посева. Воско-
вой налет на влагалище флагового листа – слабый. Восковой налет на колосе – 
слабый. Восковой налет на стебле – слабый. Соломина полая. Колос цилиндрической 
формы, очень рыхлый, средней длины – 7–9 см, с короткими остевидными отрост-
ками, цвет колоса – белый. Опушение с выпуклой стороны верхушечного сегмен-
та – очень слабое. Плечо нижней колосковой чешуи – узкое, скошено незначи-
тельно, зубец очень короткий, прямой, опушение – среднее. Зубец наружной цветко-
вой чешуи прямой. Зерновка окрашенная. Озерненность колоса хорошая, число 
зерен – 32–40; масса зерна главного колоса – 1–2 г; масса зерна 1 растения – 5 г.

Линия Dh 366 Ph × Di получена методом культуры пыльников гибридов F1 
линии Phlo и сорта Диамант. Тип развития – яровой. Высота растения – 80–85 см. 
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Частота растений с изогнутым флаговым листом – средняя. Антоциановая окраска 
ушек – отсутствует. Колошение наступает через 54–56 дней после посева. Воско-
вой налет на влагалище флагового листа – средний. Восковой налет на колосе – 
отсутствует. Восковой налет на стебле – средний. Соломина полая. Колос ци-
линдрической формы, очень рыхлый, средней длины – 7–9 см, безостый, цвет 
колоса – белый. Опушение с выпуклой стороны верхушечного сегмента – отсут-
ствует. Плечо нижней колосковой чешуи – узкое, скошенное, зубец очень корот-
кий, прямой, опушение слабое. Зубец наружной цветковой чешуи слегка изо-
гнут. Зерновка окрашенная. Озерненность колоса хорошая, число зерен – 34–52; 
масса зерна главного колоса – 1–2 г; масса зерна 1 растения – 8 г.

Линия Dh 462 Ph × Di получена методом культуры пыльников гибридов F1 
линии Phlo и сорта Диамант. Тип развития – яровой. Высота растения – 100–105 см. 
Частота растений с изогнутым флаговым листом – низкая. Антоциановая окраска 
ушек – очень слабая. Колошение наступает через 54–56 дней после посева. Вос-
ковой налет на влагалище флагового листа – очень слабый. Восковой налет на 
колосе – слабый. Восковой налет на стебле – слабый. Соломина полая. Колос 
цилиндрической формы, средней плотности, средний длины – 7–9 см, с корот-
кими остевидными отростками, цвет колоса – белый. Опушение с выпуклой 
стороны верхушечного сегмента – слабое. Плечо нижней колосковой чешуи – 
узкое, скошенное незначительно, зубец короткий, прямой, опушение – среднее. 
Зубец наружной цветковой чешуи слегка изогнут. Зерновка окрашенная. Озер-
ненность колоса хорошая, число зерен – 34–57; масса зерна главного колоса – 1–2 г; 
масса зерна 1 растения – 8 г. 

Линия Dh 463 Ph × Di получена методом культуры пыльников гибридов F1 
линии Phlo и сорта Диамант. Тип развития – яровой. Высота растения – 100–105 см. 
Частота растений с изогнутым флаговым листом – средняя. Антоциановая окра-
ска ушек – очень слабая. Колошение наступает через 53–55 дней после посева. 
Восковой налет на влагалище флагового листа – очень слабый. Восковой налет 
на колосе – средний. Восковой налет на стебле – средний. Соломина полая. Ко-
лос цилиндрической формы, средней плотности, длинный – 10–12 см, с корот-
кими остевидными отростками, цвет колоса – белый. Опушение с выпуклой 
стороны верхушечного сегмента – слабое. Плечо нижней колосковой чешуи – 
узкое, скошенное, зубец очень короткий, прямой, опушение – среднее. Зубец на-
ружной цветковой чешуи слегка изогнут. Зерновка белая. Озерненность колоса 
хорошая, число зерен – 30–48; масса зерна главного колоса – 1–2 г; масса зерна 
1 растения – 6 г. 

11.1.4. Аллоплазматические линии яровой пшеницы 
на основе геномов сортов Gabo и Lee

Новые серии аллоплазматических линий созданы с целью изучения возмож-
ности повышения экспрессии преодоленных генов устойчивости мягкой пшени-
цы к бурой ржавчине путем замены собственной цитоплазмы сорта на привне-
сенную от другого вида злака [32]. В качестве материнских форм использовали 
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аллоплазматические линии, любезно предоставленные болгарским ученым  
И. Панайотовым: Aegilops speltoides  /  6*Penjamo 62, Triticum aegilopoides / 9*Penjamo 62, 
T. polonicum / 7*Penjamo 62, Agropyron intermedium / 9*Penjamo 62, Ae. sharonensis / 
6*Penjamo 62, T. turanicum / 12*Penjamo 62. Отцовскими родителями являлись 
сорта Gabo и Lee, имеющие по два преодоленных гена устойчивости к бурой 
ржавчине Lr10 и Lr23. Были созданы две изоплазматические линии с геномами 
сортов Gabo и Lee на цитоплазме сорта Penjamo 6, которые наряду с исходны-
ми эуплазматическими сортами служили контролем. Материал получен путем 
12-кратного беккроссирования [33].

Сорт Gabo и линии с этим геномом характеризуются очень слабой интен-
сивностью антоциановой окраски колеоптиле, прямостоячей формой куста, от-
сутствием антоциановой окраски ушек флагового листа, очень низкой частотой 
растений с изогнутыми флаговыми листьями, средним восковым налетом на 
влагалище флагового листа, средним восковым налетом на колосе и сильным на 
стебле. Высота растений составляла 66–80 см. Стебель полый. Колос пирами-
дальный, средней плотности. Длина колоса без остей и остевидных отростков 
ниже средней – 6–8 см. Колос с короткими остевидными отростками белого 
цвета при созревании. Опушение с выпуклой стороны верхушечного сегмента 
оси колоса среднее. Плечо нижней колосовой чешуи приподнятой формы и сред-
ней ширины в средней части колоса. Нижняя колосковая чешуя с прямым длин-
ным зубцом в средней части колоса. Опушение внутренней стороны нижней ко-
лосковой чешуи – слабое. Форма зубца наружной нижней цветковой чешуи  
в средней части колоса слегка изогнутая. Зерновка белая и слабо окрашивается 
фенолом. Тип развития – яровой. У большинства линий колошение очень ран-
нее. Однако линия с цитоплазмой от Ae. sharonensis колосилась на 5 дней позже 
в сравнении с остальными.

Сорт Lee и линии на его основе характеризуются очень слабой интенсивно-
стью антоциановой окраски колеоптиле, прямостоячей формой куста, отсутствием 
антоциановой окраски ушек флагового листа, низкой частотой растений с изо-
гнутыми флаговыми листьями, средним восковым налетом на влагалище флаго-
вого листа, очень слабым восковым налетом на колосе и слабым на стебле. Вы-
сота растений средняя – 81–95 см. Стебель полый. Колос веретенообразный, 
рыхлый. Длина колоса без остей и остевидных отростков средняя – 7–9 см. Ко-
лос с длинными остевидными отростками, белого цвета при созревании. Опу-
шение с выпуклой стороны верхушечного сегмента оси колоса – очень слабое. 
Плечо нижней колосовой чешуи прямое и широкое. Нижняя колосковая чешуя 
со слегка изогнутым зубцом средней длины в средней части колоса. Опушение 
внутренней стороны нижней колосковой чешуи – слабое. Форма зубца наружной 
нижней цветковой чешуи в средней части колоса умеренно изогнутая. Зерновка 
белая и слабо окрашивается фенолом. Тип развития – яровой. У большинства 
линий колошение очень раннее. Однако линия с цитоплазмой от Ae. sharonensis 
колосилась на 7 дней позже в сравнении с остальными. У линии с цитоплазмой 
от Agropyron intermedium время колошения запаздывало на 5 дней по отноше-
нию к другим формам этой серии.
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Оценка полигенной устойчивости аллоплазматических линий с геномами 
сортов Lee и Gabo к пяти разновирулентным патотипам возбудителя бурой 
ржавчины и модельной популяции (смеси клонов) показала, что существует воз-
можность изменения экспрессии конкретных преодоленных генов устойчивости 
пшеницы к бурой ржавчине с помощью цитоплазмы, привнесенной от других 
видов злаков [34]. Однако специфика этого изменения зависит от генетических 
особенностей плазмона, эффекта ядерного фона растения-хозяина и патогенных 
свойств изолятов гриба. Генетические особенности ядерной и цитоплазматиче-
ской систем растения влияют на конкурентные отношения между индивидуаль-
ными генотипами возбудителя бурой ржавчины в модельной популяции [35].

Аллоплазматические линии могут служить донорами цитоплазм в селекции 
пшеницы и использоваться в качестве модельной системы для изучения генети-
ческих, молекулярных и биохимических механизмов взаимодействия генома  
и плазмона растения при формировании различных хозяйственных признаков.

11.2. Рожь озимая

11.2.1. Инцухт-линии озимой диплоидной ржи

Cозданиe инцухт-линий ржи путем принудительного самоопыления сортов-
популяций затруднено из-за самонесовместимости и сильной инбредной депрес-
сии. Данные барьеры удалось преодолеть путем использования селектированно-
го источника самосовместимости, которая контролируется 2–3 генами Sf. На его 
основе создана коллекция инцухт-линий диплоидной озимой ржи, характеризу-
ющаяся высокой озерненностью при последовательном самоопылении и незна-
чительной инбредной депрессией [36, 37]. Из данной коллекции выделено девять 
селекционно-ценных инцухт-линий, пять из которых имеют маркерные С-блоки 
(51–16; 51–31; 37–10; 37–13; 26). Данные линии могут использоваться в качестве 
родительских компонентов при создании гетерозисных гибридов F1 озимой ржи 
и в генетических исследованиях. В каталог включена также селекционно-ценная 
инцухт-линия польской селекции.

Линия 51-16 короткостебельная (ген Hl), высота – 70–75 см; масса 1000 зерен – 
30–34 г; окраска алейронового слоя зерновки – темная, с антоциановым окраши-
ванием колеоптиле; габитус куста – прямостоячий; восковой налет влагалища 
флагового листа – сильный; время колошения – позднее; лист, расположенный 
под флаговым листом, – длинный; колос – средней длины, рыхлый, прямостоя-
чий, с восковым налетом, слабоопушенный; восковой налет на колосе – средний; 
опушение под колосом – очень слабое; цитологический маркер – мелкий блок 
гетерохроматина в спутнике ядрышкообразующей хромосомы (1R) и мелкий 
С-блок на теломере короткого плеча хромосомы 6R.

Линия 51-31 короткостебельная (ген Hl), высота – 75–78 см; масса 1000 зе-
рен – 35–38 г; окраска алейронового слоя зерновки – светлая; с антоциановым 
окрашиванием колеоптиле; габитус куста – прямостоячий; восковой налет вла-
галища флагового листа – сильный; время колошения – среднее; лист располо-
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женный под флаговым листом – длинный; восковой налет на колосе – сильный; 
опушение под колосом – сильное; положение колоса – прямостоячее; колос сред-
ней длины, рыхлый; цитологический маркер – мелкий гетерохроматиновый блок 
в спутнике хромосомы 1R (аналогично линии 51–16).

Линия 37-13 длинностебельная, высота – 110–120 см; масса 1000 зерен – 35–
40 г; окраска алейронового слоя зерновки – светлая; габитус куста – промежу-
точный; восковой налет влагалища флагового листа – слабый; время колошения – 
позднее; лист, расположенный под флаговым листом, длинный; восковой налет 
на колосе – отсутствует; опушение под колосом – отсутствует; колос прямостоя-
чий, средней длины, плотный; цитологический маркер – увеличенный блок те-
ломерного гетерохроматина в хромосоме 2R/7R; морфологический маркер – от-
сутствие антоциана на растении.

Линия 37-10 длинностебельная, высота – 115–120 см; масса 1000 зерен – 33–
35 г; окраска алейронового слоя зерновки – светлая; габитус куста –промежуточ-
ный; восковой налет влагалища флагового листа – слабый; время колошения – 
позднее; лист, расположенный под флаговым листом, – длинный; восковой налет 
на колосе – отсутствует; опушение под колосом – отсутствует; колос прямостоя-
чий, средней длины, плотный; цитологический маркер – крупный С-блок на те-
ломере хромосомы 2R/7R (аналогично линии 37–13); морфологический маркер – 
отсутствие антоциана на растении.

Линия 26 имеет стебель средней длины, высота – 90–95 см; масса 1000 зерен – 
35–40 г; окраска алейронового слоя зерновки – темная; с антоциановым окраши-
ванием колеоптиле; куст – прямостоячий; восковой налет влагалища флагового 
листа – средний; время колошения – среднее; лист, расположенный под флаго-
вым листом, – средней длины; опушение под колосом – отсутствует; колос пря-
мостоячий, средней длины и плотности; цитологический маркер – мелкий блок 
теломерного гетерохроматина в коротком плече хромосомы 4R.

Линия Д-4 короткостебельная, высота – 65–70 см; масса 1000 зерен – 38–44 г; 
озерненность при самоопылении – 70–80%, позднеспелая; окраска алейронового 
слоя зерновки – светлая, с антоциановым окрашиванием колеоптиле; габитус ку-
ста – промежуточный; восковой налет влагалища флагового листа – средний; 
раннее время колошения; второй лист – короткий; колос – плотный, средней 
длины, полупоникший со средним восковым налетом; слабое опушение под ко-
лосом. 

Линия Д-7 короткостебельная, высота – 70–75 см; масса 1000 зерен – 35–40 г; 
озерненность при самоопылении – 75–80%, среднеспелая; окраска алейронового 
слоя зерновки – светлая, с антоциановым окрашиванием колеоптиле; габитус ку-
ста – стелющийся; восковой налет влагалища флагового листа – сильный; сред-
нее время колошения; второй лист – короткий; колос – среднерыхлый, средней 
длины, полупоникший со средним восковым налетом; сильное опушение под 
колосом.

Линия Д-16 короткостебельная, высота – 58–63 см; масса 1000 зерен – 38–40 г; 
озерненность при самоопылении – 65–70%, среднеспелая; окраска алейронового 
слоя зерновки – светлая, с антоциановым окрашиванием колеоптиле; габитус ку-
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ста – промежуточный, ближе к стелющемуся; восковой налет влагалища флаго-
вого листа – средний; раннее время колошения; второй лист – короткий; колос – 
плотный, короткий, с горизонтальным положением и со слабым восковым нале-
том; слабое опушение под колосом.

Линия Д-21 короткостебельная, высота – 70–75 см; масса 1000 зерен – 32–37 г; 
озерненность при самоопылении – 70–75%, раннеспелая; окраска алейронового 
слоя зерновки – светлая, с антоциановым окрашиванием колеоптиле; габитус ку-
ста – промежуточный; восковой налет влагалища флагового листа – сильный; 
раннее время колошения; второй лист – средний; колос – среднерыхлый, длин-
ный, полупоникший с сильным восковым налетом; среднее опушение под коло-
сом.

Линия Д-24 – происхождение – Польша; короткостебельная, высота – 60–65 см; 
масса 1000 зерен – 35–40 г; озерненность при самоопылении – 80–85%; средне-
спелая; окраска алейронового слоя зерновки – светлая, с антоциановым окраши-
ванием колеоптиле; габитус куста – промежуточный; восковой налет влагалища 
флагового листа – средний; среднее время колошения; второй лист – средней 
длины; колос – среднерыхлый, длинный, полупоникший, с восковым налетом; 
среднее опушение под колосом. 

11.3. Секалотритикум

11.3.1. Формы секалотритикум

Ржано-пшеничные амфидиплоиды с цитоплазмой ржи (секалотритикум) соз-
даны путем интрогрессивной гибридизации тетраплоидных сортов озимой ржи 
с гексаплоидными тритикале. Секалотритикум имеет плазмогены ржи и их по-
лигеном, включающий геномы ржи и пшеницы, функционирует в отличие от 
тритикале в ржаной цитоплазме. Созданные формы секалотритикум являются 
ценным исходным материалом для рекомбинационной селекции адаптивных  
и высокопродуктивных ржано-пшеничных амфидиплоидов с цитоплазмой ржи 
и могут использоваться при изучении эффектов ржаной и пшеничной цитоплазм 
[38, 39].

Форма 109-1 создана на генетической основе тетраплоидной озимой ржи Но-
восибирская и гексаплоидного тритикале Л–246 (Новосибирская × Л-246 × 
Л-246); форма гексаплоидная, кариотип представлен полными наборами хромо-
сом R, A и B геномов (RRAABB, 6х=42); тип развития – озимый; растения сред-
нерослые – 120 см; позднеспелые; колос остистый, длинный – до 13 см, пони-
клый, рыхлый, покрыт слабым восковым налетом; опушение под колосом – сла-
бое; зерно крупное (масса 1000 зерен до 51 г), светлой окраски; фертильность – от 
74,5 до 80,0%; урожайность достоверно выше стандартного сорта тритикале Ми-
хась. 

Форма 110-2 создана на генетической основе тетраплоидной озимой ржи Но-
восибирская и гексаплоидного тритикале Л–246 (Новосибирская × Л-246 × 
Л-246); форма гексаплоидная, кариотип представлен полными наборами хромо-
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сом R, A и B геномов (RRAABB, 6х=42); цитологические маркеры – крупные 
теломерные блоки в спутнике и длинном плече 1R хромосомы, причем С-блок 
на теломере длинного плеча в два раза больше. Тип развития – озимый; растения 
средней высоты – 117–123 см, среднеспелые; колос остистый, средней длины – 
10–11 см с длинными остями; колосковые чешуи и ости окрашены; зерно круп-
ное (масса 1000 зерен 47–49 г); озерненность колоса сравнительно низкая – до 
70%, что связано с выщеплением растений с нарушенным процессом микроспо-
рогенеза; урожайность ниже стандартного сорта тритикале Михась.

Форма 221-1 создана на генетической основе тетраплоидной озимой ржи Но-
восибирская и гексаплоидного тритикале Л-303; гексаплоидная, кариотип пред-
ставлен полными наборами хромосом R, A и B геномов (RRAABB, 6х=42); цито-
логические маркеры – наличие на теломере длинного плеча 1R хромосомы срав-
нительно мелкого (примерно в два раза) C-блока по сравнению с блоком в спут - 
нике и наличие в длинном плече 6R хромосомы серии из 4 интеркалярных 
С-блоков; тип развития растений – озимый; высота растений составляет 111–117 см; 
колос средней длины – около 10 см, полупоникший, остистый, плотный; озер-
ненность – 68,5–70%; масса 1000 зерен – высокая (до 49 г); уступает стандарту 
сорту Михась по урожайности.

Форма 222-1 создана на генетической основе тетраплоидной озимой ржи Но-
восибирская и гексаплоидного тритикале CHD-888 (Польша); гексаплоидная, 
кариотип представлен полными наборами хромосом R, A и B геномов (RRAABB, 
6х=42); тип развития растений – озимый; растения сравнительно низкие – 94–114 см, 
среднеспелые; колос длинный, остистый, среднеплотный; фертильность высо-
кая – 81,3%; зерно сравнительно мелкое, масса 1000 зерен – 35–39 г; урожайность 
ниже стандартного сорта тритикале Михась.

11.3.2. Хромосомно-замещенные линии 
тритикале и секалотритикум

Хромосомно-замещенные линии созданы путем интрогрессивной гибриди-
зации тритикале или секалотритикум с мягкой озимой пшеницей. Могут ис-
пользоваться в практической селекции тритикале и секалотритикум и в исследо-
ваниях по изучению эффектов замещений хромосом [39].

Хромосомно-замещенная линия тритикале 104 создана на генетической 
основе тритикале сорта Михась и мягкой пшеницы Копылянка (Михась × Ко-
пылянка × Копылянка); гексаплоидная (6х=42), замещение 1D/1A и 6D/6A; тип 
развития – озимый; раннеспелая; растения низкорослые – 50–55 см; тритикаль-
ный морфотип колоса; окраска зерна светлая; по продуктивности превосходит 
исходную форму.

Хромосомно-замещенная линия секалотритикум 129 создана на генетиче-
ской основе секалотритикум (Папараць × АД 60) с мягкой пшеницей Луцков-
лянка (Папараць × АД 60) × Луцковлянка × Луцковлянка); гексаплоидная 
(6х=42), замещение 1D/1R; тип развития – озимый; растения средней высоты; ко-
лос с морфотипом исходного секалотритикум; фертильность высокая – 95%; зи-
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мостойкость высокая – до 100%; продуктивность линии выше по сравнению  
с исходным секалотритикум.

Хромосомно-замещенная линия секалотритикум 227 создана на генетиче-
ской основе секалотритикум (Новосибирская × Л-246) и мягкой пшеницы Гар-
мония; гексаплоидная (6х=42), ржаной геном представлен только 2R хромосомой, 
а остальные замещены на хромосомы D генома пшеницы; тип развития – ози-
мый; колос пшеничного морфотипа; фертильность высокая – 90%; средне спелая; 
продуктивность линии выше по сравнению с исходным секалотритикум.

Хромосомно-замещенная линия секалотритикум 63 создана на генетиче-
ской основе секалотритикум (Папараць × АД 60) и мягкой пшеницы Копылянка; 
гексаплоидная (6х=42), замещение 1D/1R; тип развития – озимый; раннеспелая; 
колос морфотипа исходного секалотритикум; продуктивность выше, чем у ис-
ходных форм.

11.4. Тритикале озимое
11.4.1. Формы озимого тритикале

Формы тритикале изучены и отобраны по сравнительно высокой совмести-
мости с тетраплоидной озимой рожью и представляют интерес как доноры гено-
мов пшеницы при создании ржано-пшеничных амфидиплоидов с цитоплазмой 
ржи – секалотритикум [39].

Форма NE 83T-12 – происхождение США; гексаплоидная (AABBRR, 6х=42); 
тип развития – озимый; совместимость с тетраплоидной рожью – 7–12%; высота 
растений средняя – 90–125 см; форма раннеспелая; колос средней длины – до 10 см, 
поникший, среднеплотный, покрыт слабым восковым налетом; имеется опуше-
ние под колосом; масса зерна с колоса и масса 1000 зерен – высокие (2,5 и 40,9 г 
соответственно); озерненность колосьев в среднем – 77%; зерно светлое; уступает 
по урожайности сорту тритикале Михась.

Сорт уго – происхождение Польша; гексаплоидный (AABBRR, 6х=42); тип 
развития – озимый; совместимость с тетраплоидной рожью – 7–12%; растения 
низкие – 80–90 см; сорт среднеспелый; колос средней длины – до 10 см, полупо-
никший, плотный, покрыт слабым восковым налетом; опушение под колосом – 
сильное; масса зерна с колоса и масса 1000 зерен – сравнительно высокие (1,9 и 
48,4 г соответственно); озерненность колосьев в среднем – 80,7%; зерно светлое; 
урожайность ниже, чем у сорта тритикале Михась.

11.5. Тритикале яровое

11.5.1. Формы гексаплоидного тритикале 
с реконструированным кариотипом

Формы гексаплоидного тритикале с реконструированным кариотипом полу-
чены при гибридизации октоплоидного тритикале 25АД20 с тетраплоидным 
тритикале ПРАТ 21. Выделены из гибридного материала на основе анализа мор-
фологических признаков колоса с последующим определением хромосомного  
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состава дифференциальным окрашиванием хро-
мосом по Гимза (рис. 11.2, 11.3). Содержат раз-
личные типы D(A)- и D(B)-замещений хромо-
сом. Характеризуются высоким уровнем цито-
логической стабильности, что обеспечивает 
сохранение межгеномных замещений хромосом 
в ходе смены поколений. Главным достоинством 
форм является высокое содержание белка в зер-
не (18–20%), что обусловлено присутствием в их 
кариотипе хромосом D генома пшеницы. Харак-
теризуются устойчивостью к основным фитоза-
болеваниям: мучнистой росе, ржавчине и септо-
риозу. Могут быть использованы для интрогрес-
сии в существующие районированные сорта 
тритикале хромосом D генома с целью создания 
высокобелковых форм [40, 41].

Форма МIII(5). Содержание белка в зерне – 
18,08%. Растения характеризуются наличием 
воскового налета, более выраженного в нижней 
их части. Колос слабоверетеновидной формы  

с короткими остями в верхней части. Плотность опушения шейки колоса сред-
няя. Высота растений – 93–96 см. Длина главного колоса – 9–10 см, число цвет-
ков в главном колосе – 55–58, количество зерен в главном колосе – 30–32, завя-
зываемость зерен – 57–61%, масса зерна с главного колоса – около 1 г, масса зерна 
с растения около – 1,6 г, масса 1000 зерен – 32–35 г.

Имеет неоднородный хромосомный состав – в пределах формы встречаются 
растения с 1D(1A)-, 2D(2В)-, 3D(3A)- и 1D(1A)-, 3D(3A)-, 6D(6B)-замещениями 
хромосом (рис. 11.2).

Форма МV(2). Содержание белка в зер-
не – 18,29%. Растения без воскового нале-
та. Колос слабоверетеновидный, остистый. 
Плотность опушения шейки колоса сред-
няя. Высота растений – 100–105 см. Длина 
главного колоса – 9–10 см, число цветков  
в главном колосе – 57–59, количество зе-
рен в главном колосе – 34–37, завязывае-
мость зерен 60–62%, масса зерна с главного 
колоса – около  1,4 г, с растения – 2–3 г, 
масса 1000 зерен – 38–41 г.

Характеризуется наличием двух типов 
замещений хромосом: 1D(1A) и 2D(2В) 
(рис. 11.3).

Форма МI(1). Содержание белка в зер-
не – 20,15%. Растения характеризуются 

Рис. 11.2. Кариотип формы МIII(5)  
с 1D(1A)-, 3D(3A)- и 6D(6B)-замеще-

ниями хромосом

Рис. 11.3. Кариотип формы МV(2) с 1D(1A)- 
и 2D(2B)-замещениями хромосом
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наличием воскового налета, более выраженного в нижней их части. Колос сла-
боверетеновидной формы, остистый. Плотность опушения шейки колоса сред-
няя. Высота растений – 82–84 см. Длина главного колоса – 9–10 см, число цвет-
ков в главном колосе – 61–64, количество зерен в главном колосе – 36–38, завя-
зываемость зерен – 59–61%, масса зерна с главного колоса – около 1,5 г, масса 
зерна с растения – 2–3 г, масса 1000 зерен – 42–47 г.

Имеет неоднородный хромосомный состав – в пределах формы встречаются 
растения с четырьмя [1D(1A), 2D(2В), 3D(3A) и 6D(6B)], тремя [1D(1A), 2D(2В)  
и 6D(6B)] и двумя [1D(1A) и 2D(2В)] межгеномными замещениями хромосом [42].

Форма МII(3). Содержание белка в зерне – 19,79%. Растения имеют хорошо 
выраженный восковой налет. Колос веретеновидный с короткими остями в верх-
ней части. Плотность опушения шейки колоса слабая. Высота растений – 90–95 см. 
Длина главного колоса – 9–10 см, число цветков в главном колосе – 55–57, коли-
чество зерен в главном колосе – 25–28, завязываемость зерен – 46–49%, масса 
зерна с главного колоса – около 1 г, масса зерна с растения – около 1,5 г, масса 
1000 зерен – 35–37 г.

Характеризуется наличием в кариотипе четырех межгеномных замещений 
хромосом 1D(1A), 2D(2В), 3D(3A) и 6D(6B) [43].

11.5.2. Линии тритикале, маркированные генами Vrn

Линии тритикале, маркированные определенными доминантными генами 
Vrn, контролирующими потребность в яровизации и наряду с генами Ppd ско-
рость и тип развития растений, синтезированы на основе почти изогенных по 
данной системе генов линий мягкой пшеницы сортов Triple Dirk, Мироновская 
808 (Triticum aestivum L.), различающихся по чувствительности к фотопериоду. 
В качестве опылителя использовали озимую диплоидную рожь Secale cereale L. 
(сорт Восход) и яровую аллоплазматическая рожь, полученную в лаборатории 
цитогенетики растений ИГиЦ НАНБ [44, 45]. 

Анализ результатов многолетних опытов позволил сделать вывод об ингиби-
рующем эффекте новой генетической среды тритикале на экспрессию доминант-
ных Vrn генов: в подавляющем большинстве линии тритикале выколашиваются 
значительно позже, чем соответствующие исходные линии пшеницы. Однако из 
набора созданных нами тритикале, маркированных Vrn генами, отобраны 
линии, которые по продолжительности периода всходы – колошение (числу  
дней до колошения – ЧДК) приближались к родительским линиям пшеницы  
[46, 47]. 

В данный каталог включены 4 октоплоидные и 4 гексаплоидные линии три-
тикале, маркированные доминантными генами Vrn 1, Vrn 2 и Vrn 1 Vrn 2 с яро-
вым типом развития, наиболее ранние по сроку колошения и созревания в усло-
виях Беларуси, характеризующиеся устойчивостью к засухе, болезням (септори-
озу и мучнистой росе), вредителям (шведской мухе). 
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11.5.2.1. Октоплоидные линии

Линия 2 с доминантным геном Vrn 1 выделена из комбинации Triple Dirk D × 
Аллорожь. Число дней до колошения (ЧДК) – 63–64. Тип куста в фазе кущения – 
промежуточный. Высота растений – 110–120 см. Форма колоса – цилиндриче-
ская, имеются короткие остевидные отростки, длина колоса – 10–11 см, число 
колосков – 18–22; число зерен – 14–23; окраска колоса при созревании – белая. 
Опушение шейки колоса – отсутствует, опушение наружной поверхности ниж-
ней колосковой чешуи – слабое. Восковой налет на влагалище флагового листа  
и стебле – сильный. Окраска зерновки – белая. 

Линия 4 с доминантным геном Vrn 2 выделена из комбинации Triple Dirk B × 
Восход. ЧДК – 64–65. Тип куста в фазе кущения – промежуточный. Высота рас-
тений – 90–100 см. Форма колоса – цилиндрическая, имеются короткие ости по 
всей длине колоса, длина колоса – 9–10 см, число колосков – 17–19; число зерен – 
14–22; окраска колоса при созревании – белая. Опушение шейки колоса – отсут-
ствует, опушение наружной поверхности нижней колосковой чешуи – слабое. 
Восковой налет на влагалище флагового листа и стебле – сильный. Окраска зер-
новки – белая. 

Линия 42(1) с доминантным геном Vrn 1 выделена из комбинации Миронов-
ская 808-1 × Аллорожь. ЧДК – 65–67. Тип куста в фазе кущения – промежуточ-
ный. Высота растений – 90–100 см. Форма колоса – цилиндрическая, длина остей – 
средняя, длина колоса – 9–11 см, число колосков – 19–22; число зерен – 17–19; 
окраска колоса при созревании – белая. Плотность опушения шейки колоса – 
слабая, опушение наружной поверхности нижней колосковой чешуи – среднее. 
Восковой налет на влагалище флагового листа – слабый, на стебле – средний. 
Окраска зерновки – белая. 

Линия 25 с доминантными генами Vrn 1 Vrn 2 выделена из комбинации Ми-
роновская 808-12 × Восход. ЧДК – 57–60. Тип куста в фазе кущения – полусте-
лющийся. Высота растений – 100–120 см. Форма колоса – цилиндрическая, име-
ются остевидные отростки, длина колоса – 12–14 см, число колосков – 18–21; 
число зерен – 14–26; окраска колоса при созревании – белая. Плотность опуше-
ния шейки колоса – слабая, опушение наружной поверхности нижней колоско-
вой чешуи – среднее. Восковой налет на влагалище флагового листа – сильный, 
на стебле – средний. Окраска зерновки – белая. 

Октоплоидные линии тритикале 2, 4, 42(1), 25 характеризуются более 
поздними сроками колошения, а также более низкой продуктивностью по 
сравнению с родительскими линиями пшеницы. Октоплоидные линии с пол-
ным набором хромосом мягкой пшеницы и ржи (AABBDDRR) представляют 
интерес в генетическом плане, так как позволяют определить влияние гено-
ма ржи на экспрессию доминантных генов Vrn в генотипе октоплоидных три-
тикале. 
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11.5.2.2. Гексаплоидные линии

Линия 3(9) с доминантным геном Vrn 1 выделена из комбинации Triple  
Dirk D × Аллорожь. ЧДК – 51–52. Тип куста в фазе кущения – полупрямостоя-
чий. Высота растений –120–130 см. Форма колоса – веретеновидная, имеются 
длинные ости по всей длине колоса, длина колоса – 9–10 см, число колосков – 
20–23; число зерен – 35–53; масса 1000 зерен – 40–45 г; масса зерна с колоса – 2 г; 
окраска колоса при созревании – белая. Опушение шейки колоса – отсутствует, 
опушение наружной поверхности нижней колосковой чешуи – слабое. Восковой 
налет на влагалище флагового листа и стебле – сильный. Окраска зерновки – бе-
лая. 

Линия 49(10) с доминантным геном Vrn 2 выделена из комбинации Triple 
Dirk B × Восход. ЧДК – 51–54. Тип куста в фазе кущения – полупрямостоячий. 
Высота растений – 110–130 см. Форма колоса – цилиндрическая, длина остей – 
средняя, длина колоса – 9–10 см, число колосков – 23–25; число зерен – 50–55; 
масса 1000 зерен – 40–45 г; масса зерна с колоса – 2 г; окраска колоса при созрева-
нии – белая. Плотность опушения шейки колоса – средняя, опушение наружной 
поверхности нижней колосковой чешуи – отсутствует. Восковой налет на влага-
лище флагового листа – сильный, на стебле – средний. Окраска зерновки – белая. 

Гексаплоидные линии 3(9) и 49(10) созданы на основе фотонейтрального со-
рта мягкой пшеницы Triple Dirk, являются наиболее ранними по сроку колоше-
ния и рекомендуются в качестве источников раннего колошения при создании 
форм и сортов тритикале для условий Беларуси. 

Линия 39(6) с доминантным геном Vrn 1 выделена из комбинации Миронов-
ская 808-1 × Аллорожь. ЧДК – 58–59. Тип куста в фазе кущения – полупрямо-
стоячий. Высота растений – 110–130 см. Форма колоса – пирамидальная, ости – 
длинные, длина колоса – 12–13 см, число колосков – 25–28; число зерен – 50–68; 
масса 1000 зерен – 60–65 г; масса зерна с колоса – 4 г; окраска колоса при созрева-
нии – белая. Плотность опушения шейки колоса – сильная, опушение наружной 
поверхности нижней колосковой чешуи – отсутствует. Восковой налет на влага-
лище флагового листа – слабый, на стебле – средний. Окраска зерновки – белая. 

Линия 24(2) с доминантными генами Vrn 1 Vrn 2 выделена из комбинации 
Мироновская 808-12 × Восход. ЧДК – 58–63. Тип куста в фазе кущения – полу-
стелющийся. Высота растений – 130–150 см. Форма колоса – пирамидальная, 
ости – длинные, длина колоса – 11–13 см, число колосков – 22–25; число зерен – 
40–65; масса 1000 зерен – 50–55 г; масса зерна с колоса – 3–4 г; окраска колоса при 
созревании – белая. Плотность опушения шейки колоса – сильная, опушение на-
ружной поверхности нижней колосковой чешуи – слабое. Восковой налет на 
влагалище флагового листа – сильный, на стебле – средний. Окраска зерновки – 
белая. 

Гексаплоидные линии 39(6) и 24(2) созданы на основе яровых аналогов фото-
чувствительного сорта пшеницы Мироновская 808, характеризуются высокими 
показателями продуктивности и рекомендуются для использования в селекции 
[47, 48]. 
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11.6. ячмень

11.6.1. замещенные линии ячменя

Создана коллекция алло- и изоплазматических линий ячменя, содержащая 
84 варианта различных ядерно-плазменных комбинаций (12 типов цитоплазм × 
7 типов ядер) [49]. 

В качестве источников цитоплазм использованы формы Hordeum vulgare: 
Atlas, Himalaya, L1, L2 и H. spontaneum: W1, W3, W4, W5, W7, W8, W9, W10, а ис-
точников ядер – Hordeum vulgare: Роланд, Зазерский, Вежа, Гонар, Прима, Га-
стинец, Визит (табл. 11.1). 

Алло- и изоплазматические линии растений сочетают в себе одинаковые 
ядерные и различные цитоплазматические гены и являются удобной моделью, 
позволяющей исследовать взаимодействие генетических систем клетки [50, 51].

Таблица 11.1. Источники ядерных и цитоплазматических геномов коллекции 
алло- и изоплазматических линий ячменя

Источники цитоплазмы Источники ядра

Виды Образцы СРI* Происхождение Сорта К** Происхождение

H. vulgare Atlas 77151 Калифорния Зазерский 85 26965 Беларусь
» Himalaya 94435 Непал Роланд 26897 Швеция
» L1 77168 Иран Вежа 29912 Беларусь, Швеция
» L2 77169 Иран Прима Беларуси 29323 Беларусь

H. spontaneum W1 77133 Израиль Визит 29914 Беларусь
» W3 7129 Израиль Гонар 29405 Беларусь
» W4 77129 Израиль Гастинец 29915 Беларусь
» W5 77144 Израиль
» W7 77137 Израиль
» W8 77135 Израиль
» W9 7141 Израиль
» W10 7154 Иран

  * CPI – Commonwealth Plant Introduction.
** K – № каталога ВИР. 

замещенные линии с ядром сорта Гастинец (12 линий) обладают анало-
гичными данному сорту морфологическими признаками. Сорт Гастинец (Flave 
× HVS 59393/79) яровой, двурядный, габитус куста – полупрямостоячий, колос 
средней плотности, высота растения – 81–95 см, скороспелый, устойчив к поле-
ганию, листовым болезням, пыльной головне, отзывчив на высокий агрофон. 
Аллоплазматические линии с ядром сорта Гастинец являются более адаптивны-
ми к неблагоприятным климатическим условиям, чем их эуплазматический ана-
лог: в холодный и дождливый год замещение цитоплазмы приводило к досто-
верному увеличению показателей продуктивности по сравнению с эуплазмати-
ческим аналогом [52].
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замещенные линии с ядром сорта зазерский 85 (12 линий) обладают ана-
логичными данному сорту морфологическими признаками. Сорт Зазерский 85 
(отбор из селекционного образца Э–544) яровой, двурядный, габитус куста – по-
лупрямостоячий, колос средней плотности, высота растения – 81–95 см, средне-
спелый, неустойчив к пыльной головне. 

замещенные линии с ядром сорта Вежа (12 линий) обладают аналогичными 
данному сорту морфологическими признаками. Сорт Вежа получен в результате 
индивидуального отбора из селекционного номера WW7860 (Швеция) с после-
дующим индивидуальным отбором линий, яровой, шестирядный, габитус куста – 
полупрямостоячий, колос рыхлый, высота растения – 61–70 см, скороспелый, 
устойчив к полеганию, листовым болезням, засухе.

замещенные линии с ядром сорта Гонар (12 линий) обладают аналогичными 
данному сорту морфологическими признаками. Сорт Гонар (отбор из F2 (Flare × 
HVS 59393/79)) яровой, двурядный, габитус куста – полупрямостоячий, колос 
рыхлый, растение высокое (111–125 см), среднеспелый, устойчив к полеганию, 
листовым болезням, отзывчив на высокий агрофон. 

замещенные линии с ядром сорта Визит (12 линий) обладают аналогичны-
ми данному сорту морфологическими признаками. Сорт Визит (КМ1192 × Зазер-
ский 85) яровой, двурядный, габитус куста – полупрямостоячий, колос средней 
плотности, высота растения – 81–95 см, среднепоздний, устойчив к полеганию, 
листовым болезням, среднеустойчив к пыльной головне, неустойчив к корневым 
гнилям. 

замещенные линии с ядром сорта Прима Беларуси (12 линий) обладают 
аналогичными данному сорту морфологическими признаками. Сорт Прима Бе-
ларуси (ХВС 97620/76 × КМ1192) яровой, двурядный, габитус куста – полусте-
лющийся, колос средней плотности, высота растения – 81–95 см, среднепоздний, 
среднеустойчив к полеганию, восприимчив к пыльной головне. 

замещенные линии с ядром сорта Роланд (12 линий) обладают аналогич-
ными данному сорту морфологическими признаками. Сорт Роланд (Луид × Телус 
(Швеция)) яровой, двурядный, габитус куста – полупрямостоячий, колос средней 
плотности, высота растения – 81–95 см, среднеспелый, среднеустойчив к мучни-
стой росе, гельминтоспориозу, карликовой ржавчине. Сорт интенсивного типа, 
отзывчив на высокий агрофон и оптимальные сроки посева. 

11.7. Лен

11.7.1. Коллекционные образцы диких видов льна

Наблюдаемое сужение генетического базиса культивируемых сортов льна 
является следствием использования в селекционных программах ограниченного 
спектра исходного материала. Необходимо расширение генофонда льна введени-
ем новых ценных генов, связанных с устойчивостью к болезням, низкой темпе-
ратуре, засухе и другим неблагоприятным факторам окружающей среды [53]. 
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С целью создания коллекции в 2002 г. были высажены образцы диких видов 
льна, полученные из Генетических банков растений Германии (г. Гатерслебен), 
Венгрии (г. Тапиоселе) и России (ВИР). Коллекция включала 21 образец. Вслед-
ствие того что в полевых условиях большинство диких видов либо не взошли, 
либо не достигли стадии цветения из-за продолжительного вегетационного пе-
риода, в коллекцию были заложены только виды Linum bienne, L. angustifolium, 
L. austriacum, L. perenne, L. grandiflorum.

L. bienne – семена получены из Венгрии, происхождение – неизвестно. Окра-
ска венчика – светло-синяя, окраска пыльника – синеватая, окраска семян – ко-
ричневая. 

L. angustifolium – семена получены из России (г. Пушкин), происхождение – 
Бельгия. Окраска венчика – фиолетовая, окраска пыльника – синеватая, окраска 
семян – коричневая. 

L. austriacum – семена получены из Венгрии, происхождение – неизвестно. 
Окраска венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окраска семян – темно-
коричневая.

L. perenne – семена получены из Венгрии, происхождение – Швейцария. 
Окраска венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окраска семян – темно-
коричневая.

L. grandiflorum – семена получены из Венгрии, происхождение – Швейца-
рия. Окраска венчика – пурпурная, окраска пыльника – сероватая, окраска се-
мян – коричневая.

Источником желательных генов наряду с дикими родственными видами мо-
гут служить примитивные образцы льна, которые длительное время возделыва-
лись на территории Беларуси и вследствие этого обладают специфическими ко-
адаптивными генными комплексами [54, 55].

Для создания коллекции белорусских стародавних образцов культурного 
льна (L. usitatissimum L.) были получены семена из Всероссийского института 
растениеводства им. Н. И. Вавилова. В процессе изучения коллекционных об-
разцов кроме компонентов урожая (высота растения, техническая длина стебля, 
количество соцветий, количество коробочек, количество и вес семян с растения) 
учитывались морфофизиологические признаки (высота растения, площадь ли-
стьев) на различных стадиях онтогенеза, проводились фенологические наблюде-
ния, у изучаемых образцов были отмечены даты появления первых цветков и 
коробочек [56, 57]. 

11.7.2. Коллекционные образцы L. usitatissimum

к-37 – тип долгунцовый, селекция Альтгаузена. Место сбора – Витебская гу-
берния, 1922 г. Окраска венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окраска 
семян – коричневая. Время начала цветения – раннее.

к-186 – тип долгунцовый, селекция Альтгаузена. Место сбора – Витебская 
губерния, 1922 г. Окраска венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окра-
ска семян – коричневая. Время начала цветения – среднее.
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к-594 – примитивный, тип долгунцовый. Место сбора – Гомельская губер-
ния, 1923 г. Окраска венчика – светло-синяя, окраска пыльника – сероватая, 
окраска семян – коричневая. Время начала цветения – раннее.

к-600 – примитивный, тип долгунцовый. Место сбора – Минская губерния, 
1923 г. Окраска венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окраска семян – 
коричневая. Время начала цветения – позднее.

к-603 – примитивный, тип масличный. Место сбора – Минская губерния, 
1923 г. Окраска венчика – фиолетовая, окраска пыльника – синеватая, окраска 
семян – коричневая. Время начала цветения – среднее.

к-604 – примитивный, тип масличный. Место сбора – Минская губерния, 
1923 г. Окраска венчика – фиолетовая, окраска пыльника – синеватая, окраска 
семян – коричневая. Время начала цветения – среднее.

к-777 – тип долгунцовый. Место сбора – Витебская губерния, 1923 г. Окраска 
венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окраска семян – коричневая. 
Время начала цветения – раннее.

к-780 – тип долгунцовый. Место сбора – Минская губерния, 1923 г. Окраска 
венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окраска семян – коричневая. 
Время начала цветения – позднее.

к-783 – тип долгунцовый. Место сбора – Минская губерния, 1923 г. Окраска 
венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окраска семян – коричневая. 
Время начала цветения – среднее.

к-790 – тип долгунцовый. Место сбора – Гомельская губерния, 1923 г. Окра-
ска венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окраска семян – коричневая. 
Время начала цветения – среднее.

к-1042 – тип долгунцовый. Место сбора – Витебская губерния, 1924 г. Окра-
ска венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окраска семян – коричневая. 
Время начала цветения – среднее.

к-1424 – примитивный, тип – долгунцовый. Место сбора – Витебская губер-
ния, 1926 г. Окраска венчика – светло-синяя, окраска пыльника – сероватая, 
окраска семян – коричневая. Время начала цветения – среднее.

к-1430 – примитивный, тип долгунцовый. Место сбора – Гомельская губер-
ния, 1926 г. Окраска венчика – светло-синяя, окраска пыльника – сероватая, 
окраска семян – коричневая. Время начала цветения – раннее.

к-1431 – примитивный, тип долгунцовый. Место сбора – Минская губерния, 
1926 г. Окраска венчика – синяя, окраска пыльника – сероватая, окраска семян – 
коричневая. Время начала цветения – среднее.

к-1453 – примитивный, тип долгунцовый. Место сбора – Витебская губер-
ния, 1926 г. Окраска венчика – светло-синяя, окраска пыльника – сероватая, 
окраска семян – коричневая. Время начала цветения – позднее.

к-5451 – тип долгунцовый. Место сбора – Полоцк, 1947 г. Окраска венчика – 
светло-синяя, окраска пыльника – синеватая, окраска семян – коричневая. Вре-
мя начала цветения – среднее.

к-5452 – примитивный, тип долгунцовый. Место сбора – Брянский р-н, 1940 г. 
Окраска венчика – светло-синяя, окраска пыльника – синеватая, окраска семян – 
коричневая. Время начала цветения – раннее.
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к-5455 – примитивный, тип долгунцовый. Место сбора – Белостокский р-н, 
1940 г., собиратель – Фляксбергер. Окраска венчика – фиолетовая, окраска пыль-
ника – синеватая, окраска семян – коричневая. Время начала цветения – среднее.

к-5465 – примитивный, тип долгунцовый. Место сбора – Вилейская область, 
1947 г. Окраска венчика – светло-синяя, окраска пыльника – синеватая, окраска 
семян – коричневая. Время начала цветения – среднее.

к-5990 – примитивный, тип смешанный ( д/м ). Место сбора – Гродненская 
область, 1954 г., собиратель – В. Т. Красочкин. Окраска венчика – синяя, окраска 
пыльника – синеватая, окраска семян – коричневая. Время начала цветения – 
среднее.

к-5991 – примитивный, тип смешанный (д/м). Место сбора – Гродненская 
область, 1955 г., собиратель – В. Т. Красочкин. Время начала цветения – среднее.

к-6221 (Местный Белорусский) – примитивный, тип долгунцовый. Место 
сбора – Барановичская область, 1958 г. Окраска венчика – фиолетовая, окраска 
пыльника – синеватая, окраска семян – коричневая. Время начала цветения – 
среднее.

к-6601 (Белорусский 1) – тип долгунцовый, Могилевская опытная станция, 
1964 г. Окраска венчика – фиолетовая, окраска пыльника – синеватая, окраска 
семян – коричневая. Время начала цветения – среднее. 

По признакам высота растения и техническая длина можно выделить образ-
цы К-5451 и К-6601, отличающиеся высокими показателями данных признаков. 
По количеству коробочек выделился образец долгунцового типа К-37. 

В каталог нового генофонда льна культурного (Linum usitatissimum L.) вклю-
чены также полученные нами линии, регенеранты льна-долгунца соматического 
происхождения (в качестве эксплантов использовали сегменты гипокотиля), со-
рта льна масличного – доноры по признакам продуктивности семян и содержа-
нию масла в семени [58, 59]. 

Л1. Лен-долгунец, белоцветковая линия, окраска пыльника – сероватая, ко-
робочка – шаровидная, окраска семян – коричневая, раннеспелая. По высоте  
и проценту выхода волокна превосходит родительский сорт Baltuchai на 10–12%, 
обладает устойчивостью к полеганию.

Л2. Лен-долгунец, белоцветковая линия, окраска пыльника – сероватая, ко-
робочка – шаровидная, окраска семян – коричневая, среднеспелая. Стабильно 
превосходит исходный сорт Л-41 по признакам продуктивности волокна. 

Форма 1. Лен-долгунец, трансгрессивная форма выделена из гибридной ком-
бинации Родник × Могилевский (F2), голубоцветковая, окраска пыльника – се-
роватая, коробочка – шаровидная, окраска семян – коричневая, устойчива к фу-
зариозному увяданию.

Форма 2. Лен-долгунец, трансгрессивная форма выделена из гибридной ком-
бинации К-65 × Белинка (F2), белоцветковая, окраска пыльника – сероватая, ко-
робочка – шаровидная, окраска семян – коричневая, среднеспелая, высокопро-
дуктивная (выход волокна – 25–30%), устойчива к полеганию и фузариозному 
увяданию.

R1. Лен-долгунец, регенерант от сорта Белинка. Окраска лепестков – белая, 
окраска пыльника – синеватая, коробочка – шаровидная, окраска семян – корич-
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невая, среднеспелый, устойчив к полеганию, превосходит родительский сорт Бе-
линка по высоте растения и устойчивости к фузариозному увяданию.

R2. Лен-долгунец, регенерант от сорта Балтучяй. Окраска лепестков – белая, 
окраска пыльника – сероватая, коробочка – шаровидная, окраска семян – корич-
невая, раннеспелый, устойчив к полеганию, превосходит исходный родитель-
ский сорт по основным элементам продуктивности волокна и семян. 

Сорт Gold Flax (Канада). Лен масличный, окраска лепестков – голубая, окра-
ска пыльника – сероватая, коробочка – шаровидная, окраска семян – желтая, 
оболочка семени не окрашена (семена имеют желтый цвет за счет окраски семя-
долей), содержание масла в семенах – 41–43%, относится к редкому типу льна 
(solin) и характеризуется уникальным, нетрадиционным сочетанием жирных 
кислот (содержание α-линоленовой кислоты – от 1,58 до 5%). 

Сорт Лирина (Германия). Лен масличный, окраска лепестков – голубая, 
окраска пыльника – сероватая, коробочка – шаровидная, окраска семян – корич-
невая, высокопродуктивный, устойчив к полеганию, фузариозу. Содержание 
масла – 40–43%. 

SU-6-15 (Чехия). Лен масличный, окраска лепестков – белая, окраска пыль-
ника – сероватая, коробочка – шаровидная, окраска семян – коричневая, много-
семянный, содержание масла – 40–43%.

К-5594 (коллекция ВНИИ льна, Россия). Лен масличный, окраска лепестков – 
белая, пыльники – оранжевые, оболочка семени не окрашена – семена желтые, 
содержание масла – 40–42%. Высокая общая комбинационная способность по 
числу коробочек, числу семян на растение. 

11.8. Линии томата

Многомаркерные мутантные линии Мо 500 и Мо 628 получены из Института 
генетики Республики Молдова. Линии могут служить хорошим модельным объ-
ектом в генетических исследованиях при изучении процессов рекомбиногенеза 
и кроссинговера. Обозначения, характеристика и локализация мутантных генов 
соответствуют общепринятым в литературе [60, 61]. .

Многомаркерная мутантная линия Мо 500 (aw d / aw d, m-2 c / m-2 c), го-
мозиготная по рецессивным сцепленным генам-маркерам 2-й и 6-й хромосом. 

Линия Мо 500 имеет следующие отличительные признаки: стебли без анто-
циана (aw), короткий гипокотиль, укороченные междоузлия, листья со сморщен-
ной поверхностью, с уменьшенным числом сегментов, растения идентифициру-
ются как карлики (d), имеют очень мелкие пятна на листе – крапчатость (m-2), 
настоящий лист обычно цельный, а последующие листья рассечены в меньшей 
степени, чем у растений, несущих доминантный аллель C. Тип куста – детерми-
нантный. Размер плода – мелкий, яйцевидной формы со средней ребристостью. 
Число камер в плоде – 2. Зеленое пятно у основания плода (перед созреванием) – 
отсутствует. Окраска плода при созревании – желтая. Время созревания – сред-
нее.



514

Гены aw и d сцеплены во 2-й хромосоме. 
Гены m-2 и c сцеплены в 6-й хромосоме.
m-2 (6,77) – motted-2. Очень мелкие хлоротические пятна на листьях, прояв-

ление которых зависит от температуры.
Многомаркерная мутантная линия Мо 628 ( ful e / ful e, hl a / hl a), гомози-

готная по рецессивным сцепленным генам-маркерам 4-й и 11-й хромосом.
Линия Мо 628 имеет следующие отличительные признаки: желтая окраска 

листьев в точках роста ( ful), листья с почти цельнокрайними сегментами, цен-
тральная жилка листа искривлена (e), волосков нет ни на гипокотиле, ни на 
остальных частях растения (hl), недостаток антоциана проявляется в гипокоти-
ле, семядолях и в листьях сеянцев (a). Тип куста – индетерминантный. Размер 
плода – средний, округлой формы со средней ребристостью. Число камер в пло-
де – 2–3. Зеленое пятно у основания плода (перед созреванием) – отсутствует. 
Окраска плода при созревании – красная. Время созревания – среднее. 

Гены ful и e сцеплены в 4-й хромосоме.
Гены hl и a сцеплены в 11-й хромосоме.
Изучение комбинационной способности этих линий показало, что при усло-

вии подбора соответствующего второго компонента скрещивания истинный ге-
терозис у гибридов F1 с участием линий МО 500 и Мо 628 доходил до 85– 
100% [62].

11.9. Картофель

11.9.1. Сомаклоны картофеля

Коллекция сомаклонов картофеля создана методом многоступенчатого отбо-
ра на комплексную резистентность к Х- и L-вирусам в пределах 3 сортов бело-
русской селекции: Альтаир, Аксамит, Явар и примитивного культурного вида  
S. andigenum К15541. Выделение устойчивых к Х- и L-вирусам клонов проводили 
в течение 5 лет в полевых условиях на естественном инфекционном фоне. Для 
диагностических целей использовали метод иммуноферментного анализа 
(ELISA-тест) и метод визуальной оценки по степени развития симптомов заболе-
вания. В результате многоступенчатого отбора получены клоны, которые дли-
тельно сохраняют признак резистентности к вирусам, значительно превосходят 
контрольные популяции исходных сортов по степени устойчивости к этим пато-
генам и обладают рядом других хозяйственно ценных признаков [63–65].

Общая характеристика коллекции. Созданная коллекция включает клоны 
картофеля с геномами сортов Аксамит (80/1, 103/4, 185/2, 188/3); Альтаир (275/4, 
92/5, 94/2, 93/2); Явар (152/2, 157/7, 52/1, 113/4) и клоны примитивного культурно-
го вида S. andigenum (103/5–2, 108/4–4). В 2004 г. коллекция дополнена 4 образ-
цами, полученными от самоопыления клонов от сортов Явар (37/20, 40/1, 44/5)  
и Аксамит (41/2). 
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11.9.2. Клоны, полученные при вегетативном размножении

11.9.2.1. Клоны от сорта Явар

Клон 152/2 стабилен по признаку устойчивости к Х- и L-вирусам, наследует 
высокую степень резистентности к этим вирусам при вегетативном размноже-
нии в отличие от исходного сорта. Устойчив к Y-вирусу картофеля. По отдель-
ным элементам продуктивности (масса клубней с растения, средняя масса клуб-
ня) превосходит исходный сорт. Обладает высокой степенью ягодообразования. 
По морфологическим признакам не отличается от исходного сорта.

Клон 157/7 стабилен по признаку устойчивости к Х- и L-вирусам, наследует 
высокую степень резистентности к этим вирусам при вегетативном размноже-
нии в отличие от исходного сорта. Устойчив к Y-вирусу картофеля. По отдель-
ным элементам продуктивности (масса клубней с растения, количество клубней 
с растения, средняя масса клубня) превосходит исходный сорт. Обладает высо-
кой степенью ягодообразования. По морфологическим признакам не отличается 
от исходного сорта.

Клон 52/2 стабилен по признаку устойчивости к Х- и L-вирусам, наследует 
высокую степень резистентности к этим вирусам при вегетативном размноже-
нии в отличие от исходного сорта. Устойчив к Y-вирусу картофеля. По отдель-
ным элементам продуктивности (масса клубней с растения, количество клубней 
с растения, средняя масса клубня) превосходит исходный сорт. Обладает высо-
кой степенью ягодообразования. Характеризуется низким качеством крахмала. 
По морфологическим признакам не отличается от исходного сорта.

Клон 113/4 стабилен по признаку устойчивости к Х- и L-вирусам, наследует 
высокую степень резистентности к этим вирусам при вегетативном размноже-
нии в отличие от исходного сорта. По отдельным элементам продуктивности 
(масса клубней с растения, количество клубней с растения, средняя масса клуб-
ня) превосходит исходный сорт. Обладает высокой степенью ягодообразования. 
По морфологическим признакам не отличается от исходного сорта.

11.9.2.2. Клоны от сорта Альтаир

Клон 275/4 стабилен по признаку устойчивости к Х- и L-вирусам, наследует 
высокую степень резистентности к этим вирусам при вегетативном размноже-
нии в отличие от исходного сорта. По отдельным элементам продуктивности 
(масса клубней с растения, количество клубней с растения, средняя масса клуб-
ня) превосходит исходный сорт. Обладает высокой степенью ягодообразования. 
Характеризуется средним качеством крахмала. По морфологическим признакам 
не отличается от исходного сорта. 

Клон 94/2 стабилен по признаку устойчивости к Х- и L-вирусам, наследует 
высокую степень резистентности к этим вирусам при вегетативном размноже-
нии в отличие от исходного сорта. По отдельным элементам продуктивности 
(масса клубней с растения, количество клубней с растения, средняя масса клуб-
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ня) превосходит исходный сорт. Обладает высокой степенью ягодообразования. 
По морфологическим признакам не отличается от исходного сорта. 

Клон 93/2 стабилен по признаку устойчивости к Х- и L-вирусам, наследует 
высокую степень резистентности к этим вирусам при вегетативном размноже-
нии в отличие от исходного сорта. По отдельным элементам продуктивности 
(масса клубней с растения, количество клубней с растения, средняя масса клуб-
ня) превосходит исходный сорт. Обладает высокой степенью ягодообразования. 
По морфологическим признакам не отличается от исходного сорта. 

Клон 92/5 стабилен по признаку устойчивости к L-вирусу, обнаруживает 
изменчивость по устойчивости к Х-вирусу. По отдельным элементам продук-
тивности (масса клубней с растения, количество клубней с растения, средняя 
масса клубня) превосходит исходный сорт. Обладает высокой степенью яго-
дообразования. По морфологическим признакам не отличается от исходного 
сорта. 

11.9.2.3. Клоны от сорта Аксамит

Клон 80/1 стабилен по признаку устойчивости к Х- и L-вирусам, наследует 
высокую степень резистентности к этим вирусам при вегетативном размноже-
нии в отличие от исходного сорта. Характеризуется низкой степенью ягодообра-
зования. По морфологическим признакам не отличается от исходного сорта. 

Клон 103/4 стабилен по признаку устойчивости к Х- и L-вирусам, наследует 
высокую степень резистентности к этим вирусам при вегетативном размноже-
нии в отличие от исходного сорта. Характеризуется низкой степенью ягодообра-
зования. Обладает высоким качеством крахмала. По морфологическим призна-
кам не отличается от исходного сорта. 

Клон 185/2 стабилен по признаку устойчивости к L-вирусу, обнаруживает 
изменчивость по резистентности к Х-вирусу. Обладает низкой степенью ягодо-
образования. По морфологическим признакам не отличается от исходного сорта. 

Клон 188/3 стабилен по признаку устойчивости к L-вирусу, обнаруживает 
изменчивость по резистентности к Х-вирусу. Обладает низкой степенью ягодо-
образования. По морфологическим признакам не отличается от исходного сорта. 

11.9.2.4. Клоны от примитивного культурного вида 
S. andigenum К15541

Клон 103/5-2 стабилен по признаку устойчивости к Х- и L-вирусам, наследу-
ет высокую степень резистентности к этим вирусам при вегетативном размно-
жении в отличие от исходной формы. По морфологическим признакам не отли-
чается от исходной формы.

Клон 108/4-4 стабилен по признаку устойчивости к L-вирусу, обнаруживает 
изменчивость по резистентности к Х-вирусу. По морфологическим признакам не 
отличается от исходной формы.
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11.9.3. Клоны, полученные путем самоопыления

11.9.3.1. Клоны от сорта Явар

Клон 37/20 высокоустойчив к Х-, L- и Y-вирусам картофеля. По морфологи-
ческим признакам не отличается от исходного сорта.

Клон 40/1 высокоустойчив к Х-, L- и Y-вирусам картофеля. По морфологиче-
ским признакам не отличается от исходного сорта.

Клон 44/5 высокоустойчив к Х-, L- и Y-вирусам картофеля. По морфологиче-
ским признакам не отличается от исходного сорта.

11.9.3.2. Клон от сорта Аксамит

Клон 41/2 высокоустойчив к Х-, L- и Y-вирусам картофеля. По морфологиче-
ским признакам не отличается от исходного сорта.

В качестве доноров признака устойчивости к Х-и L-вирусной инфекции для 
генофонда можно рекомендовать все коллекционные клоны от сорта Явар (152/2, 
157/7, 52/1, 113/4); клоны 275/4, 94/2, 93/2 от сорта Альтаир, так как они обладают 
не только комплексной устойчивостью к вирусам, но и превосходят исходные 
сорта-популяции по ряду элементов продуктивности [66]. 

11.10. Сахарная свекла

11.10.1. Линии сахарной свеклы 
гиногенетического происхождения

Гиногенетические линии сахарной свеклы получены в лаборатории цитоге-
нетики растений путем культивирования семяпочек в культуре in vitro. Доноры 
линий – растения диплоидных сортов Белоцерковская односемянная 40 и Янаш 
А3 и тетраплоидного сорта Верхнячская 103 (селекция Белорусской зональной 
опытной станции по сахарной свекле и Белоцерковской опытно-селекционной 
станции ВНИС) [67–71]. 

Линия В 103 ДГ диплоидная, многосемянная, индуцирована в культуре не-
оплодотворенных семяпочек тетраплоидного растения-донора от сорта Верх-
нячская многосемянная 103. Сахаристость достигает 19%. Дигаплоид. Может 
представлять интерес как многосемянный опылитель.

Линия ян СуГ диплоидная, многосемянная, индуцирована в культуре не-
оплодотворенных семяпочек диплоидного растения-донора от сорта Янаш А3. 
Сахаристость достигает 18%. Удвоенный гаплоид, полученный в результате поли-
плоидизации растений-регенерантов при длительном культивировании in vitro.

Линия ян КуГ/РК диплоидная, многосемянная, индуцирована в культуре 
неоплодотворенных семяпочек диплоидного растения-донора от сорта Янаш А3. 
Сахаристость достигает 18%. Удвоенный гаплоид, сформированный как линия 
после колхицинирования и двух циклов культуры in vitro. Представляет интерес 
как компонент в скрещиваниях с линией Бц 40СУГ/ РК.
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Линия Бц 40СуГ/ РК диплоидная, односемянная, индуцирована в культуре 
неоплодотворенных семяпочек диплоидного растения-донора от сорта Белоцер-
ковская односемянная 40. Сахаристость достигает 17%. Удвоенный гаплоид, по-
лученный в результате полиплоидизации растений-регенерантов при их дли-
тельном микроклональном размножении и двух циклов культуры in vitro. Пред-
ставляет интерес как компонент в скрещиваниях с линией Ян КУГ/РК. 

Линия Бц 40 СуГ/РК 30 Gy диплоидная, односемянная, индуцирована  
в культуре неоплодотворенных семяпочек диплоидного растения-донора от сорта 
Белоцерковская односемянная 40. Сахаристость достигает 17%. Удвоенный га-
плоид, полученный в результате полиплоидизации растений-регенерантов при 
их длительном микроклональном размножении и облученный на стадии культуры 
in vitro дозой 30 Gy. Линия устойчива к церкоспорозу.

Линия Бц 40 СуГ/РК 300 Gy диплоидная, односемянная, индуцирована  
в культуре неоплодотворенных семяпочек диплоидного растения-донора от со-
рта Белоцерковская односемянная 40. Сахаристость достигает 17%. Удвоенный 
гаплоид, полученный в результате полиплоидизации растений-регенерантов при 
длительном микроклональном размножении и облученный на стадии культуры 
in vitro дозой 300 Gy. Линия устойчива к ризоктониозу.

11.11. Подсолнечник

11.11.1. Коллекция линий

В лаборатории нехромосомной наследственности при финансовой поддерж-
ке компании «Соя-Север и Ко» проводится работа по созданию самоопыленных 
родительских форм гибридов масличного подсолнечника – материнских линий-
закрепителей стерильности пыльцы и их стерильных аналогов на цитоплазме 
Helianthus petiolaris и отцовских линий-восстановителей фертильности пыльцы, 
адаптированных к выращиванию в условиях Беларуси [72, 73]. 

Линии представляют практический интерес для получения гибридов F1, ха-
рактеризующихся высокой выравненностью растений по высоте, одновременно-
стью созревания, что улучшает качество семян, гетерозисом по сбору масла  
и устойчивостью к патогенам.

Линии создавались методом инбридинга – многократного (5–6 лет) принуди-
тельного самоопыления и отбора лучших растений [74]. 

Исходным материалом для создания линий служили сорта, простые межли-
нейные гибриды на стерильной цитоплазме, линии-закрепители стерильности 
селекции ближнего и дальнего зарубежья, а также гибриды, полученные нами 
от линейно-сортовых и межлинейных скрещиваний. 

В настоящее время получены семена линий 5–6-го поколений инбридинга  
и стерильных аналогов материнских линий 4–5-го беккроссов.

Линия-восстановитель фертильности пыльцы М 708/04 Rf имеет сте-
рильную цитоплазму вида Helianthus petiolaris L. Растения ветвистые по всей 
части стебля, центральная корзинка плоская – 8–10 см. Средняя высота растения – 
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95–97 см, продолжительность вегетационного периода от всходов до физиологи-
ческой спелости – 92–97 дней. Листья темно-зеленой окраски, слегка бугорчатые. 
Окраска семян – черная, форма – продолговатая. Масличность семян в 2004 г. – 
48,2%. Rf-линия обладает высокой пыльцевой продуктивностью и длительным 
периодом цветения. Количество растений, не пораженных склеротинией ко вре-
мени уборки, – 97,8%. 

Линия-восстановитель фертильности пыльцы М 780/04 Rf имеет сте-
рильную цитоплазму вида Helianthus petiolaris L. Растения ветвистые по всей 
части стебля, центральная корзинка плоская – 8–11 см. Средняя высота растения – 
95–100 см, продолжительность вегетационного периода от всходов до физиоло-
гической спелости – 89–94 дня. Листья зеленой окраски, гладкие. Окраска семян – 
черная, форма – продолговатая. Масличность семян в 2004 г. – 42,0%. Rf-линия 
обладает высокой пыльцевой продуктивностью и длительным периодом цветения. 
Количество растений, не пораженных склеротинией ко времени уборки, – 95,0%.

Линия-закрепитель стерильности М 606/04 В. Растения однокорзиночные. 
Корзинка плоская – 14–16 см с вертикальным расположением. Средняя высота 
растения – 102–104 см, продолжительность вегетационного периода от всходов 
до физиологической спелости – 90–95 дней. Листья светло-зеленой окраски, 
гладкие. Окраска семян – черная, форма – яйцевидно-продолговатая. Маслич-
ность семян в 2004 г. – 55,7%. Количество растений, не пораженных склеротинией 
ко времени уборки, – 100%. 

Линия-закрепитель стерильности М 638/04 В. Растения однокорзиночные. 
Корзинка плоская – 15–18 см, наполовину наклоненная вниз. Средняя высота 
растения – 107–113 см, продолжительность вегетационного периода от всходов 
до физиологической спелости – 92–97 дней. Обладает высокой пыльцевой про-
дуктивностью. Листья темно-зеленой окраски, гладкие. Окраска семян – черная, 
форма – яйцевидно-продолговатая. Масличность семян в 2004 г. – 51,6%. Коли-
чество растений, не пораженных склеротинией, – 98%.
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Глава 12

КОМПьюТЕРНОЕ ОБЕСПЕЧЕНИЕ 
СЕЛЕКЦИОННЫХ ИССЛЕДОВАНИЙ

Направление «Информационные основы повышения эффективности управ-
ления селекционными процессами на базе современных компьютерных средств 
и новых информационных технологий» является важным и актуальным. Однако 
в настоящее время на рынке информационных продуктов отсутствуют совре-
менные объектно-ориентированные программные средства для обработки гене-
тико-селекционных данных и оптимизации и ускорения процесса количествен-
ной оценки нового генофонда по показателям продуктивности с учетом влияния 
факторов среды (общая и специфическая комбинационная способность, коэффи-
циенты наследуемости, зависимость урожайности от эколого-генетических фак-
торов, устойчивость к основным биотическим и абиотическим стрессам, мини-
мизация приемов интенсификации выращивания). Имеющиеся статистические 
пакеты, например SYSTAT, STATGRAPH, STATISTICA, нацелены на обработку 
обезличенных данных и не включают блока генетико-статистического анализа, 
учитывающего специфику требований селекционера. Контакты с исследовате-
лями разных стран показывают, что учесть генетико-селекционную специфику 
при обработке данных в стандартных пакетах очень трудно. Различается даже 
терминология, применяемая в традиционной математической статистике и в био-
метрии, не говоря уже об отсутствии специализированных программ биометри-
ческой обработки данных в рамках генетико-селекционных моделей.

12.1. Пакеты прикладных генетико-статистических программ 
для персональных компьютеров

12.1.1. Пакет РИшОН

Институт генетики и цитологии НАН Беларуси является ведущим учрежде-
нием республики в области математической генетики и моделирования селекци-
онного процесса. Более 30 лет в институте разрабатываются прикладные про-
граммы для ЭВМ по генетико-статистическому анализу экспериментальных 
данных и математическому моделированию. У истоков этого процесса стояли 
такие ученые, как академики П. Ф. Рокицкий, Н. В. Турбин и Л. В. Хотылева, 
члены-корреспонденты А. В. Кильчевский и В. К. Савченко, доктор биологиче-
ских наук О. О. Кедров-Зихман, кандидат биологических наук Л. А. Тарутина и др. 
Появление в конце 1980-х годов персональных компьютеров позволило поста-
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вить задачу объединения уже накопленного багажа программ в единый пакет, 
соответствующий современному уровню требований по части удобства и легко-
сти его использования. К 1995 г. под операционную систему MS DOS был создан 
пакет прикладных генетико-статистических программ для персональных ком-
пьютеров РИШОН, в который вошло около 40 программ по различным видам 
биометрического анализа [1] (рис. 12.1): 

Рис. 12.1. Схема пакета прикладных генетико-статистических программ РИШОН
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Элементарный статистический анализ•	  – первичная обработка, вычис-
ление критериев Стьюдента и Фишера, сравнение распределений, разбиение по 
классам;

Корреляционный анализ•	  – выбор уравнения регрессии (17 различных ап-
проксимирующих формул, включая полином степени N), определение множе-
ственной нелинейной регрессии, вычисление корреляционного отношения, на-
хождение линейных корреляций, вычисление корреляций по Спирмену и т. п.;

Дисперсионный анализ•	  – однофакторный, двухфакторный и трехфактор-
ный (в том числе учет неполноблочных планов, расчет коэффициентов наследуе-
мости);

Многомерный анализ•	  – построение дендрограммы, компонентный анализ, 
разные виды кластерного анализа; 

Генетический анализ•	  – вычисление общей и специфической комбинаци-
онной способности (по четырем методам Гриффинга), оценка комбинационной 
способности при скрещивании с тестерами, нахождение генетических параме-
тров по методу Хеймана, определение экологической стабильности и пластич-
ности по Эберхарту и Расселу, вычисление путевых коэффициентов Райта и це-
лый ряд других методов.

В отличие от других программных биометрических продуктов того периода, 
таких, как DAVEP-PC (Германия), Биостат (Молдова) (см. в Интернет главу 11 в учеб-
нике [2]: URL http://library.timacad.ru/download/genetics/11.pdf), пакет РИШОН 
ориентирован на запросы генетиков и селекционеров, в первую очередь расте-
ниеводов. Он обладает удобным интерфейсом, снабжен сквозной терминологи-
ей, что позволяет легко и естественно перейти от стандартных статистических 
методов обработки экспериментальных данных к блоку генетического анализа. 

Рис. 12.2. Стартовая страница пакета РИШОН
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Программы составлены таким образом, что позволяют в ходе корреляционного, 
дисперсионного или генетического анализа провести всю необходимую первич-
ную статистическую обработку исходных данных и выдать их пользователю. 
При желании в ряде программ можно использовать уже полученные ранее рас-
четы основных статистических параметров. Результаты всех расчетов можно по 
выбору сохранить в файле или вывести на печать. Оболочка пакета написана на 
Cи, программы первоначально – на Бейсике, затем большая их часть переведена 
на Паскаль. Это позволило весь пакет поместить на одну дискету емкостью 1,2–
1,44 МВ (рис. 12.2, 12.3). 

Блок генетического анализа занимает около трети всего пакета и постоянно 
пополняется новыми программами. В настоящее время в него входит более 10 
программ, написанных как по известным из литературы методам анализа (см., 
например, [3]), так и на основе оригинальных, разработанных в Институте гене-
тики и цитологии НАН Беларуси моделей (программа ADIS определения адап-
тивной способности по [4] и др.). 

Ориентированность на запросы генетики сельскохозяйственных растений 
позволила внедрить пакет в практику учебного процесса на биологическом фа-
культете Гомельского государственного университета, ряде кафедр Белорусской 
государственной сельскохозяйственной академии. Пакет был также передан для 
использования на Опытную станцию по птицеводству НАН Беларуси, в Инсти-
тут генетики и физиологии хлопчатника АН Таджикистана. 

Рис. 12.3. Первая страница помощи в пакете РИШОН
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12.1.2. Пакет АБ-Стат*2

Пакет прикладных программ АБ-Стат предназначен для ста тистического 
анализа результатов селекционных, генетических и меди ко-биологических экс-
периментов и является продолжением и развитием пакета программ «Сигма», 
созданного Б. Ю. Аношенко для СМ ЭВМ в 1986 г. Удобство и простота пакета 
привели разработчика в 1991 г. к необходимости перевода его на IBM-совме-
стимые персональные компьютеры, несмотря на наличие большого количества 
разнообразных «фирменных» программных продуктов по статистической обра-
ботке результатов экспериментов (Framework, Statgraf, MSTAT, Systat и др.). 

АБ-Стат не является идеальным или универсальным пакетом, но имеет ряд 
преимуществ. В частности, простая структура обрабатываемого файла данных 
(обычный текстовый файл, иногда называемый ASCII файл), который может 
быть подготовлен в любом текстовом редакторе (Лексикон, Norton editior, Multi 
edit, Word и т. д) или «экспортирован» почти из любых других программных 
продуктов (Dbase, Paradox, Statgraphics и т. п.), позволя ет быстро и оперативно 
проводить как предварительную, так и основную обработку данных. Файл дан-
ных или результаты его обработки также могут быть быстро и легко переведены 
в другие программные продукты для дальнейшего анализа, графического пред-
ставления или создания баз данных. Файл данных содержит краткую поясня-
ющую информацию, что поз воляет хорошо ориентироваться даже в старых файлах 
данных. Каждый файл может содержать по несколько задач, отдельно об раба-
тываемых программами, причем задача, как и сам файл, содержит поясняющую 
информацию.

К числу преимуществ пакета следует отнести также его диалоговые сред-
ства. В частности, все программы работают в диалоговом режиме (вопрос – от-
вет, краткое меню – выбор варианта). В пакете предусмотрена защита от невер-
ного ответа. Кроме того, каждая задача файла может обрабатываться отдельно  
в диалого вом режиме. 

Результаты могут по желанию пользователя выводиться на печать, экран или 
в файл. Форма представления результатов – в основном таблицы и графики. Ши-
рина выводной строки обычно 80 символов, т. е. ширина стандартного листа 
формата А4. Однако, по указанию пользователя, она может быть расширена до 
250 символов. Если таблица больше указанного количества символов, то она пе-
чатается частями.

Для всех критериев сравнения (t-, F-, U-, χ-квадрат) и других статистических 
показателей (коэффициенты корреляции, асимметрии, эксцесса и т. д.), требую-
щих определения их достоверности, находится их статистическая вероятность. 
Чтобы не загружать расчетные таблицы лишними цифрами, их достоверность 
указывается звездочками. Для уровня значимости более 5% – одной, а для уров-
ня более 1% – двумя звездочками. Например: 2,76** 1,99* 1,87 значит, что 2,76 

*2Данный раздел написан по материалам, любезно предоставленным разработчиком пакета 
АБ-Стат к. б. н. Б. Ю. Аношенко, ведущим научным сотрудником Института генетики и цитологии 
НАН Беларуси, которому авторы выражают свою искреннюю признательность. См. также [5].
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достоверно отличается при p < 0,01, 1,76 при 0,01 < p < 0,05, а 1,87 отличается не 
достоверно. 

В данную версию пакета АБ-Стат включены следующие программы (см. 
табл. 12.1).

Таблица 12.1. Перечень программ, входящих в состав пакета АБ-Стат

№ п/п Название Размер файла 
(байт) Предназначение программы

Программы статистической обработки

Программы предварительной обработки файлов данных
1 PROW 38,570 проверка данных
2 CONC 32,686 конкатенация (объединение) данных
3 RASP 30,184 печать данных

Программы вычисления элементарных показателей
4 STAT 38,027 средние и корреляции
5 RCORR 33,755 ранговая корреляция по Спирмену

Программы дисперсионного анализа
6 ANOVA 39,410 многофакторный (до 6) анализ
7 WOST 30,282 восстановление пропущенных данных
8 ANVAR 45,633 одно- и двухфакторный дисперсионный анализ не-

рав номерных комплексов
Программы сравнения

9 TTEST 39,953 сравнение по t-критерию Стьюдента
10 UTEST 32,922 сравнение по U-критерию Манна–Уитнея
11 ChiSQ 34,965 сравнение частот по критерию χ-квадрат

Программы графического представления данных
12 HIST 41,003 гистограммы и др. одномерные графики 
13 DIAGR 36,931 двумерные графики рассеивания

Программы регрессионного анализа
14 REGR 43,649 регрессии от одного аргумента
15 POLREG 38,907 множественная полиномиальная регрессия
16 WPATH 33,707 путевые коэффициенты Райта

Программы многомерной классификации
17 KLASR 37,865 кластерный анализ признаков
18 KLASX 37,791 кластерный анализ объектов
19 DISCR линейный дискриминантный анализ

Сервисные программы
20 CLR 13,054 очистка экрана
21 TrLIT 19,658 транслитерация текстов

Специальные программы
22 FIELD 52,221 учет пестроты почвенного плодородия
23 GRIF 41,628 анализ общей (ОКС) и специфической (СКС) комбина-

ционной способности
24 EcoSTB 34,012 определение экологической стабильности
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Продолжение табл. 12,1

№ п/п Название Размер файла 
(байт) Предназначение программы

Программы оптимизации селекционного процесса
25 BelSq 31,368 планирование селекционных скрещиваний по методу 

«белорусского квадрата»
26 Shema 40,061 составление схем посева и печати журнала полевых 

наблюдений
27 Cr-Bsd 48,836 создание «bsd» и «fld» файлов и проверка соответствия 

журнала схеме посева 
28 TestS 48,786 оценка образцов по комплексу признаков в селек ци-

онных питомниках
29 CrFile 34,340 создание файла средних значений по линиям, комби-

нациям скрещивания, родительским формам
 
 Размер всех exe-файлов составляет 1058950 байт, описание программ – 

579344 байт. Итого – 1638294 байт, т. е. чуть больше одной дискеты формата 1,44 К. 
Пакет АБ-Стат может ра ботать при оперативной памяти (RAM) объемом 512 K. 
В процессе работы боль шинство программ создают временные рабочие файлы, 
объем которых за висит от объема обрабатываемых данных, что требует допол-
нительной свободной дисковой памяти (обычно не более 360 K).

Практически все программы ограничены по количеству переменных (при-
знаков) – до 50, но не ограничены количеством наблюдений (иск лючение – про-
граммы ANOVA, REGR и RCORR). В связи с этим объем файла данных зависит 
от емкости диска, а работа некоторых программ может занимать больше време-
ни, чем в других паке тах программ. 

Почти все программы пакета АБ-Стат учитывают в своей работе пропущен-
ные значения. Исключение – программа многофакторного дисперсионного ана-
лиза ANOVA, для которой создана специальная программа восстановления про-
пущенных значений (см. программу WOST).

Следует подчеркнуть, что пакет АБ-Стат не предназначен для обработки баз 
данных, так как не имеет возможности выбора и группировки данных по сложным 
условиям. Графические возможности пакета ограничены псевдог рафикой. Для 
графических целей более целесообразно использовать системы ведения и анали-
за баз данных (например, Dbase, Paradox, Lotus 1-2-3), а также системы графиче-
ского представления ре зультатов (в частности, Harvard Graphics, Boeing Graph).

12.1.3. Программа BIODIS

При обработке экспериментальных данных, как правило, предполагается, 
что они подчиняются нормальному, или Гауссову, распределению. В крайнем 
случае используется еще биномиальное распределение, а для редких событий 
или малых выборок – соответственно распределения Пуассона и Стьюдента.  
В частности, только эти распределения рассматриваются в известном учебном 
пособии П. Ф. Рокицкого «Биологическая статистика» [6]. Однако необходимо 
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учитывать, что в целом ряде случаев биологические данные могут отвечать дру-
гим распределениям, например, распределению Максвелла, Шарлье и т. д. [7]. 

Важно четко представлять характер распределения, которому подчиняются 
экспериментальные данные, поскольку в случае его несовпадения с нормальным 
распределением нельзя использовать статистические методы, на нем основан-
ные. В частности, к неверным выводам приведет применение таких популярных 
в биологии статистических показателей, как среднее и среднеквадратичное от-
клонение. Некорректно также для описания дисперсии применять стандартную 
ошибку среднего и т. д. [8]. Здесь следует вспомнить работы О. О. Кедрова-
Зихмана, который много внимания уделял проверке нормальности распределе-
ний биологических данных. Он показал, что в значительном числе случаев на-
блюдается сильное отклонение от нормального распределения, что можно опре-
делить по величине статистических моментов порядка выше второго: коэффи - 
циентов эксцесса и асимметрии (в случае нормального распределения они равны 
3 и 0 соответственно). Например, нельзя ожидать нормального распределения 
при создании синтетических гибридных популяций. Развитый О. О. Кедровым-
Зихманом математический аппарат изложен им в ряде работ, в частности в моно-
графии «Поликросс-тест в селекции растений» [9]. 

Нами создана программа BIODIS (BIOmetrical DIStribution) для персональ-
ных ЭВМ, дающая в руки биологов удобный в пользовании инструмент для бы-
строй и надежной оценки вида распределения экспериментальных данных вне 
зависимости от их характера [10]. Программа написана на Паскале, размер ее 
exe-файла 136 КБ.

Программа позволяет сделать выбор между семью следующими распределе-
ниями: нормальное, биномиальное, Пуассона, t-распределение (Стьюдента), Макс-
велла, геометрическое, равномерное. При этом учитывается характер экспери-
ментальных данных, т. е. величина выборки (больше или меньше 20 измерений  
в обрабатываемом массиве) и наличие так называемых «выбросов» (или грубых 
ошибок измерений), так что экспериментатор может задать соответствующий 
режим обработки. 

Для оценки достоверности гипотезы о виде распределения на выбор предла-
гаются три критерия: χ2, Колмогорова и ω2. При этом в программу встроены ре-
комендации по применению того или иного критерия согласия. 

В частности, отмечается, что критерий χ2 является стандартным в биометрии 
для проверки гипотезы согласия. Недостатком метода является то, что преду-
смотренная в нем группировка данных по классам (интервалам) приводит к не-
которой потере информации. К числу его преимуществ помимо универсально-
сти относится то, что при его применении нет необходимости учитывать точные 
значения наблюдений. Однако применять этот критерий рекомендуется для вы-
борок, чей объем превышает 50 значений.

Критерий согласия Колмогорова применяется в случаях, когда имеет место 
непрерывное распределение (нормальное, Максвелла, Стьюдента, равномерное). 
Он наиболее удобен для малых выборок, но его использование обычно затрудне-
но большим объемом вычислений. Применение ЭВМ снимает это ограничение. 
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В отличие от критерия Колмогорова тест ω2 применим как для непрерывных, 
так и дискретных распределений. Поскольку он работает с каждым измерением, 
его рекомендуется применять для выборок малого объема. Степень близости 
экспериментального и теоретического распределений измеряется более слабой 
метрикой, поэтому он слабее реагирует на экстремальные данные, т. е. он пред-
почтительнее для обработки данных с «выбросом».

После открытия файла необходимо выбрать интересующий фактор, типы 
распределения и критерий согласия. Можно также задать условие на выборку – 
малая (до 20 значений) или с «выбросами». По умолчанию задается стандартный 
характер выборки.

Результаты вычислений выводятся на экран и могут быть по желанию рас-
печатаны на принтере.

Ниже приводятся примеры таких вычислений.
Пример 1.
Отчет
Файл – MAS_KOL.TM
Фактор – Масса зерен колоса. Г
Объем выборки: 21
Математическое ожидание: 1.066190476
Среднеквадратическое отклонение: 0.102687691
Медиана: 1.0400000000
Распределение: Нормальное 
Критерий: χ-квадрат = 4.451585906
Данные согласуются с распределением.
С помощью анализа отчета, выдаваемого программой, можно подбирать наи-

более подходящее распределение, даже если гипотеза о распределении подтвер-
дилась для нескольких законов.

Пример 2.
Для фактора «Выход мутантов» (файл ZONA. TM) подошли распределения:

Нормальное W•	 1 = 0.0704;
Геометрическое W•	 2 = 0.1372;
Стьюдента W•	 3 = 0.0716.

Сравнивая значения статистики критерия, можно сделать вывод, что лучше 
всего описывает данные модель нормального распределения, так как W1 < W2  
и W1 < W3.

Таким образом, предложенная программа BIODIS представляется удобным 
инструментом для оценки характера эмпирического распределения как первого 
этапа биометрической обработки данных. Она снабжена дружественным интер-
фейсом, обширным справочным и рекомендательным материалом, который по-
может в работе с программой биологам, не имеющим достаточных знаний по 
математической статистике.
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12.1.4. Модернизация пакетов РИшОН и АБ-СТАТ

За годы, прошедшие с момента создания пакетов РИШОН и АБ-СТАТ, их 
дизайн, ориентированный на операционную систему MS DOS, морально уста-
рел. Назрела необходимость перевода пакетов на более современную платформу. 
В начале 2000-х годов нами была предпринята попытка разработки комплексной 
программы теоретико-информационного анализа генетических процессов у сель-
скохозяйственных растений с учетом влияния средовых факторов в формализме 
MS Excel [11]. С учетом этого опыта представляется перспективным создать па-
кет прикладных генетико-селекционных программ для персональных компью-
теров с современным пользовательским интерфейсом на платформе MS Windows, 
т. е. определить принципы и дизайн пакета, интегрировав в него базы генетико-
селекционных данных, разработать обновленный пакет прикладных генетико-
селекционных программ и апробировать его на конкретных экспериментальных 
данных.

В предлагаемом для разработки пакете прикладных генетико-селекционных 
программ на современной, удобной и привычной для пользователей платформе 
Windows будет реализован системный подход, позволяющий осуществить весь 
комплекс необходимых вычислений, в частности, провести генетико-статисти-
ческую обработку данных на ЭВМ, дать количественную оценку перспективно-
сти тех или иных генотипов для использования в селекционном процессе, спла-
нировать оптимальные севообороты, сделать расчеты наиболее экономичного 
использования удобрений и препаратов химической защиты растений и т. д.

Кроме того, в процессе общения с пользователями встала задача совершен-
ствования генетической части пакета, ее существенного расширения за счет соз-
дания ряда новых компьютерных моделей, позволяющих еще больше упростить 
процесс обработки экспериментальных данных и дающих возможность извле-
кать дополнительную информацию из анализируемого материала (например, 
экспресс-метод наименьших квадратов для обработки данных, сгруппирован-
ных по типу «шаблона»; программа доказательства генотипического различия 
между группами сортов по эколого-географическому происхождению; анализ 
преимущества сортов по показателям величины признака, его стабильности  
и пластичности; интегральная оценка генотипов по сумме признаков с учетом 
их взаимодействия со средой и др.) [12]. 

Разработанные новые генетико-статистические компьютерные модели по-
зволят получать более полную информацию о развитии количественных при-
знаков сельскохозяйственных растений в зависимости от генотипа и условий 
среды и на этой основе рекомендовать перспективные для селекции и агротех-
ники сорта, определять задачи и направления гибридизационных программ и т. д.

В целом современный пакет прикладных генетико-селекционных программ 
для персональных компьютеров с удобным пользовательским интерфейсом на 
платформе Windows будет востребован в учебных, научно-исследовательских и 
селекционных учреждениях республики и стран СНГ и явится хорошим приме-
ром использования информационных технологий для оптимизации и ускорения 
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селекционного процесса. В частности, только в высших учебных заведениях 
биологического и аграрного профиля страны имеется свыше 10 тысяч потенци-
альных пользователей – студентов и преподавателей. Еще не менее 1,5 тысячи 
специалистов можно насчитать в научно-исследовательских и селекционных 
учреждениях Беларуси. С учетом России, Украины и Казахстана эту цифру мож-
но смело увеличить на порядок. Разработка при ее переводе на английский язык 
может также пользоваться спросом в дальнем зарубежье. 

12.2. Система компьютерной алгебры Mathematica
В настоящее время на Западе разработано несколько универсальных ком-

пьютерных систем, дающих специалистам-нематематикам возможность решать 
ряд сложных задач в области своих исследований «в формульном представлении», 
не вдаваясь в математические тонкости. К ним можно отнести системы Maple, 
MathCAD, MatLab, Mathematica. Наиболее мощной и эффективной из них явля-
ется система Mathematica, разработанная в США коллективом авторов под руко-
водством профессора С. Вольфрама и выпускаемая фирмой Wolfram Research 
Inc. Несмотря на то что основное назначение системы – символьные вычисления, 
она может быть использована и как «очень большой калькулятор», и для прове-
дения численных вычислений с любой заданной точностью. На русском языке 
имеются пособия по компьютерной системе Mathematica [13, 14].

Посмотрим, как можно использовать систему компьютерной математики для 
решения биологических задач методами линейного программирования. В каче-
стве искусственного примера возьмем типичный случай из сельскохозяйствен-
ной практики. Пусть в зерносовхозе производят пшеницу и рожь, причем воз-
можно использовать три сорта пшеницы и два сорта ржи, отличающиеся по уро-
жайности, качеству зерна и требованиям к агротехнике. Для каждого сорта 
установлен расход на один гектар органических и минеральных удобрений, гер-
бицидов и средств защиты растений. Разумеется, известна урожайность каждо-
го сорта с 1 га, а следовательно, и прибыль. Трудовые затраты по каждой культу-
ре и сорту примерно одинаковы (выше для пшеницы на 20–30%). Сколько гекта-
ров зернового клина (обычно это 1000–2000 га) надо отвести под тот или иной 
сорт, чтобы прибыль была максимальной в условиях ограниченности матери-
альных ресурсов? Это типичная задача линейного программирования. Исходные 
данные для ее решения в расчете на площадь в 1000 га приведены в табл. 12.2.

Таблица 12.2. Цифровые данные к задаче о нахождении оптимального плана 
посевных площадей

Параметры
Пшеница Рожь

Ресурсы
Cорт A Сорт B Сорт C Сорт M Сорт N

Трудовые затраты 1,3 1,2 1,2 1 1 1300
Расход удобрений 7 5 5,5 4 3,5 7500
Расход гербицидов 8 5 6 3 2 5600
Прибыль 11,5 6,5 8 5 4
Посевная площадь х1 х2 х3 х4 х5 1000
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Получаем следующую математическую задачу:

z = 11,5x1 + 6,5x2 + 8x3 + 5x4 + 4x5 → max,
1,3x1 + 1,2x2 +1,2x3 +x4 +x5 ≤ 1300,
7x1 + 5x2 + 5,5x3 +4x4 + 3,5x5 ≤ 7500, 
8x1 + 5x2 + 6x3 +3x4 +2x5 ≤ 5600,
x 1 +x2 +x3 +x4 +x5 ≤ 1000,
xi ≥ 0. 

В отличие от других аналогичных пакетов система Mathematica позволяет 
решить эту, на первый взгляд довольно сложную, задачу с помощью одной ко-
манды:

In[10]:=ConstrainedMax[11.5 x1 + 6.5 x2 + 8 x3 + 5 x4 + 
 4 x5, {1.3x1 + 1.2 x2 + 1.2 x3 + x4 + x5 <= 1300, 
 7x1 + 5 x2 + 5.5 x3 + 4 x4 + 3.5 x5 <= 7500,      
 8 x1 + 5x2 + 6 x3 + 3 x4 + 2 x5 <= 5600, 
 x1 + x2 + x3 + x4 + x5 <= 1000}, {x1, x2, x3, x4, x5}].

Результат выполнения этой команды приведен ниже. Из него видно, что выгод-
нее всего возделывать сорт A пшеницы и сорт N ржи:

Out[10]={8500., {x1 → 600., x2 → 0, x3 → 0, x4 → 0, x5 → 400.}}. 

Посмотрим, как изменятся результаты, если несколько модифицировать ис-
ходные данные, например, сделать одинаково прибыльными сорта А и С пшени-
цы. В этом случае коэффициент при x1 меняется с 11,5 на 8:

In[11]:=ConstrainedMax[8 x1 + 6.5 x2 + 8 x3 + 5 x4 + 
 4 x5, {1.3x1 + 1.2 x2 + 1.2 x3 + x4 + x5 <= 1300, 
 7x1 + 5 x2 + 5.5 x3 + 4 x4 + 3.5 x5 <= 7500,     
 8 x1 + 5x2 + 6 x3 + 3 x4 + 2 x5 <= 5600, 
 x1 + x2 + x3 + x4 + x5 <= 1000}, {x1, x2, x3, x4, x5}].

Выводы же меняются принципиально – становится более выгодным использо-
вать сорт С пшеницы, причем существенно сокращаются посевные площади под 
сортом N ржи. Прибыль при этом несколько уменьшается:

Out[11]={7600., {x1 -> 0, x2 -> 0, x3 -> 900., x4 -> 0, x5 -> 100.}}. 

Если на 20% увеличить прибыль от использования сорта M (коэффициент 
при x4 увеличивается от 5 до 6), становится экономически целесообразно сеять 
именно этот сорт ржи, причем общая прибыль при этом несколько возрастает 
(от 8500 до 8860):

In[12]:=ConstrainedMax[11.5 x1 + 6.5 x2 + 8 x3 + 6 x4 + 
 4 x5, {1.3x1 + 1.2 x2 + 1.2 x3 + x4 + x5 <= 1300, 
 7x1 + 5 x2 + 5.5 x3 + 4 x4 + 3.5 x5 <= 7500,     
 8 x1 + 5x2 + 6 x3 + 3 x4 + 2 x5 <= 5600, 
 x1 + x2 + x3 + x4 + x5 <= 1000}, {x1, x2, x3, x4, x5}],

Out[12]={8860., {x1 -> 520., x2 -> 0, x3 -> 0, x4 -> 480., x5 -> 0}}. 
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Из приведенных примеров видно, насколько легко с помощью системы ком-
пьютерной математики решать задачи линейного программирования, проигры-
вать различные ситуации, а также проверять возможные последствия тех или 
иных управленческих решений (например, за счет регулирования закупочных 
цен и т. п.).

Мы рассмотрели так называемую «задачу на максимум». В генетике и селек-
ции задача линейного программирования часто формулируется как «задача на 
минимум», или задача о диете или оптимальном рационе. Пусть имеется n видов 
продуктов, в которых содержится в разных количествах m видов питательных 
веществ. Обозначим через yi количество купленного продукта i-того вида (i = 1, 
…, n), bi – цену единицы i-того продукта, cj – необходимый минимум j-того пи-
тательного вещества ( j = 1, …, m), через aij – количество питательного вещества 
в единице i-того продукта. Тогда получаем систему

Σ yi aij ≥ cj  ( j = 1, …m),
yi ≥ 0  (i = 1, …n), 
Σ bi yi → min.

Легко заметить, что так же описывается в общем виде и задача о выборе 
оптимальной стратегии селекционного процесса, включении в него тех или 
иных дорогостоящих, но эффективных молекулярно-генетических методов.

12.3. Использование теории информации 
в обработке генетико-селекционных данных

В современной биологии наибольшее распространение получили математи-
ческие и кибернетические методы, связанные с традиционным статистическим 
подходом [2, 6, 15, 16 и др.]. Однако в целом ряде случаев экспериментальный 
материал заставляет сомневаться в самом существовании априорных моделей, 
на которых основана вся статистическая методология [17]. В этих обстоятель-
ствах представляется необходимым строить анализ эколого-генетических селек-
ционных данных на какой-то иной методологической основе, более адекватной 
характеру экспериментального материала. Излагаемый ниже материал дает при-
мер такой информационной технологии – теоретико-информационного подхода. 
Он не требует от исследователя детального знакомства с идеологией применяе-
мого метода. Все, что нужно, – это какие-то описывающие систему эксперимен-
тальные данные, используя которые можно, с одной стороны, проводить более 
обоснованную экстраполяцию результатов, полученных в пределах более или 
менее ограниченного числа наблюдений, а с другой – помочь в понимании меха-
низма исследуемого.

12.3.1. Теоретико-информационная мера оценки неопределенности

Теория информации, заложенная работами К. Шеннона и Н. Винера (см. рус-
ский перевод [18, 19]) как сугубо техническая дисциплина, получила широкое 
распространение в биологии, психологии, лингвистике и других науках есте-
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ственного и гуманитарного профиля. По сути дела теория информации пред-
ставляет собой одну из возможных моделей измерения неопределенности. Ос-
нов ные особенности этого подхода изложены в классической работе Г. Кастлера 
«Азбука теории информации» [20, с. 25].

«1. Количество информации есть измеримая абстрактная величина, причем 
ее значение не зависит от объекта, точно так же, как длина, вес или температура 
имеют физический смысл независимо от природы нагретого объекта или объек-
та, имеющего длину или вес.

2. Информация связана с ансамблем возможных исходов некоторого собы-
тия; ее величина зависит от вероятностей этих исходов, но не от их причин и не 
от их следствий».

Согласно К. Шеннону и Н. Винеру, количество информации, заключающееся 
в некоторой группе событий X = {xi}, реализующихся с вероятностями pi = p(xi), 
равно 

1 2( ) ( ) log ( ( )).i
i

H X p x p x= −∑

Эта формула является отправной для построения всего математического ап-
парата теории информации. Ее развитие будет представлено в следующих пара-
графах на примере генетических процессов. Описываемая ею информационная 
функция очень похожа на энтропийную функцию Больцмана. Связь информа-
ции с энтропией и их взаимоотношения обсуждаются во многих работах, в том 
числе в известной книге Л. Бриллюэна «Наука и теория информации» [21].

Когда используется логарифм по основанию 2, тогда количество информа-
ции измеряется в бинарных символах – «битах». В принципе, можно использо-
вать и другие основания логарифма. Когда применяются десятичные логариф-
мы, единица информации называется «хартли» в честь американского исследо-
вателя Р. В. А. Хартли, занимавшегося в 1920-е годы проблемами передачи 
информации. Если используются натуральные логарифмы, единица информа-
ции называется «нит». 

Отметим некоторые свойства информационной функции. Во-первых, ее эле-
менты независимы. Это значит, что функция 

Fi = – pi log2 pi 

зависит только от pi (а не от какого-либо p0). Во-вторых, она непрерывна, так как 
малые изменения pi ведут к малым изменениям Fi и H(X) в целом. В-третьих, эта 
функция аддитивна, т. е.

H(X,Y) = H(X) + H(Y). 

В-четвертых, информационная функция, или, как ее еще называют, функция Шен-
нона–Винера, правильно нормирована. Это значит, что информация от пары 
равновероятных альтернативных событий (p1 = p2 = 1

2
) равна единице:

H(X) = – ( 1
2

log2 
1
2

+ 1
2

log2 
1
2

) = 1. 
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Как теория информации, так и математическая статистика имеют дело с ве-
роятностями тех или иных событий и занимаются разработкой методов извлече-
ния максимально полной информации из ограниченного запаса наблюдений или 
экспериментов. Даже строгое определение информации было впервые введено 
знаменитым статистиком Р. Фишером в его работе, посвященной теории оценок. 
Это заставляет многих математиков считать теорию информации одной из вет-
вей математической статистики, связанной с одной из возможных мер информа-
ции, а именно логарифмической мерой Это приводит к замене обычных крите-
риев проверки статистических гипотез на информационные (логарифмические). 
В частности, как отмечает академик А. Н. Колмогоров в предисловии к моногра-
фии С. Кульбака «Теория информации и статистика», информационный крите-
рий [22]

( ) log ( / )i i i i
i

I p q p q= − −∑

оказывается сильным конкурентом стандартного критерия χ2:
2 2( ) /i i i

i
p q qχ = − −∑

при проверке гипотезы о принадлежности выборки pi к одному общему распре-
делению qi.

Общность корней и имеющееся сходство приводят к тому, что в обеих этих 
дисциплинах часто используются одни и те же методические приемы, в частно-
сти многомерные таблицы сопряженности признаков. Однако цели, ради кото-
рых они применяются, в статистике и теории информации различны. В матема-
тической статистике таблицы сопряженности признаков применяются в корре-
ляционном и дисперсионном анализе для оценки достоверности различий 
действия разных факторов по отдельности и в совокупности. Та же самая цель 
оценки различий остается и при использовании в статистике информационной 
меры различий факторов. Иначе обстоит дело в теоретико-информационном 
подходе, как это будет видно из дальнейшего изложения. Здесь таблицы сопря-
женности признаков являются инструментом для построения так называемых 
каналов связи и вычисления на этой основе коэффициентов передачи информа-
ции от одних факторов (совокупностей факторов) к другим.

Любая сложная система состоит из частей, элементов, между которыми су-
ществуют более или менее сильные связи. Тогда наличие данных о состоянии од ной 
части или элемента системы подразумевает наличие информации о состоянии 
другого, связанного с ним элемента системы. Эта информация тем больше, чем 
сильнее связь. С технической точки зрения такая взаимосвязь может быть пред-
ставлена в виде канала, по которому от одного элемента к другому передается 
информация. Задача описания такой системы сводится, в определенной степени, 
к оценке эффективности передачи информации между элементами системы. 

Чем больше элементов в изучаемой системе, тем сложнее бывает проведение 
информационного анализа [20, с. 42–43]. Так, в двухкомпонентной системе не-
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обходимо учитывать связь между ее частями. Появление третьего элемента (или 
фактора) осложняет ситуацию так называемой «связью между связями». В си-
стеме из четырех элементов приходится учитывать связь между одной из частей 
и комплексом связей и т. д. Кроме того, в системах, состоящих из большого числа 
элементов, возможен эффект объединения, когда некоторые компоненты системы 
сильно взаимодействуют между собой, выступая как единое целое по отноше-
нию к остальной части системы. Вряд ли можно рассчитать все информацион-
ные потоки в таких сложных системах вручную, без применения вычислитель-
ной техники. Одна из возможных компьютерных схем, примененная к генетиче-
ским процессам, приводится в настоящей главе.

12.3.2. Теоретико-информационные основы моделирования 
генетических и селекционных процессов на эВМ

В процессе теоретико-информационного анализа биологической системы ре-
шается следующая последовательность задач: 

1) классифицируются характеристики объектов по значимости в определе-
нии величины интересующего показателя или признака; 

2) выделяются уровни этого признака, соответствующие различным значе-
ниям рассматриваемых показателей; 

3) устанавливается закон изменения этих уровней при всех возможных соче-
таниях значений.

В итоге с помощью ЭВМ строится логическая схема взаимодействия элемен-
тов системы – модель исследуемого явления, выясняются потоки информации  
в такой модели, определяются зависимые и независимые свойства. В дальней-
шем модель может использоваться для выдачи прогнозов поведения этой и ана-
логичных систем в тех ситуациях, когда экспериментальные работы не прово-
дились (например, иные экологические или географические условия, изменения 
климата, применение новых агротехнических мероприятий) или просто невоз-
можны (в частности, при временном прогнозе). 

С кибернетической точки зрения любая система может быть представлена  
в виде «черного ящика» с N входами (действующими факторами или параметра-
ми) и M выходами (результирующими параметрами или явлениями). Так обсто-
ит дело при решении задач классификации или распознавания, с которыми при-
ходится сталкиваться в геоботанике, биогеоценологии и смежных дисциплинах 
[23]. При обработке генетических и эколого-генетических данных сама структура 
задачи позволяет упростить анализ, сведя все выходы системы к одному, имею-
щему явно выраженный биологический смысл. Это может быть, например, вес 
тысячи зерен, выход мутаций, средняя продолжительность жизни, размер попу-
ляции или иной интегральный показатель, в котором фокусируется влияние 
действующих на систему факторов [24]. 

Пусть явление Y имеет m различных состояний y1, y2, ..., ym, а каждый из N 
факторов Xi имеет n(i) различных состояний x1, x2, ..., xn(i). Когда состояния фак-
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тора и явления xij и yk независимы, вероятности их одновременного наблюдения 
связаны между собой хорошо известной в теории вероятностей формулой 

p(yk, x ij) = p(yk)p(xij).

В этом предположении для условной вероятности наблюдения состояния yk при 
условии, что состояние xij уже реализовалось, справедливо равенство 

p(yk/xij) = p(yk,xij) / p(xij) = p(yk)p(xij) / p(xij) = p(yk). 

Любое взаимодействие между xij и yk нарушает это равенство. В частности, когда 
p(yk / xij) > p(yk), говорят, что информация передается от xij к yk. Таким образом, 
задача исследователя на первом этапе сводится к отысканию таких взаимодей-
ствующих пар yk, xij и к оценке степени этого взаимодействия.

Для этого в теории информации вводятся так называемые энтропийные 
функции

2( ) ( ) log ( ( )),k k
k

H Y p y p y= −∑

2( ) ( ) log ( ( )),i ij ij
j

H X p x p x= −∑

2( ) ( / ) log ( ( / )),ij k ij k ij
k

H X p y x p y x= −∑

 I(Y, xij) = H(Y) – H(Y/xij), 

( , ) ( ) ( / )).i ij ij
j

T Y X p x I Y x= ∑

Здесь H(Y) – максимальная энтропия явления Y, H(Xi) – максимальная энтропия 
действующего фактора i, H(Y/xij) – условная энтропия явления Y для некоторого 
фиксированного состояния xij. Физический смысл I(Y, xij) – это условная инфор-
мация, которую можно получить о любом состоянии явления Y при некотором 
фиксированном состоянии фактора xij. Средняя информация, содержащаяся в та-
кой системе, дается выражением T(Y, Xi).

Из сопоставления этих формул видно, что

T(Y, Xi) = H(Y) + H(Xi) –H(Y, Xi) = T(Xi, Y), 

где H(Y, Xi) определяются аналогично H(Y) и H(Xi). Эта формула говорит, что  
с теоретико-информационных позиций совершенно безразлично, передается ин-
формация от Xi к Y или наоборот. Как будет видно в дальнейшем, это может 
быть важно при решении обратной задачи – предсказании значения действую-
щего фактора по известному состоянию явления.

Операция по расчету величин p(yk), p(yk / xij), H(Y), H(Xi), H(Y, X i ), T(Y, Xi) на-
зывается построением каналов связи [25]. Эффективность передачи информации 
от Xi к Y и от Y к Xi при этом определяется формулами

K(Y; Xi) = T(Y, Xi) / H(Xi), K(Xi; Y) = T(Xi, Y)/H(Y). 
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Можно рассчитать таким образом все 2N коэффициентов K(Y; Xi) (прямые 
информационные потоки) и K(Xi; Y) (обратные информационные потоки) и ран-
жировать все действующие факторы по величине их влияния на результирую-
щее явление и наоборот. Затем можно редуцировать количество действующих 
факторов, отбросив те из них, которые дают наименьшую информацию о системе. 

Дальнейший многофакторный анализ, в котором учитывается взаимодей-
ствие двух, трех, четырех и т. д. действующих факторов, ведется уже только по 
наиболее информативным из них. Формулы для оценки степени взаимодействия 
факторов аналогичны приведенным выше выражениям, однако в качестве аргу-
мента стоят сочетания {Xi, Xj}, {Xi, Xj, Xk} и т. д. В частности, для двух факторов 
имеем:

2
,

( , ) ( , ) log ( ( , )),i j il jm il jm
l m

H X X p x x p x x= −∑

2( / , ) ( / , ) log ( ( / , )),il jm k il jm k il jm
k

H Y x x p y x x p y x x= −∑

( / , ) ( ) ( / , ),il jm il jmI Y x x H Y H Y x x= −

,
( , , ) ( , ) ( / , ),i j il jm il jm

l m
T Y X X p x x I Y x x= ∑

K(Y; Xi, Xj) = T(Y, Xi, Xj) / H(Xi, Xj), K(Xi, Xj;Y) = T(Y, Xi, Xj / H(Y). 

Представленный математический аппарат позволяет обработать эксперимен-
тальные данные и зафиксировать текущее состояние изучаемой системы, т. е.:

1) оценить зависимость явления от каждого фактора и их комбинаций;
2) измерить влияние каждого состояния любого фактора;
3) найти наиболее типичные состояния явления для каждого состояния дей-

ствующего фактора;
4) изучить особенности взаимодействия различных состояний факторов, ко-

торыми определяется поведение явления.

12.3.3. Программное обеспечение 
для теоретико-информационного анализа и его верификация

Использование теоретико-информационного анализа (ТИА) для расчетов 
вручную невозможно вследствие большого объема вычислений. Для облегчения 
задачи мы разработали соответствующее программное обеспечение для персо-
нального компьютера. Предлагаемая система рассчитана на пользователей-
непрофессионалов, т. е. обладает так называемым дружественным интерфейсом, 
облегчающим работу в ней биологам, мало знакомым с теорией информации  
и математической логикой:

система управления электронными таблицами TabMan (Table Manager);•	
программа первичного скрининга факторов CDMan (Class Division Ma nager);•	
блок многофакторного анализа ICMan•	  (Information Channel Manager);
система построения прогноза LoSMan (Logical Simulation Manager).•	
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Рис. 12.4. Реализация ТИА для операционной системы MS DOS

Рис. 12.5. Пример расчетов воздействия абиотических факторов на растения разных видов 
(программа теоретико-информационного анализа написана для MS Excel) [11]
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Блоковая схема организации применена нами для операционной системы MS 
DOC. Соответствующее программное обеспечение для персональных компью-
теров создано в середине 1990-х годов на Паскале (вариант BorlandPascal). На 
рис. 12.4 из нашей работы [26] приведен пример использования этой программы.

В настоящее время в Институте генетики и цитологии НАН Беларуси разра-
батывается версия программы на платформе Windows. Один из возможных ва-
риантов ее реализации представлен на рис. 12.5.

Нами проведено тщательное сравнение результатов, полученных при инфор-
мационном анализе и в традиционных статистических методах. Для таких рас-
четов были использованы данные, по которым проводился корреляционный  
и дисперсионный анализ в хорошо известных учебниках П. Ф. Рокицкого [6]  
и Г. Ф. Лакина [7], монографии Л. В. Хотылевой и Л. А. Тарутиной [27].

Таблица 12.3. Сравнение расчетов теоретико-информационного (ТИА) 
и корреляционного (КА) анализа

Литературный 
источник 

Результирующий 
параметр Действующий фактор rxy, вывод КА K(Y; X), вывод ТИА

[6, с. 112]
Вес гребешка у пе-
тушка

Вес тела петушка  0,87
Эффект имеется

 0,693
Информативность 
велика

[6, с. 113]
Среднесуточный 
привес у бычка

Живой вес бычка 
при рождении

 0,023
Эффекта нет

 0,609
Информативность 
велика

[6, с. 126]
Количество за бо-
ле ваний лепто спи-
розом

Количество вы пав-
ших осадков

 0,37
Эффект недосто-
верен

 0,385
Информативность 
невысока

Табл. 12.3 показывает, что информационная мера дает приблизительно те же 
результаты, что и корреляционный анализ. Правда, из этой схемы выпадает вто-
рой пример. Однако наблюдаемые различия могут быть объяснены сильной не-
линейностью данных. В самом деле, проведенный нами регрессионный анализ 
этих данных дает аппроксимирующий полином вида:

Y = 4017,812–51,323X–6,732X 2+0,231X 3–0,002X 4. 

Ясно, что в этом случае использование корреляционного анализа неправомерно, 
и ТИА дает более правдоподобную оценку имеющегося взаимодействия. 

В целом первая стадия ТИА похожа на корреляционный анализ. Здесь ис-
пользуется та же корреляционная решетка и проводится такое же разбиение на 
классы. Но информационный анализ позволяет изучать нелинейный случай  
и получать дополнительные сведения. Так, в третьем примере K(Y;X)=0,385,  
т. е. информационный поток от фактора (количества осадков) к явлению (числу 
заболеваний лептоспирозом) невысок. В то же время обратный поток информа-
ции от явления к фактору значительно выше: K(X; Y) = 0,618. Это значит, что 
обратную задачу ТИА в данном случае можно решить, т. е. можно по числу за-
регистрированных заболеваний судить о количестве выпавших осадков в месяцы 
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вспышки заболеваемости. Здесь налицо аналогия с таким математическим по-
нятием, как условие необходимости и достаточности. Повышенная влажность 
является условием необходимым, но не достаточным, так как существуют дру-
гие факторы, определяющие поведение анализируемой системы. В то же время 
повышение заболеваемости является по отношению к влажности своеобразным 
условием достаточности (своеобразным потому, что на самом деле рост числа за-
болеваний не определяет погодных условий, а только позволяет судить о них). 
Еще один момент, который необходимо отметить, это отличие коэффициента 
передачи от коэффициента корреляции. В корреляционном анализе принимает-
ся, что связь отсутствует, если коэффициент корреляции меньше ±0,5. В инфор-
мационном анализе все определяется относительным вкладом каждого действу-
ющего фактора. Как будет видно из следующего обсуждения, можно принимать 
во внимание и коэффициенты передачи 0,2–0,3 при условии, что другие факто-
ры дают меньший информационный вклад в результирующее явление.

Таблица 12.4. Сравнение расчетов теоретико-информационного (ТИА) 
и дисперсионного (ДА) анализа

Литературный 
источник 

Результирующий 
параметр Действующий фактор Вывод ДА K(Y; X ), вывод ТИА

[7, с. 162]

Урожай Способ обработ ки 
почвы
Повторность опы та

Эффекты недосто-
верны

 0,437
 0,395

Эффекты не раз-
личаются

[7, с. 183]

Процент жира в мо-
локе

Добавки микро эле -
ментов
Группы коров

Эффект недосто-
ве рен
Эффект имеется

 0,087
 0,355

Эффект от группы 
коров выше в 4,1 
раза

[27, с. 40]

Длина початка ку-
курузы

Гибриды
Место выращива-
ния
Взаимодействие 
гиб риды × место 
выращивания

Эффект имеется
Эффекта нет

Эффект взаимо дей-
ствия имеется

 0,235
 0,073
 0,290

Эффекты гибри-
дов и взаимодейст-
вия высокоинфор-
мативны

Табл. 12.4 подтверждает схожесть результатов информационного и диспер-
сионного анализа, однофакторного и двухфакторного. Однако ТИА и в этом слу-
чае дает несколько больше информации. В частности, можно определить классы, 
в которых связь неслучайна. Так, в первом примере наиболее информативны 1-й 
и 4-й способы обработки почвы, во втором случае можно сказать, что наиболее 
вероятный процент жира в молоке лежит в интервале 2,3–2,8% при общем раз-
махе 2,0–4,8%.

Следует отметить, что приемы анализа с помощью ТИА близки к оценке свя-
зи через коэффициент корреляции. Однако измерение зависимости в информа-
ционных единицах более универсально и не требует от экспериментального ма-
териала тех ограничений (линейность, рандомизация, зависимость от объема 



545

выборки и типа распределения и т. д.), которые неизбежны при использовании 
корреляционного метода. Поэтому ТИА особенно удобен для обработки пост-
чернобыльских данных, когда налицо их значительная неустойчивость (в стати-
стическом смысле). Эта нестабильность зачастую затрудняет определение коэф-
фициентов регрессии, а также приводит к неэффективности других стандартных 
методов математической статистики. Невозможность объединить уникальные 
данные в один большой массив ведет к ограничению использования таких мето-
дов, как t- и χ2-критерии. В настоящее время похожие проблемы возникают при 
моделировании нестационарных экономических процессов, представленных од-
ной-единственной реализацией. Для корреляционного анализа таких систем ря-
дом российских ученых предлагаются невероятностные подходы. Однако их ин-
терпретация представляется затруднительной для биологов, не являющихся 
специалистами в области математики. 

При анализе количественных при-
знаков (рис. 12.6) можно ранжировать фак-
торы по силе влияния на результирую-
щий параметр (длину колоса, массу зерен 
в нем, число колосков и ряд других). Кро-
ме того, полученные данные позволяют 
оценить классы, в которые могут попасть 
значения этого параметра при различных 
сочетаниях значений действующих фак-
торов. Так, у массы зерен колоса при общем 
размахе 0,91–1,24 г связь наиболее силь-
на для класса 1,009–1,075 г, менее веро-
ятно попадание в классы 1,141–1,207 г и 
1,207–1,273 г. Учет взаимодействия фак-
торов позволит извлекать больший объ-
ем информации об изучаемых явлениях.

Можно согласиться с мнением ряда 
специалистов о том, что теоретико-ин-
формационный анализ является качественным методом. Однако это высокоин-
формативный метод, объединяющий достоинства корреляционного и дисперси-
онного анализа. При этом он особенно эффективен на малых выборках, когда 
сомнительна гипотеза о существовании генеральной совокупности и стандарт-
ные статистические методы вообще не работают, что часто имеет место при эко-
логическом испытании селекционного материала.

В целом ТИА может быть приложен к большинству исследований эколого-
биологического профиля, когда имеется необходимость в построении модели 
изучаемого явления. Так, в селекционно-генетическом процессе ТИА может стать осно-
вой для разработки методов, учитывающих экологические, географические, кли-
матические и другие особенности проявления признаков, связанных с продуктив-
ностью. Указанный подход представляется перспективным для прогнозирования 
развития исследуемых систем в гипотетических условиях (так называемый прин-
цип «что, если…»), что также важно учитывать в процессе создания нового сорта. 

Рис. 12.6. Анализ количественных признаков 
у дисомиков мягкой яровой пшеницы Опал. 
Зависимость массы колоса от различий в гено-
ме (A, B, D) – I, высоты растения – II, продук-
тивной кустистости – III, числа зерен в колосе – 
IV, плотности колоса – V, числа дней до коло-

шения – VI, длины колоса – VII



Литература

Дромашко С. Е., Мац С. Р., Френкель Г. И. 1. О логической схеме и структуре пакета приклад-
ных программ по генетико-статистическим расчетам // Генетика. – 1995. – Т. 31, № 9. – С. 1314–1316.

Смиряев А. В., Мартынов С. П., Кильчевский А. В.2.  Биометрия в генетике и селекции расте-
ний. – М., 1992. – 269 с. (глава 11: URL http://library.timacad.ru/download/genetics/11.pdf).

Турбин Н. В., Хотылева Л. В., Тарутина Л. А.3.  Диаллельный анализ в селекции растений. – 
Минск, 1974. – 181 с.

Кильчевский А. В., Хотылева Л. В.4.  Генотип и среда в селекции растений. – Минск, 1989. – 191 с.
Аношенко Б. Ю.5.  Программы анализа и оптимизации селекционного процесса растений. 

Материалы 1-го съезда Вавиловского общества ге нетиков и селекционеров (Саратов, 20–25 декабря 
1994 г.) // Генетика. – Т. 30 (прил.). – С. 8–9.

Рокицкий П. Ф.6.  Биологическая статистика. – Минск, 1973. – 319 с. 
Лакин Г. Ф.7.  Биометрия. – М., 1990. – 352 с.
Реброва О. Ю.8.  Описание процедуры и результатов статистического анализа медицинских 

данных в научных публикациях. Часть I. Описание статистического анализа в разделе «Материалы 
и методы». Представление данных в разделе «Результаты» // Международный журнал медицин-
ской практики. – 2000. – № 4. – С. 43–46 (имеется ссылка в Интернет: http://www.mediasphera.ru/
mjmp/2000/4/r4-00-21.htm).

Кедров-Зихман О. О.9.  Поликросс-тест в селекции растений. – Минск, 1974. – 128 с.
Дромашко С. Е., Громыко О. М.10.  Новая компьютерная программа для подбора вида распре-

деления биологических данных // Весцi НАН Беларусі. Сер. бiял. навук. – 1999. – № 1. – С. 28–30.
Дромашко С. Е., Мащиц А. В.11.  Теоретико-информационный анализ генетических процес-

сов. Новая компьютерная программа в формализме Excel // Генетика и селекция в XXI веке: Ма-
териалы VIII съезда генетиков и селекционеров РБ. Минск, 23–25 июля 2002 г. – Минск, 2002. – 
С. 364–365.

Дромашко С. Е., Пятковская О. М., Клевченя Е. М.12.  Пакет прикладных генетико-стати-
стических программ для персональных ЭВМ РИШОН: пути совершенствования // Весцi АН 
Беларусi. Сер. бiял. навук. – 1997. – № 1. – С. 67–70.

Капустина Т. В.13.  Компьютерная система Mathematica 3.0 для пользователей: Справочное 
пособие. – М., 1999. – 240 с.

Шмидский Я. К.14.  Mathematica 5. Самоучитель. – М., 2004. – 592 с.
Cox D. R., Snell E. J.15.  Applied statistics. Principles and examples.– London–New York, 1981. – 

192 р.
Draper N. R., Smith H.16.  Applied regression analysis. – New York, 1981. – 709 р.
Алимов Ю. А.17.  Элементы теории эксперимента. Часть III. Опытная проверка утверждений 

математической статистики. – Свердловск, 1978. – 92 с.
Винер Н18. . Кибернетика или управление и связь в животном и машине. – М., 1968. – 326 с.
Шеннон 19. К. Математическая теория связи // Работы по теории информации. – М., 1963. –  

С. 243–332.
Кастлер20.  Г. Азбука теории информации // Теория информации в биологии. – М., 1960. – С. 9–53.
Бриллюэн Л.21.  Наука и теория информации. – М., 1960. – 392 с.
Кульбак С.22.  Теория информации и статистика. – М., 1967. – 408 с.
Пузаченко Ю. Г., Скулкин В. С.23.  Структура растительности лесной зоны СССР. Системный 

анализ. – М., 1981. – 276 с.
Дромашко С. Е., Френкель Г. И., Дубовской Б. О.24.  О возможности исследования генетических 

систем с помощью информационно-логического подхода // Генетика. – 1995. – Т. 31, № 1. – С. 139–143.
Пузаченко Ю.25.  Г., Мошкин А. В. Информационно-логический анализ в медико-географи-

ческих исследованиях // Итоги науки: Медицинская география. – М., 1969. – Вып. 3. – С. 5–74.
Дромашко С. Е.26.  Математические и компьютерные модели в биологии: взгляд генетика. – 

Минск, 2006. – 139 с.
Хотылева Л. В., Тарутина Л. А.27.  Взаимодействие генотипа и среды. – Минск, 1982. – 109 с.



547

ОГЛАВЛЕНИЕ

Предисловие редакторов . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  5

Глава 1. Генетико-экологические аспекты селекции растений (А. В. Кильчевский) . . . . .  6
1.1. Устойчивое сельское хозяйство и задачи селекции  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  6
1.2. Амбициозная научная повестка дня на 2005–2025 гг. в области геномики и биотехно-
логии растений . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8
1.3. Селекция растений и экология. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  9
1.4. Селекция растений и информация  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  12
1.5. Адаптивная селекция растений . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  16

1.5.1. Адаптивная селекция – определение и особенности . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  16
1.5.2. Изучение взаимодействия генотипа и среды на различных этапах селекционного 
процесса . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  17
1.5.3. Экологическая организация селекционного процесса. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  23

1.6. Селекция энергетически эффективных сортов . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  24
1.7. Селекция на минимальное накопление поллютантов . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  34

1.7.1. Химический состав растений как объект селекции . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  34
1.7.2. Внутривидовая изменчивость растений по накоплению поллютантов  . . . . . . . . .  35
1.7.3. Характер наследования накопления поллютантов . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  40
1.7.4. Стратегия селекции растений на минимальное накопление поллютантов. . . . . . .  43

Глава 2. Оценка взаимодействия генотипа и среды в адаптивной селекции растений 
(А. В. Кильчевский, Л. В. Хотылева) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  50

2.1. Экологическая стабильность и пластичность: определение и методы оценки . . . . . . .  50
2.2. Оценка общей и специфической адаптивной способности генотипов. . . . . . . . . . . . . .  61
2.3. Проблема фона в селекции растений . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  68
2.4. Комплексная оценка среды как фона для отбора в селекционном процессе  . . . . . . . .  71

Глава 3. Генетика гетерозиса (Л. В. Хотылева, Л. А. Тарутина) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  81
3.1. Модель гетерозиса при аддитивно-доминантном характере наследования признака .  82
3.2. Модель гетерозиса при неаллельных взаимодействиях  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  84
3.3. Гетерозис в F2 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  86
3.4. Интерпретация генотипической изменчивости при гетерозисе . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  86
3.5. Компоненты гетерозиса у гибридов F1 кукурузы . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  88
3.6. Неаллельные взаимодействия генов и гетерозис у гибридов тепличного томата . . . .  90
3.7. Объяснение гетерозиса с точки зрения различных типов генного действия  . . . . . . . .  92
3.8. Выявление неаллельных взаимодействий путем сравнения ожидаемых и фактиче-
ских показателей сложных гибридов. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  95
3.9. Анализ генетической природы гетерозиса в диаллельных скрещиваниях . . . . . . . . . .  102



548

3.10. Генетические и средовые компоненты вариации, определяющие гетерозис диал-
лельных гибридов . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  106
3.11. Гетерозис и комбинационная способность . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  110
3.12. Генетическая детерминация комбинационной способности . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  114
3.13. Модели комбинационной способности в диаллельных скрещиваниях . . . . . . . . . . . .  115
3.14. Проявление генных эффектов, определяющих гетерозис в различных условиях 
среды  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  122
3.15. Взаимодействие генов при реализации генетического потенциала гетерозисных 
растений . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  126

Глава 4. Рекуррентный отбор (Л. Н. Каминская)  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  137

4.1. Реципрокный рекуррентный отбор . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  139
4.2. Реципрокная рекуррентная селекция межлинейных гибридов кукурузы на основе 
межсортовых скрещиваний . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  149

4.2.1. Результаты первого цикла реципрокной рекуррентной селекции межлинейных 
гибридов кукурузы на основе межсортовых скрещиваний  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  153
4.2.2. Эффективность второго цикла отбора реципрокной рекуррентной селекции  
на основе межсортовых скрещиваний . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  156

4.3. Рекуррентный отбор в улучшении популяций . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  158
4.4. Условия применения рекуррентного отбора и ограничения, налагаемые разными 
факторами.  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  162

Глава 5. Физиолого-биохимические основы селекции растений на гетерозис (В. В. Ти-
ток, В. А. Лемеш, С. И. Юренкова, Л. В. Хотылева)  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  174

5.1. Биоэнергетические процессы на ранних стадиях онтогенеза линий и гибридов куку-
рузы  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  176
5.2. Физиологические аспекты гетерозиса у томатов в культуре in vitro . . . . . . . . . . . . . . .  193
5.3. Интегральные показатели энергетического метаболизма при формировании гетеро-
зиса в онтогенезе льна-долгунца  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  219
5.4. Особенности роста и развития льна-долгунца при гетерозисе . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  243

Глава 6. Цитогенетические методы в селекции растений (Н. И. Дубовец) . . . . . . . . . . . . .  261
6.1. Роль цитогенетики в селекции растений . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  261
6.2. Хромосомная инженерия зерновых культур – методология и методы исследований .  262
6.3. Развитие исследований в области хромосомной инженерии в Беларуси . . . . . . . . . . . .  270

Глава 7. Геномы органелл клетки и их роль в эволюции и селекции растений (О. Г. Да-
выденко, Н. Г. Даниленко, Е. А. Аксенова, И. М. Голоенко, Н. В. Луханина, М. Г. Синявская, 
А. М. Шимкевич) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  316

7.1. Геном пластид высших растений . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  317
7.2. Геном митохондрий высших растений . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  322
7.3. Наследование органельных ДНК у растений – принципы коадаптации генетических 
систем клетки . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  326
7.4. Цитоплазматическая мужская стерильность: молекулярная природа феномена и воз-
можности практического использования в селекции растений . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  329
7.5. Изменчивость геномов органелл и возможность ее использования . . . . . . . . . . . . . . . .  335
7.6. Эффект геномов органелл на экспрессию хозяйственно важных признаков  . . . . . . . .  341
7.7. Эффект геномов органелл на трансмиссию и рекомбинацию ядерных генов . . . . . . . .  345



549

Глава 8. Генетические основы иммунитета растений к грибным болезням (Е. А. Волуевич, 
А. А. Булойчик). . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  357

8.1. Эволюция взаимоотношений паразита и растения-хозяина. Типы устойчивости . . . .  358
8.2. Специфичность полигенной устойчивости растения-хозяина к биотрофным гриб-
ным патогенам  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  363
8.3. Остаточный эффект преодоленных генов устойчивости пшеницы . . . . . . . . . . . . . . . .  367
8.4. Наследование устойчивости мягкой пшеницы к возбудителям грибных болезней.
Символы главных генов резистентности  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  372
8.5. Роль цитоплазмы растения-хозяина в формировании устойчивости к грибным пато-
генам . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  375
8.6. Стратегия селекции на устойчивость растений к болезням . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  402
8.7. Источники устойчивости мягкой пшеницы к грибным болезням . . . . . . . . . . . . . . . . .  406

Глава 9. Анеуплоидия в генетических исследованиях пшеницы (М. Н. Шаптуренко,  
Л. А. Дыленок, А. П. Яцевич, Н. В. Анисимова, Е. А. Хомич, Л. В. Хотылева) . . . . . . . . . . . . . .  420

9.1. Создание серии моносомных линий пшеницы Опал . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  421
9.2. Генетическая функция отдельных хромосом в проявлении хозяйственно ценных 
признаков . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  427
9.3. Роль ядра и цитоплазмы в генетическом контроле формирования количественных 
признаков . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  439
9.4. Анеуплоидия как фактор формирования генетической изменчивости у пшеницы.
Модели генетической гетерогенности дисомных линий Опал . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  441

Глава 10. Организационные основы работы с генетическими ресурсами растений  
в Европе и Беларуси (М. А. Кадыров, В. В. Горелик) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  455

10.1. Основные цели работы с генетическими ресурсами растений . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  455
10.2. Сохранение генофонда растений . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  455

10.2.1. Способы сохранения . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  455
10.2.1.1. Классификация способов сохранения  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  455
10.2.1.2. Сохранение in situ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  455
10.2.1.3. Сохранение ex situ  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  457

10.2.2. Организационные основы сохранения ex situ в Европейском регионе на совре-
менном этапе . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  458

10.2.2.1. Крупнейшие генетические банки Европы  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  458
10.2.2.2. Организация сохранения генресурсов растений на национальном уровне 
(на примере Чехии и Германии)  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  460
10.2.2.3. Международное сотрудничество . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  465

10.3. Правовые основы международного обмена генетическими ресурсами растений,  
используемыми в селекции . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  475

10.3.1. Конвенция о биологическом разнообразии . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  475
10.3.2. Международный Договор о растительных генетических ресурсах для произ-
водства продовольствия и использования в сельском хозяйстве . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  476
10.3.3. Стандартное соглашение о передаче материала . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  477

10.4. Реализация государственной программы «Генофонд» в Беларуси  . . . . . . . . . . . . . . .  479
10.4.1. Предпосылки, цели и задачи Госпрограммы «Генофонд». . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  479
10.4.2. Структурная организация работы с генресурсами растений в Беларуси . . . . . . .  479
10.4.3. Коллекционный фонд в организациях-исполнителях ГП «Генофонд» . . . . . . . . .  481
10.4.4. Информационное сопровождение работы с генетическими ресурсами растений 
в Беларуси  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  483



550

10.4.5. Изучение генресурсов растений in situ и мониторинг состояния природных  
популяций хозяйственно полезных видов. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  483
10.4.6. Нормативно-правовая база работы с генетическими ресурсами растений в Бе-
ларуси и международное сотрудничество  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  484

Глава 11. Генетические коллекции растений (Л. В. Хотылева, И. А. Гордей, Л. А. Тарути-
на, Л. В. Корень)  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  488

11.1. Пшеница яровая . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  491
11.1.1. Серия моносомных линий яровой пшеницы Опал . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  491
11.1.2. Серия дисомных линий яровой пшеницы сорта Опал . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  493
11.1.3. Дигаплоидные линии яровой пшеницы . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  496
11.1.4. Аллоплазматические линии яровой пшеницы на основе геномов сортов Gabo  
и Lee . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  497

11.2. Рожь озимая  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  499
11.2.1. Инцухт-линии озимой диплоидной ржи . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  499

11.3. Секалотритикум . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  501
11.3.1. Формы секалотритикум . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  501
11.3.2. Хромосомно-замещенные линии тритикале и секалотритикум  . . . . . . . . . . . . . .  502

11.4. Тритикале озимое. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  503
11.4.1. Формы озимого тритикале . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  503

11.5. Тритикале яровое . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  503
11.5.1. Формы гексаплоидного тритикале с реконструированным кариотипом  . . . . . . .  503
11.5.2. Линии тритикале, маркированные генами Vrn . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  505

11.5.2.1. Октоплоидные линии . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  506
11.5.2.2. Гексаплоидные линии . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  507

11.6. Ячмень . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  508
11.6.1. Замещенные линии ячменя  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  508

11.7. Лен  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  509
11.7.1. Коллекционные образцы диких видов льна . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  509
11.7.2. Коллекционные образцы L. usitatissimum  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  510

11.8. Линии томата . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  513
11.9. Картофель . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  514

11.9.1. Сомаклоны картофеля . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  514
11.9.2. Клоны, полученные при вегетативном размножении . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  515

11.9.2.1. Клоны от сорта Явар. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  515
11.9.2.2. Клоны от сорта Альтаир . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  515
11.9.2.3. Клоны от сорта Аксамит . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  516
11.9.2.4. Клоны от примитивного культурного вида S. andigenum К15541 . . . . . . . . . .  516

11.9.3. Клоны, полученные путем самоопыления . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  517
11.9.3.1. Клоны от сорта Явар . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  517
11.9.3.2. Клон от сорта Аксамит  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  517

11.10. Сахарная свекла . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  517
11.10.1. Линии сахарной свеклы гиногенетического происхождения . . . . . . . . . . . . . . . .  517

11.11. Подсолнечник . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  518
11.11.1. Коллекция линий . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  518

Глава 12. Компьютерное обеспечение селекционных исследований (С. Е. Дромашко)  . .  524
12.1. Пакеты прикладных генетико-статистических программ для персональных ком-
пьютеров . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  524

12.1.1. Пакет РИШОН . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  524



12.1.2. Пакет АБ-Стат* . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  528
12.1.3. Программа BIODIS . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  530
12.1.4. Модернизация пакетов РИШОН и АБ-СТАТ  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  533

12.2. Система компьютерной алгебры Mathematica . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  534
12.3. Использование теории информации в обработке генетико-селекционных данных .  536

12.3.1. Теоретико-информационная мера оценки неопределенности  . . . . . . . . . . . . . . . .  536
12.3.2. Теоретико-информационные основы моделирования генетических и селекци-
онных процессов на ЭВМ  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  539
12.3.3. Программное обеспечение для теоретико-информационного анализа и его ве-
рификация . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  541



Научное издание

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ 
СЕЛЕКЦИИ РАСТЕНИЙ

В четырех томах

Том 1
ОбщАя ГЕНЕТИКА РАСТЕНИЙ

Редактор А. А. Баранова
Художественный редактор Т. Д. Царева

Технический редактор Т. В. Летьен
Корректор О. А. Рахубо

Компьютерная верстка Л. И. Кудерко, Л. В. Харитонова

Подписано в печать 20.10.2008. Формат 70×1001/16. Бум. офс. № 1. Гарнитура Таймс. 
Усл. печ. л. 44,5. Усл. кр.-отт. 45,14. Уч.-изд. л. 46,3. Тираж 300 экз. Заказ 411.

Республиканское унитарное предприятие «Издательский дом  «Белорусская наука». 
ЛИ 02330/0131569 от 11.05.2005. Ул. Ф. Скорины, 40, 220141, г. Минск.

Отпечатано в РУП «Издательский дом «Белорусская наука».


