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А.В. Кильчевский, Л.В. Хотылева, Л.А. Тарутина, М.Н. Шаптуренко 

ГЕТЕРОЗИС В СЕЛЕКЦИИ СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННЫХ РАСТЕНИЙ

ГНУ «Институт генетики и цитологии НАН Беларуси»
Республика Беларусь, 220072, г. Минск, ул. Академическая, 27

Гетерозис как феномен превосходства гиб-
ридов первого поколения над родительскими 
формами по степени развития какого-либо 
признака впервые был открыт членом Петер-
бургской академии наук И.Г. Кельрейтером 
(1766 г.) при гибридизации различных видов 
табака. Классические работы Ч. Дарвина по-
казали полезность перекрестного опыления и 
снижение продуктивности растений при само-
опылении. Впервые термин «гетерозис» был 
введен Дж. Шеллом в 1911 г. Обычно выделя-
ют понятия «истинный» и «гипотетический» 
гетерозис. Под «истинным» гетерозисом по-
нимается превосходство гибрида над лучшим 
из родителей по изучаемому признаку; через 
«гипотетический» гетерозис выражается пре-
восходство гибрида над средним значением 
признака у обоих родителей.
Практики используют также термин «кон-

курсный гетерозис» как превосходство гиб-
рида в сравнении с другими гибридами при 
их испытании, но вряд ли это оправдано, пос-
кольку природа такого превосходства не связа-
на с преимуществом гибрида над исходными 
формами.
К. Мазер и Дж. Джинкс [1] считают целесоо-

бразным использовать термины «положитель-
ный» и «отрицательный» гетерозис. В первом 
случае разница между гибридом и родителем с 
максимальным значением признака – положи-
тельная величина (F1-P1>0). Во втором случае 
разница между гибридом и родителем с мини-
мальным значением признака – отрицательная 
величина (F1-P2<0). Такое деление вполне оправ-
дано, поскольку не всегда целью селекционера 
является увеличение значения признака. В ряде 
случаев хозяйственный интерес представляют 
гибриды с минимальным значением признака 
как следствием отрицательного гетерозиса. К 
числу таких признаков можно отнести длину 
вегетационного периода в селекции на скоро-

спелость, высоту растения в селекции на ко-
роткостебельность, накопление поллютантов 
(нитраты, радионуклиды, тяжелые металлы и 
др.) в селекции на экологически безопасное ка-
чество и т.д. 

A. Gustafson [2] предложил различать три 
типа гетерозиса в зависимости от характера 
его проявления у гибридов: соматический – 
более мощное развитие вегетативных органов 
растения, репродуктивный – более интенсив-
ное развитие репродуктивных органов, приво-
дящее к повышенному урожаю семян, плодов, 
адаптивный – повышение приспособленности 
гибридов к условиям среды, их конкуренто-
способность в борьбе за существование.

Th. Dobzhansky [3] на основании экспери-
ментов с дрозофилой развил представление 
об эугетерозисе («настоящем» гетерозисе) и 
«пышности». Первый является результатом 
взаимодействия блоков генов, создаваемых 
в процессе естественного отбора в инверти-
рованных участках хромосом. Под «пышно-
стью» понимается ненормальный мощный 
рост гибридов, который может быть исполь-
зован человеком, но не имеет адаптивного 
значения.
Существуют различные гипотезы, объясня-

ющие генетическую основу гетерозиса (доми-
нирования, сверхдоминирования, генетическо-
го баланса и др.).
Гипотеза доминирования была предложена 

C.B. Davenport [4], а затем развита D.F. Jones 
[5]. Н.В. Турбин [6, 7] обобщил концепцию до-
минантных благоприятных факторов в гете-
розисном эффекте и выделил три возможных 
направления действия доминантных генов: по-
давляющее действие доминантных факторов в 
отношении вредных рецессивов, являющееся 
разновидностью аллельного взаимодействия, 
аддитивный эффект доминантных факторов, 
неаллельное взаимодействие (эпистаз). Такой 
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подход также не может объяснить ряд эффектов, 
сопутствующих гетерозису. К примеру, установ-
лено, что между комбинационной способностью 
линий и их характеристикой per se не всегда су-
ществует тесная связь, что можно было бы пред-
положить на основе теории доминирования.
Гипотеза сверхдоминирования, предложен-

ная в начале 20-го века G. Shull [8] и Е. East [9], 
объясняет явление гетерозиса преимуществом 
гетерозиготы А1А2 над гомозиготами А1А1 и 
А2А2. Предполагается, что в этом случае обе 
аллели выполняют несколько различные функ-
ции и взаимно дополняют друг друга.
Таким образом, эффект сверхдоминирова-

ния можно рассматривать как комплементар-
ное взаимодействие аллелей в пределах одного 
локуса. Такой взгляд получил подтверждение в 
экспериментах по моногибридному гетерозису 
при скрещиваниях двух линий, различающихся 
только в одном локусе [2, 10, 11]. Согласно гипо-
тезе сверхдоминирования максимальный гетеро-
зис достигается, как правило, при скрещивании 
неродственных особей при гетерозиготном со-
стоянии большинства локусов, а степень прояв-
ления гетерозиса зависит от функциональных 
различий аллелей каждого локуса. K. Mather 
[12], а затем Н.В. Турбин [6] разработали тео-
рию генетического баланса, согласно которой 
гетерозис – это суммарный эффект фенотипи-
чески сходного действия разнородных генети-
ческих процессов. Концепции доминирования и 
сверхдоминирования можно рассматривать как 
важные фрагменты общей теории гетерозиса, 
дополняющие друг друга.
В.А. Струнниковым [13] разработана кон-

цепция гетерозиса, согласно которой гетерозис 
возникает у гибридов от линий, обладающих 
достаточно большим числом аддитивно дей-
ствующих благоприятных генов при погаше-
нии рецессивных леталей и полулеталей. При 
наличии у линий рецессивных полулеталей в 
процессе длительной селекции возникает ком-
плекс благоприятных генов, уравновешиваю-
щий негативное действие рецессивного гена на 
жизнеспособность. При гибридизации таких 
линий проявляется положительное действие 
компенсационного комплекса генов и снимает-
ся отрицательное действие рецессивных генов, 
в результате чего возникает гетерозис.
Одной из возможных причин гетерозиса 

является межаллельное взаимодействие (эпи-

стаз). Как известно, существуют три основ-
ные формы эпистатического взаимодействия 
генов – аддитивно-аддитивный, аддитивно-
доминантный и доминантно-доминантный 
эпистаз.

C.J. Goodnight [14] провел анализ роли эпи-
стаза в проявлении гетерозиса и показал, что 
при аддитивно-доминантном и доминантно-
доминантном эпистазе изменяется проявление 
гетерозиса в отдельном локусе, т.е. внутрило-
кусный гетерозис является функцией генети-
ческого фона.
Изучая связь гетерозиса с неаллельными вза-

имодействиями генов, нами было установлено, 
что, хотя и существует корреляция между эти-
ми двумя явлениями, тем не менее, гетерозис 
может проявляться и при отсутствии неаллель-
ного взаимодействия. Убедительно подтверж-
дают это результаты анализов компонентов 
гетерозиса по ряду количественных признаков 
у гибридов кукурузы [15]. Было показано, что 
в тех случаях, когда положительный гетерозис 
проявлялся в присутствии неаллельного взаи-
модействия, то оно было дупликатного типа. 
Комплементарный тип эпистаза не встречался 
ни у одного из проанализированных гибри-
дов. Подобные закономерности встречаются 
крайне редко. В литературе, если и отмечается 
связь между высоким и положительным гете-
розисом и неаллельным взаимодействием, то, 
как правило, это взаимодействие бывает ком-
плементарного типа, что и нашло подтверж-
дение при изучении диаллельных гибридов 
F1 тепличного томата и перца сладкого [16, 
17, 18]. В генетическом контроле признаков, 
определяющих урожай плодов, присутствовал 
эпистаз комплементарного типа, обусловлен-
ный одной или несколькими родительскими 
формами. Однако уровень гетерозиса, наблю-
даемого у разных гибридов с участием этих 
форм, не всегда находится в прямой зависи-
мости от эпистаза. Было показано, что высо-
кие оценки доминирования, равно как и при-
сутствие неаллельного взаимодействия, не 
всегда сопровождаются более высоким гете-
розисом. Вероятно, все три типа генного дей-
ствия (аддитивность, доминирование, эпистаз) 
совместно управляют конечным выражением 
гетерозисного эффекта, и гетерозис не может 
быть объяснен действием какой-либо одной 
генетической причины, каким-либо одним ти-
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пом взаимодействия генов. Гетерозис следует 
рассматривать как суммарный эффект феноти-
пически сходного действия разнородных гене-
тических процессов, и, по-видимому, в осно-
ве разных форм проявления гетерозиса лежат 
разные генетические причины [6, 7].
Важную роль в проявлении гетерозиса игра-

ет наличие генетической дивергенции между 
исходными формами. В настоящее время для 
анализа генетической дивергенции широко 
применяются методы молекулярного маркиро-
вания (RFLP, RAPD, AFLP, SSR), что позволя-
ет сгруппировать изучаемый материал по сте-
пени генетического родства. А.Е. Melchinger 
[19] изучил возможность использования моле-
кулярных маркеров для гетерозисной селекции 
на примере ряда культур (пшеница, рис, рапс, 
бобы) и показал, что ДНК маркеры эффектив-
ны в установлении генетических различий 
между изучаемыми генотипами, группировке 
и классификации исходного материала и вы-
боре родителей для создания базовых популя-
ций в гетерозисной селекции. Автором показа-
но, что ДНК-маркеры могут применяться для 
идентификации групп генетически сходных 
генотипов, однако эффект гетерозиса не мо-
жет быть предсказан на основе генетических 
расстояний с использованием ДНК-маркеров. 
Для этой цели необходимо применять полевые 
эксперименты.
Гетерозис, как феномен превосходства ги-

брида над родителями по изучаемому при-
знаку, проявляется в конкретных условиях 
среды и подвержен явлению взаимодействия 
генотипа и среды. При изучении родителей 
и гибридов в различных условиях среды тип 
наследования в конкретной гибридной ком-
бинации может изменяться в широких преде-
лах. Причина этого – выявленное В.А. Дра-
гавцевым [20, 21] явление переопределения 
генетической организации количественных 
признаков. Автором показано, что при смене 
лимитирующих факторов происходит смена 
спектра локусов, детерминирующих развитие 
признака, а также смена спектра модулей – 
элементарных единиц описания организации 
системы количественного признака. В связи 
с этим селекция на гетерозис, как и любая 
иная селекционная схема, должна быть эко-
логически целенаправлена на конкретную 
совокупность сред (почвенно-климатические 

и агротехнические условия возделывания в 
предполагаемом регионе использования сор-
та, специфика распространения патогенов и 
вредителей в регионе, а также чередование 
абиотических стрессов в онтогенезе).

R.E. Comstock [22] разработал концепцию 
целевой популяции (совокупности) сред (target 
population of environments–TPE), которая яв-
ляется реализацией принципа экологической 
целенаправленности селекционного процес-
са. Автор высказал предположение о том, что 
каждая программа периодического отбора 
должна соответствовать определенной ТРЕ. 
Австралийские исследователи M. Cooper и 
D.W. Podlich [23] развили методологию ге-
терозисной селекции в ТРЕ и провели ком-
пьютерное моделирование такой селекции в 
зависимости от уровня доминирования (не-
полное, полное, сверхдоминирование) и типа 
взаимодействия. Ими развито представление о 
многосредовых испытаниях (multi-environment 
trials-MET) как выборке сред из ТРЕ для оцен-
ки генотипов и показана связь эффективности 
отбора для ТРЕ в МЕТ

∆GT = im hm ht rg (MT) σp(m),

где hm и ht есть квадратные корни наследуе-
мости в МЕТ и ТРЕ соответственно; rg (MT) – 
генетическая корреляция между результатами 
МЕТ и ТРЕ, σp(m) – квадратный корень средней 
фенотипической вариансы при оценке каждой 
из них в МЕТ, im – стандартизированный се-
лекционный дифференциал.
Таким образом, эффективность отбора для 

ТРЕ зависит от правильности выбора МЕТ, 
что определяется теснотой связи по rg(MT). 
Авторами показано, что при сильном взаи-
модействии генотип–среда эффективность 
селекции на гетерозис для ТРЕ снижается, а 
при ограниченной выборке МЕТ может про-
исходить дизруптивная селекция (специфиче-
ская адаптация к определенным наборам сред). 
Последнее выгодно только в предсказуемых 
условиях среды (почвенные условия региона 
и т.п.). Если взаимодействие генотип–среда 
связано с непредсказуемыми условиями, то 
целесообразно создавать гибриды с широ-
кой адаптацией. Авторы развили концепцию 
«взвешенной селекционной стратегии», суть 
которой сводится к тому, что МЕТ должна обе-
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спечивать максимальное приближение к ТРЕ, 
что приводит к максимальной эффективности 
селекции на гетерозис. Последнее особенно 
важно в ранних поколениях, когда испытание 
большого количества генотипов проводится 
в небольшом количестве сред.
Для оценки адекватности условий МЕТ от-

носительно ТРЕ можно использовать пред-
ложенную А.В. Кильчевским [24] концепцию 
основных совокупностей сред в селекцион-
ном процессе:

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

2) схема селекционного процесса должна 
позволять вести оценку не только среднего 
значения 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 направ-
ленности на конечную совокупность сред – 
производственные условия региона, где бу-
дет возделываться сорт. Для этого можно 
использовать 3-4 сорта-тестера на всех 
этапах селекции.
По мере изучения явления гетерозиса на-

капливалась информация о механизмах его 
проявления на различных уровнях (молеку-
лярном, биохимическом, физиологическом, 
клеточном, организменном). Рядом авторов 
показано, что гетерозисные гибриды получа-
ются при гибридизации родителей, разнока-
чественных по биохимическим показателям: 
содержанию жира, общего и белкового азота, 
минерального и органического фосфора, са-
хара, декстринов, крахмала [25].
Важным процессом, обеспечивающим ре-

ализацию гетерозиса у гибридов, является 
снижение уровня метилирования ДНК у ги-
бридных организмов, что обеспечивает ак-
тивизацию генов [26, 27]. A.S. Tsaftaris et al. 
[27] установили, что в стрессовых условиях 
уровень метилирования может повышаться, 
подавляя экспрессию генов в геноме, одна-
ко действие стресса на метилирование ДНК 
сильнее сказывается у инбредных организ-
мов, чем у гибридов.
Возможный механизм проявления гетерози-

са на молекулярном уровне – межаллельная 
комплементация и образование молекулярной 
гетерогенности ферментов растений. Одним 
из первых сделал предположение о связи 
между сверхдоминантностью и межаллель-
ной комплементарностью Дж. Финчем [28]. 
Гипотеза предполагала преимущество «ги-
бридных» белков в гетерозиготе в сравнении 
с гомомультимерами гомозигот. По современ-
ным представлениям многие ферменты состо-
ят из нескольких полипептидов, кодируемых 
отдельными аллельными и неаллельными ге-
нами. Такие полипептиды могут соединяться 
в гомополимеры и гетерополимеры, и отдель-
ные ферменты могут существовать в виде се-
рии полимеров разного размера, например, 
ди-, тетрамеров и т.д. [29]. В результате об-
разуется ряд изоферментов, отличающихся 
физико-химическими свойствами.
Рядом авторов обнаружен молекулярный 

гетерозис в одном локусе, связанный с ак-
тивностью ферментов: алкогольдегидрогена-
зы у кукурузы [30], глутаматдегидрогеназы 
у кукурузы [31], алкогольдегидрогеназы у 
дрожжей [32].
Н.К. Srivastava [33] считал, что гибриды 

в сравнении с инбредными организмами 
отличаются более сбалансированным ме-
таболизмом на клеточном и органельном 
уровне, главная причина которого – неал-
лельная комплементация генов. Согласно 
D.de Viеnne, F. Rodоlphe [34] межаллельная 
комплементация обеспечивает образование 
гетерополимеров, которые обладают повы-
шенной активностью. G.C. Leonardi et al. [35] 
связали полиморфизм по сумме протеинов с 
полевой характеристикой простых гибридов 
кукурузы и показали, что такая связь суще-
ствует, причем степень полиморфизма может 
использоваться как молекулярный индикатор 
гетерозиса.
На первой Международной конферен-

ции  по  гетерозису в  1952 г. в  Мексике 
G.G. Mangelsdorf [36] предложил для объ-
яснения физиологических причин гетерози-
са концепцию лимитирующих факторов или 
физиологических «узких мест» (вottlenecк – 
горлышко бутылки). Согласно этой кон-
цепции в каждый момент жизни физиоло-
гические процессы любого, даже наиболее 
жизнеспособного организма ограничены 
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лимитирующими факторами (физиологиче-
скими узкими местами). Такие узкие места 
возникают в результате взаимодействия кон-
кретных локусов генотипа со средой. Узкие 
места могут быть ослаблены или устранены 
путем оптимизации лимитирующих факторов 
среды или путем замены аллеля в локусе на 
более эффективный аллель. Гибриды пре-
восходят инбредные линии потому, что у них 
уменьшается число узких мест. Поскольку 
инбредные линии различаются по наличию 
узких мест, при гибридизации может проис-
ходить их взаимная компенсация и проявляет-
ся эффект гетерозиса. Эта концепция хорошо 
объясняет гетерозис как эффект проявления 
взаимодействия гибридного генотипа с кон-
кретной средой. 

R.Н. Hageman et al. [37] предложили кон-
цепцию метаболического баланса для объяс-
нения эффекта гетерозиса. Согласно этой кон-
цепции, признаки развиваются как результат 
биохимических реакций, каждая из которых 
управляется одним или более специфически-
ми энзимами. Эффект гетерозиса проявляется 
в координации всех реакций и систем для эф-
фективного роста в данной среде. Концепция 
дополняется следующими элементами: 

1) инбредные линии у кукурузы могут 
иметь несбалансированные метаболические 
системы с энзимами, контролирующими раз-
личные уровни активности (от высокого до 
низкого);

2) у высокоинбредных линий некоторые 
важные энзиматические реакции могут силь-
но подавляться;

3) инбредные линии могут различаться по 
ограничениям, связанным с эффективностью 
энзимов и при успешном выборе комплемен-
тарных родительских линий может быть по-
лучен гибрид со сбалансированной системой 
метаболизма.
Концепция R.H. Hageman et al. близка к 

концепции A.G. Mangelsdorf.
Концепция комплементации биохимиче-

ских систем связывает воедино гипотезы 
доминирования и сверхдоминирования, по-
скольку она основана на взаимодействии 
множественных аллелей и межгенной ком-
плементации, в результате чего происходит 
усиление биохимических процессов.

Белорусскими генетиками [38, 39] пред-
ложен биоэнергетический подход к анализу 
явления гетерозиса. В.В. Титок [39] сфор-
мулировал основные положения биоэнер-
гетической концепции гетерозиса, согласно 
которой гетерозис обусловлен биоэнергети-
ческим балансом, возникающим в гетерози-
готном состоянии при снятии генетического 
блокирования за счет компенсаторного дей-
ствия геномов родительских форм, несущих 
сегрегированные локусы «узких мест» энер-
гетического метаболизма. Положительная 
комплементация между фотосинтезом и раз-
личными звеньями дыхательного метаболиз-
ма обусловливает увеличение эффективности 
энергообмена, его стабильности и приводит 
к гетерозису. Автором выявлена взаимос-
вязь между активностью биоэнергетических 
процессов на ранних этапах онтогенеза и 
эффектами общей комбинационной способ-
ности по продуктивности у кукурузы, томата, 
люпина желтого и льна-долгунца. Показано, 
что гетерозис обусловлен высокой сбаланси-
рованностью активности функционирования 
основных энергообразующих систем (фото-
фосфорилирование, окислительное фосфо-
рилирование, гликолиз, пентозофосфатный 
путь, цикл трикарбоновых кислот) и росто-
вых процессов в ходе онтогенеза.
Рядом авторов выявлено, что гетерозис-

ные гибриды отличаются от исходных форм 
по митотической активности [40, 41, 42], ак-
тивности фотосинтеза [43, 44, 45, 46, 47, 48], 
активности митохондрий и пластид [49, 50, 
51], содержанию эндогенных регуляторов 
роста [52, 53].
Исследована эффективность использования 

биохимических характеристик в предска-
зании генетического потенциала исходного 
материала у перца сладкого на основе тер-
могравиметрического анализа запасных ком-
понентов семян [54]. Одним из критериев, 
позволяющих оценить гетерогенность хими-
ческого состава запасных компонентов семян 
служила энергия активации. Оценивали по-
терю массы образцов и энергию активации 
на этапах сгорания: 230-300oС (деструкция 
протеинов), 350-450oС (деструкция жирных 
кислот), 470-600oС (деструкция свободных 
нуклеотидов и нуклеиновых кислот). 
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Рис. 1. Трехкластерная модель гетерогенности коллекции перца сладкого, построенная по данным анализа 
К-средних с минимизацией внутригрупповых дистанций (Statistica, 99).

На основе полученных данных коллек-
ция селекционных образцов перца сладкого 
была расклассифицирована методом Ward 
и разделена на три группы на основе ми-
нимизации внутрикластерной изменчиво-
сти с использованием программного пакета 
Statistica (Рис. 1). Оценка эффекта гетерози-
са у гибридов, полученных в межгрупповых 
скрещиваниях, показала, что использование 

в гибридизации одной из линий первой груп-
пы позволяет получать высокогетерозисное 
потомство. При межкластерных скрещивани-
ях линий второй и третьей групп, в которых 
дистанции не превышают 10 геометрических 
величин (евклидовы расстояния) значимых 
положительных эффектов не обнаружено. 
Полученные данные подтверждены корреля-
ционным анализом (Рис. 2).

 a b

Рис. 2. Геометрическое изображение линейной корреляционной связи величины генетических дистанций родительских 
форм перца сладкого и эффекта гетерозиса гибридов F1, рассчитанных на основе данных термогравиметрического анали-

за для: (а) гипотетического (МРH – mid parents heterosis), (b) истинного (НPH – high parents heterosis) гетерозиса.

Полученные результаты свидетельствуют в 
пользу возможности использования кинетических 
показателей термодеструкции семян перца сладкого 
для анализа гетерогенности исходного селекционно-
го материала и создания гетеротических групп.

Новые перспективы в исследовании эффекта 
гетерозиса раскрывают современные методы 
молекулярной генетики, которые позволяют изу-
чать вариабельность отдельных участков ДНК и 
исследовать структурную и неструктурную зоны 
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генома. Изменчивость на этом уровне во много 
раз выше, чем ее фенотипическое проявление.
В настоящее время ведутся обширные ис-

следования, направленные на поиск марке-

ров, сцепленных с гетерозисом. На различных 
культурах с использованием разных типов 
ДНК-маркеров получены разноречивые ре-
зультаты (Табл. 1).

Таблица 1

Сопряженность генетической дивергенции (GD) с величиной гипотетического 
гетерозиса (MPH – mid-parent heterosis) для некоторых 

cельскохозяйственных культур.

Вид N* r DNA маркер Исследователи

Кукуруза

123 0,87 RFLP Smith O. et al., 1990 
148 0,6 RFLP

Benchimol L. et al., 2000 40++ 0,83 RFLP
80+ 0,19 RFLP

Перец сладкий 21 -0,14 AFLP Geleta L.F et al., 2004

Рапс
21 0,58 RFLP Diers B. et al., 1996
178 0,36 – 0,49 AFLP Shen J. et al., 2006

Горчица 24+/++ 0,42 RAPD Jain A. et al., 1994

Капуста белокочанная 42 0,3 RAPD Шаптуренко М. и др., 2008 
(не опубликовано)

Рис

70 0,33 SSR Renming Z. et al., 2005
28+/++ 0,47 RFLP+SSR Maroof S. et al., 1997
21+ -0,15 RFLP+SSR
45 0,56 SSR Cho Y. et al., 200445 0,02 RAPD

99 0,57 
(для ОКС) SSR Xiao C.Liu & J.L.Wu, 1998

Соя 48 0,08 RFLP Cerna F. et al., 1997
Сорго 162 0,42 RFLP Jordan D. et al., 2003

Подсолнечник
42 0,21 AFLP Cheres M. et al., 2000
81 0,76 AFLP
36 0,21 RAPD Сиволап Ю. и др., 1998

Пшеница

21 0,33 RFLP Martin J. et al., 1995
42 -0,20 RFLP

Perenzin M. et al., 1998
42 0,18 RAPD
100 0,07 RFLP
100 0,12 RAPD
56 0,35 RAPD
63 -0,3 RAPD Шаптуренко М. и др., 2004

Примечание. * N – число гибридных комбинаций;
+ скрещивания между неродственными линиями, принадлежащими одному генному пулу / гетеротической 
группе;
++ скрещивания между линиями, принадлежащими разным генным пулам / гетеротическим группам.

Основываясь на опубликованных данных по 
кукурузе, A. Melchinger [55] суммировал взаимо-
действие величины генетических дистанций (GD) 

и гипотетического гетерозиса (MPH) и заключил, 
что их сопряженность (GD–MPH) уменьшится, 
если маркеры, используемые для вычисления GD, 
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не связаны с QTL (quantitative trait loci). Следова-
тельно, GD оценка, основанная исключительно на 
произвольном наборе DNA маркеров не перспек-
тивна для предсказания продуктивности гибридов 
F1 или любого из ее компонентов.

H. Becker & W. Link [56], обсуждая во-
прос оптимизации гетерозисной селекции, 

модифицировали  схему  предложенную 
A. Melchinger (Рис. 3) и заключили, что: (1) 
существуют максимальные внутрипуловые 
дистанции, которые должны быть идентифи-
цированы, (2) существует оптимум межпу-
ловых дистанций, который не должен быть 
превышен.

Рис. 3. Схематическое представление связи между гипотетическим гетерозисом для урожая и генетической 
дивергенцией, оцененной с помощью неселективных DNA маркеров: (1) скрещивания между родственными 
линиями; (2) внутригрупповые скрещивания между неродственными линиями, принадлежащими к одному 
генному пулу; (3) – (5) скрещивания между линиями, принадлежащими разным генным пулам (H. Becker & 

W. Link, 2000).

Следовательно, гетерозис при отдаленной 
гибридизации и большом генетическом рас-
стоянии родительских форм может и не прояв-
ляться в связи с несбалансированным функци-
онированием геномов в гибридном генотипе.
В настоящее время в Институте генетики и 

цитологии НАН Беларуси проводятся иссле-
дования ДНК-гетерогенности коллекций перца 
сладкого, капусты белокочанной и брюссель-
ской для оптимизации их селекции на гете-
розис. Разностороннее изучение образцов ка-
пусты белокочанной методами молекулярной 
и классической генетики позволило выделить 
перспективные образцы для селекции на ге-
терозис. 
На основе маркерной селекции перца слад-

кого отобраны высокополиморфные линии, 
при использовании которых в гибридизации в 
качестве одного из компонентов скрещивания 
возможно получение высокогетерозисного по-
томства [57].
Одно из важных проявлений гетерозиса – 

стабилизация урожайности в различных сре-
дах. Согласно теории генетического гомеостаза 

I.М. Lerner [58] преимущество гетерозигот над 
гомозиготами выражается в двух аспектах: 1) 
онтогенетическая саморегуляция, основанная 
на общей способности гетерозигот оставаться в 
норме канализированного развития; 2) саморе-
гуляция популяций, базирующаяся на естествен-
ном отборе наиболее приспособленных форм. 
Автор считал, что селективное преимущество 
гетерозигот базируется на аддитивном действии 
генов со сверхдоминированием в отношении 
приспособленности, на что указывает большая 
инцухт-депрессия признаков, связанных с при-
способленностью. Если рассматривать среднее 
значение признака и средовую чувствительность 
как относительно самостоятельно наследуемые 
слагаемые фенотипического проявления при-
знака, можно выяснить, как проявляется эффект 
гетерозиса по этим слагаемым фенотипа.
Дж.Д. Джинкс [59] предлагает рассматри-

вать средовую чувствительность признака, 
целиком или частично находящемся под кон-
тролем той же самой генетической системы, 
которая определяет среднее значение фено-
типа. Автор считает в связи с этим возмож-
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ным определять гетерозис по средовой чув-
ствительности любого признака. Он будет 
положительным, если F1 проявляет большую 
средовую чувствительность, чем его наиболее 
чувствительный родитель P1. Такой гетерозис 
выгоден в контролируемых условиях среды. 
Гетерозис может быть и отрицательным при 
более низкой чувствительности F1 в сравнении 
с наименее чувствительным родителем.
Общая теория гетерозиса должна охватывать 

различные уровни организации живого (от мо-
лекулярного до организменного). В то же время 
еще недостаточно изучены эффекты гетерозиса 
на более высоком уровне – популяционном и 

биогеоценотическом, хотя они представляют 
несомненный интерес, поскольку гетерозис 
как явление поддерживается эволюцией и обе-
спечивает преимущество гетерозигот в природ-
ных экосистемах. Г.В. Филатов [60] предложил 
схему формирования гетерозиса на разных 
уровнях организации организма. Однако ее 
целесообразно дополнить средовым аспектом, 
так как гетерозис – явление, возникающее в 
конкретных условиях среды и может не прояв-
ляться в других в результате специфического 
взаимодействия генотип × среда. Такая схема 
позволяет объяснить и адаптивные преимуще-
ства гетерозигот (Рис. 4).

Уровни
организации
организма

Взаимодействие
генотип
среда

Генетическая 
система Р2

м
ол
ек
ул
яр
ны

й

Генетическая 
система Р1

Генетическая 
комплементация F1

Материнское 
наследование

Сверхдоминирование

Комплементация физиологических систем Регуляторные 
процессы

Комплементация метаболических процессов

Полиферментные 
системы

Доминирование Генетический баланс

Биохимический 
полиморфизм

Биохимический 

Физиологический

Клеточный Повышение метаболической активности

Организменный Ускорение ростовых процессов, 
повышение продуктивности

Повышение 
приспособленности

×

ср
ед
а

Рис. 4. Формирование гетерозиса на разных уровнях организации организма 
(по Филатову, 1988 г., с дополнениями).

Практическое использование эффекта гете-
розиса зависит от биологических особенностей 
растения, и в первую очередь от биологии цве-
тения. Для самоопылителей, у которых можно 

получить достаточное количество гибридных 
семян (томат, перец, баклажан и др.), а также 
ряда перекрестников (кукуруза), наиболее при-
емлемым является создание межсортовых или 
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межлинейных гибридов. Для перекрестников, 
у которых технически сложно получить гибрид-
ные семена при скрещивании лучших линий 
(рожь, многолетние травы), целесообразно соз-
давать синтетические сорта, состоящие из ряда 
линий. Для вегетативно размножаемых культур 
эффект гетерозиса, выявленный в различных ти-
пах скрещиваний, может быть закреплен при ве-
гетативном размножении (картофель, плодовые, 
ягодные культуры). В любом случае необходима 
система скрещиваний для оценки способности 
линий давать при гибридизации с другими со-
ртами или линиями гетерозисное гибридное 
потомство, обладающее повышенной жизнен-
ностью и урожайностью, – комбинационной 
способности [61, 62].

G.F. Sprague, L.A. Tatum [63] выделили по-
нятия общей (ОКС) и специфической (СКС) 
комбинационной способности. ОКС выража-
ет среднюю ценность родительской формы в 
гибридных комбинациях с ее участием и из-
меряется средним значением отклонения при-
знака у всех ее гибридов F1 от общего среднего 

по всем гибридам диаллельной схемы. По-
нятие СКС используется для характеристики 
отдельных гибридных комбинаций, когда они 
оказываются хуже или лучше, чем предпола-
галось на основании только ОКС изучаемых 
родительских форм. СКС каждой гибридной 
комбинации определяют отклонением величи-
ны признака для этой комбинации от суммы 
ОКС двух родителей [61, 62, 64].
Схемы скрещиваний для оценки комбинаци-

онной способности можно подразделить на би-, 
три – и полипарентальные (Табл. 2). Бипарен-
тальные скрещивания производят между двумя 
родителями, трипарентальные – между тремя, а 
полипарентальные – между испытуемой линией, 
опыленной другими сортами, линиями или кло-
нами. Бипарентальные скрещивания делятся на 
диаллельные (гибридизация в пределах одного 
набора линий) и факториальные (гибридизация 
между двумя неодинаковыми наборами линий). 
По такому же признаку трипарентальные скре-
щивания подразделяют на трипарентальные и 
трифакториальные.

Таблица 2

Схемы скрещиваний, используемые для оценки комбинационной способности

Число 
родителей 
гибрида

Бипарентальные – А × В Трипарентальные
(А × В) × С

Полипарен-
тальные

А × В, С, Д … К
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Для самоопылителей наиболее часто исполь-
зуют факториальные и диаллельные скрещи-
вания (полные и неполные). К факториальным 
скрещиваниям относятся топкроссы и сетпро-
сы. Топкросс – метод оценки комбинационной 
способности линий, при котором все линии 
набора скрещивают с одним или нескольки-
ми тестерами.
В.К. Савченко [65] предложил модифика-

цию топкросса – сетпрос (сетевые пробные 
скрещивания). В этом варианте факториаль-
ных скрещиваний изучаемый набор линий 
ранжируется по продуктивности или другому 
селектируемому признаку, после чего линии с 
нечетными номерами рангов включают в пер-
вый набор, а линии с четными номерами – во 
второй. Линии одного набора скрещиваются 
с линиями другого набора по принципу «каж-
дый с каждым».
Матрица скрещиваний топкросса (при не-

скольких тестерах) имеет квадратный или пря-
моугольный вид. При обратных гибридных ком-
бинациях наборы родителей в матрице меняются 
местами. Назначение топкроссов – предвари-
тельная оценка комбинационной способности 
линий перед их включением в диаллельные 
скрещивания, а также детальный анализ общей 
и специфической комбинационной способности. 
Топкроссы незаменимы при работе с двумя на-
борами генетически разнокачественных геноти-
пов (стерильные и фертильные формы, генотипы 
разного уровня плоидности и др.).

O. Kempthorne [66] разработал статисти-
ческий аппарат для оценки комбинационной 
способности линий в топкроссах.
Заключительным этапом анализа комбина-

ционной способности генотипов в селекцион-
ном процессе являются диаллельные скрещи-
вания. При этом различают 4 метода, когда в 
исследование включают:

1) m родительских форм, а также гибриды 
от прямых и обратных скрещиваний – m2 ге-
нотипов;

2) m родительских форм и прямые гибри-
ды – m(m+1)/2 генотипов;

3) только прямые и обратные гибриды – 
m(m-1) генотипов;

4) только прямые гибриды – m(m-1)/2 гено-
типов.
Статистический аппарат для оценки эффек-

тов и варианс ОКС и СКС разработан австра-

лийским генетиком B. Griffi ng [67] и детально 
изложен в работах [62, 67].
Обычно оценка комбинационной способ-

ности линий проходит в два этапа. На первом 
этапе комбинационная способность большого 
количества материнских и отцовских линий 
оценивается методом топкроссов с одним или 
несколькими тестерами. При этом главный 
интерес представляет общая комбинационная 
способность. На втором этапе лучшие ото-
бранные линии скрещиваются между собой 
по диаллельной схеме по принципу «каждый 
с каждым» и отбор ведется как по ОКС, так и 
по СКС. 
Такой подход позволяет проработать боль-

шой объем селекционного материала на пер-
вом этапе (топкросс) и существенно его умень-
шить на заключительном. К примеру, анализ 
100 линий в диаллельных скрещиваниях по-
требовал бы испытания 10000 образцов, а сту-
пенчатая оценка в топкроссах и диаллельных 
скрещиваниях позволяет оценить на первом 
этапе 100-300 комбинаций (1-3 тестера) и на 
втором при отборе 10 лучших форм –100 ком-
бинаций.
Однако эта схема имеет и недостатки. Ге-

нетическая природа гетерозиса, как известно, 
предполагает возможность использования ге-
терозигот и эффекта сверхдоминирования. От-
бор на общую комбинационную способность 
методом топкроссов не обеспечивает выде-
ления локусов, в которых действует сверхдо-
минирование, играющее важную роль в про-
явлении эффекта гетерозиса. В топкроссах 
ведется отбор линий, несущих идентичные ал-
лели (доминантные либо рецессивные), но не 
происходит перераспределение доминантных 
и рецессивных аллелей между испытуемыми 
линиями. Отбор сверхдоминантных локусов 
начинается только на стадии диаллельных 
скрещиваний, когда число изучаемых форм 
значительно сокращается. В результате те-
ряется возможность эффективного отбора по 
локусам, проявляющим сверхдоминирование, 
среди всех испытуемых линий.
В связи с этим А.В. Кильчевским [68] пред-

ложен новый метод оценки комбинационной 
способности сортов (линий) с целью макси-
мального использования эффекта сверхдо-
минирования в селекции на гетерозис. Метод 
основан на принципе реципрокности, который 
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обеспечивает отбор сверхдоминантных локу-
сов. Для оценки комбинационной способности 
испытуемых сортов (линий) предлагается ис-
пользовать два тестера А и В, гибрид между 
которыми дает эффект гетерозиса. Экспери-
ментальная проверка метода реципрокных 
тестеров была проведена А.В. Кильчевским, 
М.М. Добродькиным в селекции партенокар-
пических гибридов томата на основе функци-
ональной мужской стерильности для пленоч-
ных теплиц. Лучшие отцовские и материнские 
формы скрещивались по схеме топкроссов, их 
испытание позволило выделить и передать в 
ГСИ перспективный гибрид F1 для пленочных 
теплиц Даша, районированный в Беларуси в 
2004 году.

 Предложенная схема отбора генотипов в 
селекции на гетерозис превосходит класси-
ческую схему топкроссов с последующими 
диаллельными скрещиваниями при отборе по 
генам, проявляющим эффект сверхдоминиро-
вания и не уступает ей при отборе по аддитив-
ным и доминантным генам.
Гетерозисная селекция позволяет по-

высить не только урожайность и другие 
хозяйственно-ценные признаки, но и при-
способленность гибридов. J.M. Lerner [58] в 
развитой им теории генетического гомеостаза 
показал, что преимущество гетерозигот вы-
ражается в онтогенетической саморегуляции, 
основаной на общей способности гетерозигот 
оставаться в норме канализированного разви-
тия. В монографии Л.В. Хотылевой, Л.А. Та-
рутиной [69] обобщены сведения о больших 
адаптивных возможностях гибридов по срав-
нению с родительскими формами. B. Griffi ng, 
G. Langridge [70] в модельном эксперименте 
с арабидопсисом установили, что гетерози-
готы имеют преимущество перед гомозиго-
тами именно в неблагоприятных для роста 
условиях и могут его не иметь при оптималь-
ных условиях. В.А. Rojas, G.F. Sprague [71] 
показали, что эффекты специфической ком-
бинационной способности взаимодейству-
ют со средой сильнее, чем эффекты общей 
комбинационной способности. А.А. Жученко 
[72] выделил среди основных преимуществ 
гибридной селекции по сравнению с тради-
ционными методами возможность лучшего 
сочетания высокой общей и специфической 
адаптивности растений.

Сокращение длительности цикла гетерозис-
ной селекции, а также необходимость оценки 
комбинационной способности линий в опытах 
с повторностями создают хорошие предпосыл-
ки для использования экологических подходов 
в селекционном процессе. К их числу следует 
отнести оценку приспособленности исходных 
форм и полученных на их основе гибридов в раз-
личных условиях среды. При этом необходимо 
использовать два экологических подхода:

1) оценивать общую и специфическую адап-
тивную способность генотипов в различных 
условиях среды на каждом этапе селекции;

2) экологически организовать селекционный 
процесс, подбирая среды для параллельного (в 
течение года) и последовательного (в течение 
ряда лет) испытания генотипов таким обра-
зом, чтобы средовые условия канализировали 
генетическую изменчивость в направлении 
максимальной продуктивности в будущем 
регионе возделывания гибридов (TPE-target 
population of environments – целевая совокуп-
ность сред).
Существуют различные подходы к оцен-

ке адаптивной способности генотипов. Под-
робное их рассмотрение представлено в ра-
ботах Л.В. Хотылевой, Л.А. Тарутиной [69], 
А.В. Кильчевского, Л.В. Хотылевой [73, 74], 
C.S. Lin, M.R. Binns [75] и др.

H.G. Oka [76] определил общую адаптивную 
способность (ОАС) как способность культур 
давать постоянно высокий урожай в различ-
ных условиях произрастания, а специфиче-
скую адаптивную способность (САС) – как 
способность реагировать и быть устойчивыми 
к специфическим условиям (засуха, холод или 
вредители).
А.В. Кильчевским, Л.В. Хотылевой [73, 74, 

77] разработан метод генетического анализа, 
основанный на испытании генотипов в различ-
ных средах и позволяющий выявить общую и 
специфическую адаптивную способность ге-
нотипов, их стабильность, селекционную цен-
ность генотипа и вести отбор по адаптивной 
способности в зависимости от поставленной 
селекционной задачи. Наряду с оценкой ОАС 
и САС метод позволяет дать информацию о 
средах как фонах для отбора.
Под адаптивной способностью понимается 

способность генотипов поддерживать свой-
ственное ему фенотипическое выражение 
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признака в определенных условиях среды. Об-
щая адаптивная способность генотипа (ОАС) 
характеризует среднее значение признака в 
различных условиях среды, специфическая 
адаптивная способность (САС) – отклонение 
от ОАС в определенной среде.
Предлагаемый метод оценки ОАС и САС 

основан на испытании популяции из n гено-
типов в m средах. Число повторений равно 
c. Тогда 

Xikr= u + vi + dk+ (vd)ik + eikr,

где Xikr – фенотипическое значение i-того ге-
нотипа, выращенного в k-той среде в r-том по-
вторении; u – общая средняя всей совокупности 
фенотипов; vi – эффект i-того генотипа; dk – эф-
фект k-той среды; (vd)ik – эффект взаимодей-
ствия i-того генотипа с k-той средой; eikr – эф-
фект, обусловленный случайными причинами 
и отнесенный к ikr-тому фенотипу [69]. 
Для установления существенности вкладов 

генотипов, сред и взаимодействия между ними 
в фенотипическую изменчивость популяции 
используется двухфакторный дисперсионный 
анализ [69, 78].
Интерпретация результатов дисперсионно-

го анализа зависит от предположений относи-
тельно изучаемого материала. Если генотипы и 
среды являются неслучайными выборками, их 
эффекты считаются фиксированными и можно 
получить информацию о конкретных генотипах 
и средах. В этом случае используется модель I, в 
которой все эффекты, кроме независимо варьи-
рующей еirk, рассматриваются как постоянные 
величины. Величина еirk распределена нормаль-
но с нулевым средним и вариансой, равной σ2

e. 
Если генотипы являются случайной выборкой 
из популяции, а среды – случайной выборкой 
из совокупности сред, используется модель II. В 
этом случае можно получить информацию о па-
раметрах популяции генотипов в определенной 
совокупности сред. Изложение методик оценки 
ОАС, САС и экологической стабильности при-
ведено в работах [73, 74].

 Предлагаемая методика оценки стабиль-
ности основана на объединении линейной и 
нелинейной части реакции генотипа на сре-
ду и этим отличается от метода R.W. Finlay, 
G.N. Wilkinson [79], где мерой стабильности 
является линейная реакция, метода G. Wricke 

[80], где стабильность оценивается по не-
линейной реакции и мето дов S.A. Eberhart, 
W.A. Russell [81], G.C.C. Tai [82], где введены 
соответствующие параметры линейной и не-
линейной реакции генотипа.
Введем понятие относительной стабильно-

сти генотипа:

Sgi = [σCACi / (u + OACi)] × 100 %

Этот показатель позволит сравнивать ре-
зультаты опытов, проведенных с различным 
набором культур, генотипов, сред и изучаемых 
признаков. По существу, относительная ста-
бильность генотипа аналогична коэффициенту 
вариации при изучении его в ряде сред.
Реакцию генотипа на улучшение условий 

среды можно определить по величине коэффи-
циента регрессии генотипа на среду[79, 81]

Окончательная оценка селекционного мате-
риала зависит от поставленной селекционной 
задачи.
Основными можно считать следующие на-

правления адаптивной селекции:
1) отбор на САС к определенной среде;
2) отбор на ОАС к ряду сред; 
3) отбор на ОАС с учетом стабильности [77]. 

Последнее направление предполагает наряду 
с ОАС контролировать стабильность и по су-
ществу является попыткой получения селек-
ционной аналогии двух форм естественного 
отбора – движущей и стабилизирующей [83], 
т.е. того совершенного механизма, который 
создала природа для выделения наиболее при-
способленных форм.
Отбор на ОАСi с учетом стабильности тре-

бует определенного селекционного критерия, 
позволяющего сочетать в генотипе продуктив-
ность и стабильность.
Предлагается определить селекционную 

ценность генотипа СЦГi следующим образом: 
СЦГi = u + ОАСi – pσCACi. Обычный селекцион-
ный критерий р = 2,3 вряд ли применим, так как 
при большой σCACi возможны отрицательные зна-
чения СЦГi. В качестве первого приближения к 
достижению оптимального баланса при отборе 
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по продуктивности и стабильности предлага-
ется использовать среднее значение СЦГi в по-
пуляции, примерно равное 0,5u. Тогда нетрудно 
установить связь между относительной стабиль-
ностью генотипов в среднем для популяции

 и числом .

Такой подход означает, что при низкой будет 
идти более интенсивный отбор на стабильность, 
а при высокой  – на продуктивность.
Предлагаемой для вычисления СЦГi формулой 

можно пользоваться только в том случае, если 
отбор идет в сторону увеличения значения при-
знака. Если отбираются генотипы с наименьшим 
значением признака, формула имеет вид
СЦГi = u + OACi + pσCACi.
Предложенный А.В. Кильчевским, Л.В. Хоты-

левой [77] метод анализа позволяет выявить ин-

дивидуальную реакцию генотипов на среды по 
эффектам САС, сводить оценку стабильности к 
выявлению вариансы САС, а также показателя 
относительной стабильности sgi, позволяет отби-
рать генотипы, сочетающие высокую продуктив-
ность и средовую устойчивость по одному пока-
зателю – селекционной ценности генотипа.
Исходный материал для сортов интенсивно-

го типа надо искать среди генотипов с положи-
тельной реакцией на улучшение условий выра-
щивания (bi>1) и с высоким уровнем параметра 
СЦГi, обеспечиваемого высокой потенциальной 
продуктивностью.
Комплексные параметры САСi, ОАСi, СЦГi 

должны служить как ориентиры при оценке исхо-
дного и селекционного материала при испытании 
созданных сортов и гибридов, а такие параметры 
как sgi, bi, xi должны приниматься во внимание в 
первую очередь при оценке исходного материала 
для селекции на адаптивность [73, 74, 84, 85].

Заключение
Анализ литературы и результаты собственных 

исследований позволяют сделать вывод, что гете-
розис – сложное биологическое явление, прояв-
ляющееся на различных уровнях организации (от 
молекулярного до ценотического). Генетической 
основой гетерозиса является благоприятное соче-
тание различных генетических эффектов (домини-
рования, сверхдоминирования, эпистаза), долевое 
участие которых в проявлении гетерозиса в каж-
дом конкретном случае может быть различным. 
Эффект гетерозиса зависит от степени генетиче-
ской дивергентности родительских форм, которая 
может быть определена методами многомерной 
статистики на основе анализа количественных 
признаков и\или молекулярных маркеров. Для 
каждого объекта исследований существует свой 
оптимальный уровень дивергентности. Гетерозис 
является феноменом, зависящим от условий сре-
ды. В связи с этим выбор методических подходов 
к гетерозисной селекции должен основываться на 
нескольких принципах:

– изучении генетической природы количе-
ственного признака;

– анализе степени генетической дивергент-
ности исходных родительских форм;

– совершенствовании методов отбора цен-
ных исходных форм на основе молекулярных 
маркеров;

– анализе комбинационной способности 
родителей в соответствующих схемах скре-
щиваний;

– экологической организации селекционного 
процесса (выбор типичных сред испытания, 
оценка адаптивной способности и экологи-
ческой стабильности родителей и гибридов 
и др.);

– использовании периодического отбора с 
целью аккумуляции и концентрации жела-
тельных аллелей в исходных популяциях и 
повышения эффекта гетерозиса в новых ци-
клах селекции;

– оптимизации системы гибридного семе-
новодства, в том числе путем использования 
стерильных форм.
Большой вклад в развитие исследований 

по гетерозису внесли ученые Института ге-
нетики и цитологии НАН Беларуси. Им при-
надлежат серьезные разработки в области 
генетики свойства комбинационной способ-
ности, методических проблем селекции на 
комбинационную способность, новых подхо-
дов к использованию периодического отбора 
в селекции на гетерозис, изучения генетики 
цитоплазматической мужской стерильности 
и ее использования при получении гибрид-
ных семян, изучения генетики полиплоидных 
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растений в связи с использованием гетерози-
са на уровне триплоидных и тетраплоидных 
гибридов у сахарной свеклы, проблемы взаи-
модействия генотипа и среды при реализации 
потенциала гетерозисных гибридов и ряда 
других вопросов. 
За разработку проблемы гетерозиса и пу-

тей его использования в селекции растений 
коллектив Института генетики и цитологии 
НАН Беларуси удостоен Государственной 
премии БССР в области науки и техники 
1984 г.
Изучение проблемы гетерозиса учеными 

Института выполнялось на различных сель-
скохозяйственных культурах в разных геогра-
фических зонах. Экспериментальная оценка 
комбинационной способности и анализ гене-
тической природы гетерозиса проведены на 
гибридах F1 и инбредных линиях кукурузы, 
сорго, подсолнечника, томата и перца, райграс-
са пастбищного, картофеля, люпина желтого, 
хлопчатника, льна-долгунца, льна маслично-
го в Беларуси, России, Украине, Молдавии, 

Литве, Грузии, Азербайджане, Казахстане, 
Таджикистане.
Исследования по проблеме гетерозиса вы-

полняются также в РУП «НПЦ НАН Белару-
си по земледелию» (кукуруза, рапс, кормовая 
и сахарная свекла, озимая рожь), РУП «НПЦ 
НАН Беларуси по картофелеводству и пло-
доовощеводству» (томат, огурец, капуста и 
др.), БГСХА (томат). Результаты этих работ 
материализовались в созданных и райониро-
ванных в Беларуси гибридах кукурузы, томата, 
огурца, рапса, ржи, подсолнечника, сахарной 
и кормовой свеклы.
Гетерозисная селекция стала классическим 

методом создания высокопродуктивных эколо-
гически стабильных гибридов с высоким каче-
ством продукции. Со временем ее значимость 
в арсенале методов селекционера будет только 
возрастать. Использование современных моле-
кулярных методов в селекционном процессе 
позволит повысить эффективность подходов к 
созданию гетерозисных гибридов растений.
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Селекция на гетерозис у томата является 
основным способом получения высокопродук-
тивных и устойчивых гибридов F1 для закрытого 
и открытого грунта. В Беларуси селекция гете-
розисных гибридов томата проводится в трех на-
учных учреждениях: ГНУ «Институт генетики 
и цитологии НАН Беларуси», Белорусской госу-
дарственной сельскохозяйственной академии и 
РУП «Институт овощеводства». 

Основой эффективного селекционного 
процесса является генетический анализ насле-
дования признаков, что позволяет правильно 
выбирать исходный материал и формировать 
оптимальную схему создания гибридов. Обяза-
тельное звено селекционного процесса – оценка 
комбинационной способности в системе топ-
кроссов и/или диаллельных скрещиваний. Воз-
можны и иные подходы к оценке этого свойства 
родительских форм гибридов. А.В. Кильчевский, 

Л.В. Хотылева разработали метод реципрокного 
периодического отбора на основе межсортового 
гибрида, позволяющий создавать межлинейные 
гибриды, превосходящие межсортовые по скоро-
спелости и урожайности [1, 2, 3, 4]. Основу ме-
тода составляет внутрисортовой полиморфизм 
по комбинационной способности. А.В. Кильчев-
ским теоретически разработан и проверен на ге-
нетических моделях и в реальном эксперименте 
метод реципрокных тестеров, который позволяет 
более эффективно использовать явления сверх-
доминирования и эпистаза в селекции гетеро-
зисных гибридов [5, 6].

В данной статье представлены результа-
ты многолетних исследований, выполненных 
в Беларуси по оптимизации селекционного 
процесса и созданию гетерозисных гибридов 
томата для пленочных теплиц и открытого 
грунта.

Введение 

Материалы и методы
Получение и испытание гетерозисных ги-

бридов томата проводилось в БГСХА в 1978 – 
2007 гг. в открытом грунте и пленочных те-
плицах, в Институте генетики и цитологии 
и Институте овощеводства НАН Беларуси в 
условиях необогреваемых пленочных и осте-
кленных теплиц. Агротехника возделывания 
томата общепринятая [7, 8, 9].

В селекции на гетерозис использовали ис-
ходный материал, созданный за период работы 
с культурой, а также линии, сорта и гибриды, 
любезно предоставленные нам учеными се-

лекционерами России и Болгарии, содержащие 
гены хозяйственно полезных признаков.
Формы с функциональной мужской стериль-

ностью получены от сотрудников Институ-
та генетики Болгарской АН Б. Атанасовой и 
Ж. Данаилова, формы, содержащие гены rin, 
nor и alcobaca – от сотрудницы ВНИИССОК 
Н.И. Бочарниковой (г. Москва), формы, со-
держащие ген pat-2 – от сотрудницы ВНИИО 
(г. Москва) C.И. Игнатовой.
Генетический анализ наследования призна-

ков проводили на диаллельных гибридах F1 по 
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методу Б. Хеймана [10, 11], оценку комбинаци-
онной способности на диаллельных гибридах 

F1 – по методу В. Гриффинга [12], в топкрос-
сах – по методу О. Кемпсорна [13].

Результаты и обсуждение
Разработка реципрокного периодического 
отбора у томата
Нами [1, 2, 3] в БГСХА впервые у самоопы-

ляющейся культуры (томат) выявлена внутри-
сортовая изменчивость свойства комбинаци-
онной способности по ряду количественных 
признаков и подтверждена популяционная 
природа сортов томата. Доказана возможность 
успешного внутрисортового отбора линий 
этой культуры по комбинационной способ-
ности. Лучшие межлинейные гибриды, полу-
ченные при скрещивании линий, отобранных 
в топкроссах, превзошли исходный межсор-
товой гибрид Талалихин × Бизон по ранней 
урожайности на 37,8 – 67,4 %, общей – на 
8,7 –19,6 %. Установлена также генетическая 
природа внутрисортовой изменчивости у то-
мата методом диаллельного анализа. Показано 
преобладание аддитивных факторов над не-
аддитивными в генетической вариансе ряда 
количественных признаков. Определены ге-
нетические параметры сортов-популяций до 
и после отбора. Их сравнение показало, что в 
топкроссах отбор ведется главным образом по 
аддитивным эффектам, что приводит к умень-
шению их доли в генетической вариансе со-
ртов. Близкие результаты были получены при 
изучении изменения компонентов генетиче-
ской вариансы сортов кукурузы в результате 
реципрокного периодического отбора. Это по-
зволяет предполагать, что такое действие от-
бора в топкроссах носит общий характер.
Высокая эффективность первого цикла пред-

лагаемой схемы отбора на гетерозис, а также 
сохранение изменчивости между гибридами 
лучших по комбинационной способности 
линий дают основание считать возможным 
заложение улучшенных популяций путем 
скрещивания отобранных линий в пределах 
каждого сорта. Эти популяции могут служить 
материалом для второго цикла реципрокного 
периодического отбора.
Таким образом, полученные нами данные сви-

детельствуют о высокой эффективности метода 
реципрокного периодического отбора в селекции 
такой самоопыляющейся культуры, как томат.

В дальнейшем исследования эффективности 
реципрокного периодического отбора для са-
моопылителей были продолжены в Институте 
генетики и цитологии НАН Беларуси совместно 
с Институтом овощеводства (Рис. 1). Изучена 
эффективность моделей внутри– и межпопуля-
ционного периодического отбора в зависимости 
от уровня генетической изменчивости линий и 
гибридов тепличного томата. Применение разра-
ботанной методики позволило улучшить на 10 % 
урожайность районированного гибрида F1 Старт, 
созданного совместно учеными Института ово-
щеводства и Института генетики и цитологии 
НАН Беларуси и признанного стандартом для 
республики. Улучшенный гибрид используется 
для следующего цикла отбора. Предложенная 
модель улучшения исходного материала была 
апробирована на других гибридах F1 томата и по-
казала, что реципрокный периодический отбор с 
минимальным инбридингом и систематической 
гибридизацией является эффективным приемом 
не только сохранения, но и повышения уровня 
гетерозиса [14, 15].

Метод реципрокных тестеров
С целью создания исходного материала с 

оптимальной генетической структурой для 
реципрокного периодического отбора нами 
для отбора сортов (линий) по комбинационной 
способности был разработан метод реципрок-
ных тестеров (Рис. 2) [5], нацеленный на мак-
симальное использования эффекта сверхдо-
минирования в селекции на гетерозис. Метод 
основан на принципе реципрокности, который 
обеспечивает отбор сверхдоминантных локу-
сов. Для оценки комбинационной способности 
испытуемых сортов (линий) предлагается ис-
пользовать два тестера А и В, гибрид между 
которыми дает эффект гетерозиса. Последнее 
будет свидетельствовать об оптимальном рас-
пределении аллелей в локусах, обеспечиваю-
щих эффект гетерозиса между тестерами. Все 
изучаемые сорта (линии) скрещиваются с каж-
дым из тестеров. По результатам испытания 
гибридов отбираются формы, выделившиеся 
при гибридизации с тестером А (m линий Ла) 
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и с тестером В (n линий Лв). Две отобранные 
группы сортов (линий) скрещиваются по прин-
ципу «каждый с каждым». В дальнейшем в 
пределах каждой группы сортов (линий) Ла и 
Лв выделяются лучшие по комбинационной 

способности. Главное достоинство предлагае-
мой схемы – совпадение направления отбора 
по эффектам сверхдоминирования на началь-
ном и заключительном этапах селекции на ге-
терозис за счет принципа реципрокности.

Рис. 1. Схема улучшения гибрида F1 Старт в процессе реципрокного периодического отбора.

Рис. 2. Метод реципрокных тестеров.
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Для оценки эффективности предложенного ме-
тода по сравнению с классической схемой топкрос-
сов с последующим диаллельным скрещиванием 
при различном характере наследования признака 
были использованы 6 генетических двухлокус-
ных моделей (аддитивная, доминантная, сверхдо-
минантная и 3 эпистатических), а также два типа 
реципрокных тестеров: ААВВ, аавв и ААвв, ааВВ. 
Тестером на общую комбинационную способ-
ность служил генотип АаВв, т.к. он дает все воз-
можные типы гамет, что необходимо для соблю-
дения принципа широкой генетической основы. 
В результате моделирования установлено, что обе 
схемы селекции на гетерозис были равноценны-
ми при отборе по аддитивным генам. По генам, 
проявляющим эффект доминирования, предла-
гаемый метод с тестерами типа ААвв, ааВВ пре-
восходит классическую схему, а с тестерами типа 
ААВВ, ааВВ – уступает ей. Наибольший эффект 
от применения метода реципрокных тестеров до-
стигнут при сверхдоминантной модели, причем 
оба типа реципрокных тестеров равноценны. При 
различной интенсивности отбора по аддитивным 
и доминантным локусам по классической и пред-
лагаемой схеме его результаты близки. Топкроссы 
с последующими диаллельными скрещиваниям не 
обеспечивают отбора по локусам, проявляющим 
сверхдоминирование при любой интенсивности 
отбора, в то время как эффективность метода реци-
прокных тестеров при повышении интенсивности 
отбора возрастает.

Таким образом, предложенная схема отбора 
генотипа в селекции на гетерозис превосходит 
классическую схему топкроссов с последующим 
диаллельным скрещиваниями при отборе по ге-
нам, проявляющим эффект сверхдоминирования 
и не уступает ей при отборе по аддитивным и до-
минантным генам. Лучшими оказались тестеры 
типа ААвв, ааВВ.
Экспериментальная проверка метода реци-

прокных тестеров была проведена А.В. Киль-
чевским, М.М. Добродькиным в селекции пар-
тенокарпических гибридов томата на основе 
функциональной мужской стерильности для 
пленочных теплиц [16]. При этом использова-
лись две схемы гибридизации (3×9; 9×3), т.е. 54 
гибридные комбинации, в то время как полная 
схема потребовала бы 81 комбинацию. Лучшие 
отцовские и материнские формы скрещивались 
по схеме топкроссов, их испытание позволило 
выделить и передать в ГСИ перспективный ги-
брид F1 для пленочных теплиц Даша, райониро-
ванный в Беларуси в 2004 году.

Наследование хозяйственно ценных при-
знаков томата
Характер наследования хозяйственно-ценных 

признаков определяет выбор методов селекции 
гетерозисных гибридов. Нами изучено насле-
дование основных признаков урожайности и 
партенокарпии в диаллельных скрещиваниях по 
методу Б. Хеймана (Табл. 1, 2) [16, 17, 18, 19].

Таблица 1

Параметры Хеймана по признакам урожайности томата

Признак Фон Годы √ H1/D H2/4H1

√4DH1+F1

√4DH1-F1

r Dmax Rmax h2/H2

О

1 1991 1,38 0,19 1,84 -0,62 703,5 13,5 0,51
1992 0,99 0,22 1,16 -0,58 656,5 112,2 1,10

2 1991 0,95 0,15 0,98 -0,31 771,6 375,1 1,45
1992 1,35 0,17 1,91 -0,81 780,6 -88,7 2,48

3 1991 0,79 0,18 2,04 -0,36 414,1 30,8 2,50
1992 1,32 0,15 2,92 -0,89 805,8 28,3 1,66

Т

1 1991 1,79 0,21 1,85 -0,83 545,0 -41,1 0,56
1992 1,27 0,23 1,12 -0,53 459,1 84,3 1,10

2 1991 1,08 0,20 1,09 -0,30 489,0 168,9 1,24
1992 1,54 0,17 1,44 -0,71 597,7 70,0 1,96

3 1991 0,97 0,21 1,89 -0,91 289,5 -56,4 3,71
1992 1,29 0,16 2,53 -0,86 742,0 -2,94 1,46

Примечание. О – общая урожайность; Т – товарная урожайность; 1 – контрольный фон; 2 – фон повышенного 
плодородия; 3 – стрессовый фон.
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Таблица 2

Параметры Хеймана по проявлению ранней урожайности 
и партенокарпии в плодах томата

Признак Фон Годы √ H1/D H2/4H1

√4DH1+F1

√4DH1-F1

r Dmax Rmax h2/H2

Р

1 1991 1,29 0,19 0,40 0,91 -5,1 67,8 -0,01
1992 0,82 0,20 0,86 0,69 17,5 97,0 0,03

2 1991 1,26 0,18 2,19 0,87 -8,5 275,1 0,01
1992 0,85 0,14 0,50 0,58 36,3 113,8 -0,11

3 1991 1,06 0,25 0,69 0,50 -6,0 26,9 0
1992 0,85 0,21 1,94 0,99 46,7 233,1 2,57

П

1 1991 1,00 0,13 5,30 0,98 0,5 41,34 1,36
1992 1,86 0,14 3,97 0,90 0,6 63,89 1,46

2 1991 1,01 0,12 6,12 0,98 3,0 69,69 1,55
1992 1,88 0,16 4,10 0,99 2,9 66,91 1,68

3 1991 0,92 0,13 5,00 0,97 3,4 69,79 1,81
1992 1,67 0,15 3,94 0,96 -0,4 63,64 2,16

Примечание. О – общая урожайность; Т – товарная урожайность; 1 – контрольный фон; 2 – фон повышен
ного плодородия; 3 – стрессовый фон.

В наследовании таких признаков как завязы-
ваемость плодов, общая и товарная урожайность 
преобладает сверхдоминирование, партенокар-
пии – полное или неполное доминирование, ран-
ней урожайности – неполное доминирование и 
сверхдоминирование. Доминантные гены усили-
вают проявление общей и товарной урожайно-
сти, завязываемости плодов, рецессивные – ран-
ней урожайности и партенокарпии. Проявление 
партенокарпии отрицательно связано с общей 
урожайностью (слабые и средние по силе связи). 
Гены партенокарпии способствуют повышению 
завязываемости главным образом в стрессовых 
условиях среды. Анализ характера распределе-
ния по проявлению партенокарпии позволяет 
предположить наличие множественного алле-
лизма в детерминации этого признака.
В Институте генетики и цитологии НАН Бе-

ларуси установлено, что главными в генети-
ческом контроле массы и количества плодов с 
растения являются аддитивное действие генов 
и доминирование [20–24]. Показано, что сверх-
доминирование, направленное на увеличение 
признака «количество плодов с растения», 
благоприятно в селекции на получение форм 
с большим количеством плодов. Доминирова-
ние, контролирующее среднюю массу плода, 
направлено на уменьшение данного признака у 
гибридов F1, что делает селекцию новых форм 
томата с большим количеством крупных плодов 

не эффективной. Установлены высокие (свыше 
80 %) корреляции признаков родительских ли-
ний и эффектов их общей комбинационной спо-
собности, что позволяет упростить и ускорить 
отбор компонентов скрещивания в селекции на 
гетерозис. Обнаруженное в этих исследованиях 
отсутствие генетической сопряженности массы 
плодов с растения с большинством проанали-
зированных компонентов продуктивности по-
зволяет отнести данный признак к сложным 
полигенно наследуемым, в связи с чем отбор 
на его улучшение рекомендуется вести одно-
временно по двум или нескольким составляю-
щим его компонентам.
Преобладание положительного доминирования 

и сверхдоминирования по признакам урожайно-
сти является основанием для успешного поиска 
высокопродуктивных гибридных комбинаций с 
высокой завязываемостью плодов, а также для ис-
пользования схем селекции на основе принципа ре-
ципрокности, обеспечивающих отбор по эффектам 
сверхдоминирования и эпистаза.

Использование функциональной мужской 
стерильности в селекции гетерозисных 
гибридов томата
Применение стерильных форм в селекции и 

последующем семеноводстве гибридов позво-
ляет уменьшить объем работ по кастрации, изо-
ляции и маркировке семян. У томата наиболее 
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перспективно использование функциональной 
мужской стерильности (рецессивный ген рs-2) 
в сочетании с маркерными признаками для 
идентификации и браковки негибридных форм 
[25–29]. Нами получены от болгарских коллег Б. 
Атанасовой и Ж. Данаилова стерильные формы, 
несущие маркерный рецессивный ген с – «кар-
тофельный лист», некоторые формы имели ген 
партенокарпии pat-2. Для анализа возможностей 
их использования в селекции и семеноводстве 
были изучены биология цветения и размноже-
ния форм томата с ФМС [27, 28].
Использование партенокарпических линий с 

функциональной мужской стерильностью и пар-
тенокарпических фертильных линий позволило 
получить гибриды F1 томата, превышающие в 
условиях необогреваемых пленочных теплиц 
стандарт Верлиока F1 по товарной урожайности 
на 4,8–21,4 % , по общей урожайности – на 1,7–
19,0 %, по ранней урожайности  – 6,1–25,7 %. 
Исходные партенокарпические формы, а также 
гибриды, полученные на их основе, превысили 
стандарт Верлиока F1 по завязываемости пло-
дов на 4,6–38,7 %, что свидетельствует о целе-
сообразности использования партенокарпиче-
ских форм для стабилизации этого признака в 
условиях необогреваемых пленочных теплицах. 

Гибриды томата имели высокий эффект ис-
тинного гетерозиса по товарной (16–70,3 %) и 
общей (3,3–85,7 %) урожайности. Разработана 
упрощенная технология получения гибридных 
семян партенокарпических гибридов томата на 
основе партенокарпических материнских форм 
с функциональной мужской стерильностью и 
маркерным признаком «картофельный лист», 
включающая лишь опыление цветков и позво-
ляющая отказаться от традиционной технологии 
заблаговременной кастрации, изоляции и марки-
ровки цветков. Установлены оптимальные сроки 
опыления без кастрации цветков для конкретных 
родительских форм при получении гибридов 
F1. Предложенная нами упрощенная техноло-
гия производства гибридных семян позволяет 
сократить затраты ручного труда в сравнении с 
обычной технологией в 10,9 раз и обеспечива-
ет экономию 103,1 чел./часов на производство 
одного килограмма гибридных семян.
При оценке комбинационной способности муж-

ских стерильных форм одновременно осуществля-
лась проверка эффективности метода реципрок-
ных тестеров, для чего были заложены две схемы 
топкроссов, которые испытывались в течение двух 
лет. На основе отбора лучших линий были созданы 
новые гибридные комбинации (Табл. 3).

Таблица 3 

Товарная и ранняя урожайность лучших гибридов томата 
в пленочных необогреваемых теплицах

Наименование
образца

Товарная урожайность,
кг/м2

Ранняя урожайность,
кг/м2

1996 г. 1997 г. Среднее 1996 г. 1997 г. Среднее
Б-2-2 × 96/2 12,06 1062 11,34 2,83 3,4 3,12
Б-2-2 × 97/1 13,97 9,62 11,80 3,48 3,22 3,35
С-3-1-3 × 96/2 15,53 9,25 12,39 3,45 2,61 3,03
С-3-1-3 × 97/1 16,02 10,26 13,14 2,5 2,53 2,52
С-3-1-3 × 98/1 14,68 9,30 11,99 3,21 3,32 3,27
С-3-1-3 × 23/1 14,07 10,24 12,16 1,36 3,25 2,31
№3 × 96/2 13,86 10,68 12,27 2,83 2,99 2,91
Б-2-5 × 99/1 12,63 11,38 12,01 2,67 3,17 2,92
№4 × 98/2 14,26 11,19 12,73 1,06 2,95 2,01
№4 × 18/3 11,87 13,44 12,66 1,35 3,21 2,28
Верлиока F1 10,03 11,6 10,82 0,71 1,23 0,97
HCP0,05 1,25 1,43 0,99 1,22

Эффективность использования метода реципрок-
ных тестеров оценивалась по результатам изучения 
6 гибридов, полученных по реципрокной схеме 

(Табл. 4). По товарной урожайности выделялись 
четыре гибрида из шести, превышающих стандарт 
до 34,7 % (Б-2-5 × 97/1). При повторном испыта-
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нии все шесть гибридов превысили стандарт на 
5,5 – 19 %. В среднем за два года все гибриды по 
товарной урожайности превысили стандарт на 
3,4 – 25,7 %.
По ранней урожайности за два года иссле-

дований все гибриды практически превос-

ходили стандарт. Максимальные значения 
этого признака отмечены у гибрида № 4 × 
23/1. В среднем за два года все гибриды пре-
взошли стандарт, причем наивысшей ранней 
урожайностью характеризовались гибриды 
с линией № 4.

Таблица 4 

Урожайность гибридов F1 томата, полученных по реципрокной схеме

Наименование 
образца

Товарная урожайность, кг/м2 Ранняя урожайность, кг/м2

1998 г. 1999 г. Среднее 1998 г. 1999 г. Среднее
Б-2-5 × 97/1 10,1 11,9 11,00 3,2 2,0 2,60
Б-2-5 × 98/1 7,4 11,9 9,65 2,5 1,3 1,90
Б-2-5 × 23/1 8,4 10,4 9,40 2,7 3,9 3,30
№4 × 97/1 8,7 10,3 9,50 3,0 4,3 3,65
№4 × 98/1 7,4 10,4 8,90 2,8 4,0 3,40
№4 × 23/1 7,6 10,5 9,05 4,3 2,5 3,40
Верлиока F1 7,5 10,0 8,75 1,2 1,8 1,50

НСР0,05 1,93 1,82 1,25 1,21

Таким образом, применение метода реципрок-
ных тестеров позволило эффективно отобрать луч-
шие по комбинационной способности формы на 
первом этапе отбора по этому признаку и получить 
на их основе гибриды на втором этапе. При этом 
удалось существенно снизить объем скрещиваний 
у изученных гибридов. В применяемой нами схеме 
изучался 51 гибрид, что составляет 63 % от макси-
мального по схеме топкроссов (81 гибрид).

Взаимосвязь эффекта гетерозиса и эколо-
гической стабильности F1 гибридов
В ряде экспериментов [17] нами была уста-

новлена относительная независимость про-
дуктивности гибридов F1 и их экологической 
стабильности. Среди лучших гибридов по об-
щей адаптивной способности встречались как 
пластичные (отзывчивые), так и стабильные 
формы, что свидетельствует о необходимости 

контроля экологической стабильности в гете-
розисной селекции растений. В связи с этим 
весьма важно выявить проявление экологи-
ческой стабильности у родителей и гибридов 
F1, а также изучить связь эффекта гетерозиса 
с экологической стабильностью гибридов. 
С этой целью анализировались результаты 
испытания в пленочных теплицах 18 роди-
тельских форм и 45 гибридных комбинаций F1 
томата индетерминантного и детерминантно-
го типов роста по общей, товарной и ранней 
урожайности [17, 30].
Эффект гетерозиса оценивали по степени 

доминирования Нр, а экологическую стабиль-
ность – по коэффициенту регрессии на среду bi 
и относительной стабильности генотипа Sgi.
После определения параметров относительной 

стабильности генотипов они были усреднены по 
родительским формам и гибридам (Табл. 5).

Таблица 5

Относительная стабильность (Sgi) родительских форм и гибридов томата, % 

Генотипы
Урожайность

ранняя товарная общая
Материнские формы 12,92 14,38 13,86
Отцовские форма 18,95 15,60 13,24

Гибриды 9,05 4,89 4,37
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Таблица 7 

Связь между степенью доминирования и экологической стабильностью 
гибридов томата по товарной урожайности 

Степень доми-
нирования

Коэффициент регрессии на среду
Сумма гибридов Доля,

 %bi< –1 -1≤ bi ≤1 bi> 1

Нр > 1
-1≤Нр≤1
Нр < –1

9
3
1

5
4
0

12
10
1

26
17
2

57,8
37,8
4,4

Сумма 
гибридов 13 9 23 45 100,0

Доля, % 28,9 20,0 51,1 100,0

Гибриды в сравнении с родителями отли-
чались меньшей изменчивостью, что свиде-
тельствует об их больших приспособительных 
возможностях. Реакции гибридов на среду по 
изучаемым признакам различались: по ранней 
урожайности гибриды менее стабильны, чем 
по товарной и общей урожайности. Однако 
полученные данные еще не дают основания 
считать, что причиной высокой стабильности 
гибридов является явление гетерозиса, по-
скольку он проявлялся не во всех гибридных 
комбинациях.
Представляет большой интерес вопрос о 

связи между степенью проявления гетерозиса 
и экологической стабильностью, а также ха-
рактером реакции гибридов на среду. С этой 
целью изучаемые гибридные комбинации 
группировались по степени доминирования 
на три группы: Нр>1 – положительное сверх-
доминирование; -1≤Нр≤1 – промежуточное 

наследование; Нр<-1 – отрицательное сверх-
доминирование.
Кроме того, гибриды были сгруппированы 

по коэффициенту регрессии: bi>1 – нестабиль-
ные с положительной реакцией на улучшение 
условий среды; -1≤ bi ≤1 – стабильные; bi>-1 – 
нестабильные с отрицательной реакцией на 
улучшение условий среды.
По общей урожайности (Табл. 6) более поло-

вины гибридов (55,5 %) проявили эффект поло-
жительного гетерозиса, 40,0 % гибридов насле-
довали признак промежуточно и только у 4,5% 
наблюдался отрицательный гетерозис. Половина 
всех гибридов проявила нестабильность с по-
ложительной реакцией на среду и только третья 
часть (31,1 %) была стабильна. Среди 25 гетеро-
зисных гибридов только третья часть (8) была ста-
бильна. Среди 14 стабильных гибридов 8 прояви-
ли положительный гетерозис, 5 – промежуточное 
наследование и 1 – отрицательный гетерозис.

Таблица 6

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

Нр > 1
-1≤Нр≤1
Нр < –1

6
2
0

8
5
1

11
11
1

25
18
2

55,5
40,0
4,5

Сумма гибридов 8 14 23 45 100,0

Доля, % 17,8 31,1 51,1 100,0

По товарной урожайности (Табл. 7) 57,8 % 
гибридов проявляли положительный гетеро-
зис и 37,8 % – промежуточное наследование. 

Только пятая часть всех гибридов была ста-
бильна, а половина положительно реагировала 
на улучшение среды.
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Среди 26 гибридов с положительным гетеро-
зисом только 5 (19,2 %) были стабильными, а 
среди 9 стабильных форм 5 были гетерозисны-
ми, 4 проявляли промежуточное наследование.

По ранней урожайности (Табл. 8) число 
форм с положительным эффектом гетерозиса 
составило 28,9 %, с отрицательным – 20,0 % и 
с промежуточным наследованием 51,1 %.

Таблица 8 

Связь между степенью доминирования и экологической стабильностью 
гибридов томата по ранней урожайности

Степень 
доминирования

Коэффициент регрессии на среду Сумма 
гибридов

Доля,
 %bi< –1 -1≤ bi ≤1 bi> 1

Нр > 1
-1 ≤ Нр ≤ 1
Нр < -1

3
7
3

5
1
1

5
15
5

13
23
9

28,9
51,1
20,0

Сумма гибридов 13 7 25 45 100,0
Доля, % 28,9 15,6 55,5 100,0

Число стабильных форм значительно мень-
ше, чем по общей и товарной урожайности, а 
большая часть гибридов (55,5 %) проявила по-
ложительную реакцию на улучшение условий 
среды. Среди 13 гетерозисных гибридов толь-
ко 5 были стабильными, а среди 7 стабильных 
форм 5 проявляли положительный гетерозис, 1 
гибрид – промежуточное наследование и 1 – от-
рицательный гетерозис. 
Результаты анализа параметров степени домини-

рования и экологической стабильности гибридных 
комбинаций показали, что гибриды отличаются 
повышенной экологической стабильностью по 
признакам урожайности. Чем больше количество 
гибридных комбинаций проявляет гетерозисный 
эффект, тем больше среди них стабильных форм. 
Однако следует учитывать, что состояние гетеро-
зиса не всегда обеспечивает стабильность и, наобо-
рот, стабильность не всегда связана с гетерозисом. 
Стабильность может проявляться и при промежу-
точном наследовании признака и при отрицатель-
ном сверхдоминировании.
Знание закономерностей наследования и взаи-

мосвязей количественных и качественных призна-
ков в первом поколении гибридов – непременное 
условие обоснованной селекционной программы 
по созданию стабильных гетерозисных гибридов, 
а также при разработке их агротехники.

Генетические основы селекции лежких 
гибридов томата
Селекция, направленная на повышение урожай-

ности, скороспелости, устойчивости к болезням, 

улучшение качества плодов томата ведется давно, 
однако имеются лишь немногочисленные работы 
по изучению исходного материала и генетических 
основ селекции на лежкость плодов [31–33]. В свя-
зи с этим весьма актуальной задачей является выяв-
ление характера наследования признака «лежкость 
плодов томата» и внутривидовой изменчивости 
генотипов по этому признаку, выделение доноров, 
установление корреляционных связей между леж-
костью плодов и другими хозяйственно ценными 
признаками томата. Для изучения этих вопросов 
нами были испытаны две топроссных и две диал-
лельных схемы скрещиваний в условиях откры-
того грунта и пленочных теплиц. В каждую схему 
скрещиваний входили три рецессивных лежких 
мутанта, несущих гены rin, nor и alcobaca. Резуль-
таты оценки лежкости форм, выращенных в раз-
личных условиях, представлены в таблицах 9, 10.
В результате анализа комбинационной способ-

ности в топкроссных и диаллельных скрещи-
ваниях выявлены перспективные гибриды для 
пленочных теплиц, превосходящие стандарт по 
товарной урожайности на 2,5–30,7 %, по леж-
кости плодов – на 15–110 дней и гибриды для 
открытого грунта, превышающие стандарт по 
товарной урожайности на 20,3–46,6 %, по леж-
кости плодов – на 15–45 дней.
Характер наследования признака «лежкость 

плодов томата» у гибридов открытого и за-
щищенного грунта соответствует неполному 
доминированию, что свидетельствует о целе-
сообразности использования гетерозисной се-
лекции в создании лежких гибридов. Между 
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лежкостью плодов и ранней урожайностью 
установлена отрицательная корреляционная 
связь, которая изменяется с сильной на сред-
нюю в зависимости от условий выращивания. 
Выявлена средняя отрицательная корреляция 
между лежкостью плодов и содержанием са-
хара в плодах томата молочной степени зре-
лости, между лежкостью плодов и их средней 

Таблица 9

Лежкость плодов тепличных форм томата, 
оцененная в диаллельных скрещиваниях, дни

Наименование образца Год В среднем за 2 года
2002 2003

Mo 950 (Alc) × Б-2-6 60 60 60
Mo 950 (Alc) × Z-1-3 40 40 40
Mo 950 (Alc) × № 10 31 30 30
Mo 950 (Alc) × № 4 76 76 76

Mo 950 (Alc) × Мо 948 (Nor) 166 160 163
Mo 950 (Alc) × Мо 577 (Rin) 138 130 134

Б-2-6 × Z-1-3 17 17 17
Б-2-6 × № 10 14 15 14
Б-2-6 × № 4 17 17 17

Б-2-6 × Мо 948 (Nor) 68 66 67
Б-2-6 × Мо 577 (Rin) 34 34 34

Z-1-3 × № 10 13 13 13
Z-1-3 × № 4 18 17 17

Z-1-3 × Мо 948 (Nor) 129 120 124
Z-1-3 × Мо 577 (Rin) 42 40 41

№ 10 × № 4 15 15 15
№ 10 × Мо 948 (Nor) 113 111 112
№ 10 × Мо 577 (Rin) 37 35 36
№ 4 × Мо 948 (Nor) 132 125 128
№ 4 × Мо 577 (Rin) 59 55 57

Мо 948 (Nor) × Мо 577 (Rin) 168 160 164
Mo 950 (Alc) 159 150 154

Б-2-6 16 16 16
Z-1-3 16 17 16
№ 10 16 16 16
№ 4 18 18 18

Мо 948 (Nor) 162 155 158
Мо 577 (Rin) 161 160 160
Полымя 17 18 17

НСР0,05 2,4 2,8

массой, средняя положительная связь между 
лежкостью плодов и общей кислотностью в 
плодах томата молочной степени зрелости.
Создан и передан в Государственную ин-

спекцию по сортоиспытанию и охране сортов 
растений первый отечественный лежкий вы-
сокопродуктивный гибрид томата F1 «Бело-
русский лежкий».
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 Таблица 10

Лежкость плодов томата открытого грунта, оцененная в диаллельных 
скрещиваниях, дни

Наименование образца
Год

В среднем за 2 года
2002 2003

17K × Leana 21 19 20
17K × Спринт 17 14 15
17K × Дубок 20 18 19

17K × Mo 950 (Alc) 46 48 47
17K × Мо 577 (Rin) 32 30 31
17K × Мо 948 (Nor) 39 35 37

Leana × Спринт 23 21 22
Leana × Дубок 21 20 20

Leana × Mo 950 (Alc) 37 35 36
Leana × Мо 577 (Rin) 40 38 39
Leana × Мо 948 (Nor) 57 55 56
Спринт × Дубок 22 20 21

Спринт × Mo 950 (Alc) 53 51 52
Спринт × Мо 577 (Rin) 35 32 33
Спринт × Мо 948 (Nor) 43 41 42
Дубок × Mo 950 (Alc) 64 62 63
Дубок × Мо 577 (Rin) 48 45 46
Дубок × Мо 948 (Nor) 52 50 51

Mo 950 (Alc) × Мо 577 (Rin) 164 159 161
Mo 950 (Alc) x Мо 948 (Nor) 160 154 157
Мо 577 (Rin) × Мо 948 (Nor) 168 157 162

17K 18 16 17
Leana 17 15 16
Спринт 14 12 13
Дубок 17 15 16

Mo 950 (Alc) 152 150 151
Мо 577 (Rin) 153 146 149
Мо 948 (Nor) 143 136 139
Доходный 18 16 17

НСР0,05 2,8 2,1

Селекция  на  гетерозис  в  открытом 
грунте

Создание гетерозисных гибридов для 
условий открытого грунта является наиболее 
быстрым методом селекции, позволяющим со-
четать в F1 большое число полезных признаков 
(раннеспелость, устойчивость к заболеваниям 
и вредителям, повышенная завязываемость и 

др.). А.В. Кильчевским и др. в БГСХА прове-
ден цикл топкроссных и диаллельных скре-
щиваний для выделения перспективных ги-
бридных комбинаций в условиях открытого 
грунта. В результате этой работы отобраны, 
а впоследствии районированы в условиях Бе-
ларуси, два скороспелых гибрида F1 Мазурка 
и Горецкий (Табл. 11).
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Таблица 11 

Ранняя и товарная урожайность изучаемых форм томата в открытом грунте

Наименование 
образца

Ранняя урожайность, ц/га Товарная урожайность, ц/га

1998 г. 1999 г. 2000 г. Среднее 
за 3 года 1998 г. 1999 г. 2000 г. Среднее 

за 3 года

Спринт × Арго 97,0 126,4 21,7 81,7 168,8 563,0 266,7 332,8

17K × Калинка 
(Горецкий F1)

104,0 79,0 23,3 68,7 175,3 796,7 266,8 412,9

Спринт × Резерв 113,4 65,4 28,7 69,1 159,0 579,4 187,1 308,5

17K × Atma 100,5 72,3 21,6 64,8 181,1 662,7 215,8 353,2

Спринт × Калин-
ка (Мазурка F1)

87,8 93,6 17,5 66,3 188,1 726,0 260,4 391,5

17K × Арго 79,0 86,7 29,3 65,0 103,5 573,8 221,8 299,7

Калинка 0 25,2 16,7 13,9 130,2 758,4 131,6 340,0

Atma 0 21,5 17,5 13,0 97,0 444,0 241,7 260,9

Линия 17К 0 42,2 21,9 21,3 157,6 603,5 208,7 323,2

Спринт 73,7 148,3 80,3 100,7 122,2 416,7 161,2 233,3

Доходный 0 57,1 32,1 29,7 118,5 453,6 253,5 275,2

НСР0,05 51,3 42,6 11,3 26,9 59,8 175,5 93,9

Заключение
Цикл работ, выполненных по созданию 

гетерозисных гибридов томата для откры-
того грунта и пленочных теплиц, позволил 
получить важную научную информацию по 
частной генетике томата, усовершенствовать 
схемы селекции и семеноводства, а также по-
лучить ряд гибридов, районированных в на-
шей республике.
Впервые у самоопылителей разработан ме-

тод реципрокного периодического отбора на 
основе межсортового гибрида, позволяющий 
на основе внутрисортового полиморфизма по 
комбинационной способности повысить про-
дуктивность исходного гибрида путем отбора 
лучших межлинейных комбинаций.
Разработан и апробирован на числовых мо-

делях и в реальном эксперименте метод реци-
прокных тестеров, позволяющий максимально 

использовать эффекты сверхдоминирования в 
гетерозисной селекции растений.
Выявлены особенности наследования при-

знаков урожайности, партенокарпии, лежкости 
в системе диаллельных скрещиваний.
На основе изучения биологии цветения 

форм с функциональной мужской стерильно-
стью разработана система семеноводства ге-
терозисных гибридов томата, исключающая 
кастрацию, маркировку и изоляцию цветков, 
что позволяет уменьшить затраты при произ-
водстве гибридных семян в 11 раз.
Впервые в Беларуси созданы гибриды на 

основе ФМС и партенокарпии, а также леж-
кие гибриды.
Результативность селекции томата на гете-

розис белорусских селекционеров отражена в 
таблицах 12, 13.
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Таблица 12

Районированные сорта и гибриды томата, созданные при участии ГНУ «Институт 
генетики и цитологии НАН Беларуси»

Культура Сорт Авторы Год
 районирования

Томат

Старт F1 ИО, ИГЦ 1997
Полымя F1 БГСХА, ИГЦ 1998
Зорка БГСХА, ИГЦ 2001
Гарант БГСХА, ИГЦ 2001

Шторм F1 ИО, ИГЦ 2003

Горецкий F1 БГСХА, ИГЦ 2004

Мазурка F1 БГСХА, ИГЦ 2004
Даша F1 БГСХА, ИГЦ 2005

Евро F1 ИО, ИГЦ 2006

Александр F1 БГСХА, ИГЦ 2007

Таблица 13 

Сорта и гибриды томата, находящиеся в Госсортоиспытании

Культура Сорт Авторы Год передачи 
в ГСИ  Место испытаний

Томат

Соната F1 БГСХА, ИГЦ 2004 ГСИ Беларуси

Пионер F1 БГСХА, ИГЦ 2004 ГСИ Беларуси

Белорусский лежкий F1 БГСХА, ИГЦ 2006 ГСИ Беларуси

Адапт F1 БГСХА, ИГЦ 2006 ГСИ Беларуси

Капля F1 ИО, ИГЦ 2006 ГСИ Беларуси

Эллипс F1 ИО, ИГЦ 2006 ГСИ Беларуси

Бум F1 ИО, ИГЦ 2007 ГСИ Беларуси

Глянец БГСХА, ИГЦ 2007 ГСИ Беларуси

Сторадж F1 ИГЦ, БГСХА 2007 ГСИ Беларуси

Всего районировано 8 гибридов томата для 
теплиц и открытого грунта, испытывается в 
Госсортоиспытании 8 гибридов. Кроме того, 
создано и районировано 2 сорта и один нахо-
дится в Госсортоиспытании.

Таким образом, разработка генетических 
основ селекции гетерозисных гибридов то-
мата и совершенствование селекционно-
семеноводческого процесса обеспечили вы-
сокую результативность селекции.
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Введение
Использование эффекта гетерозиса как сред-

ства повышения потенциала продуктивности 
сельскохозяйственных культур в настоящее 
время является одним из наиболее приоритет-
ных направлений исследований в области ге-
нетики и селекции. Превосходство поколения 
F1 по ряду признаков от скрещивания генети-
чески дивергентных форм одного вида описано 
еще в 19-ом веке Ч. Дарвиным и Г. Менделем. 
Это явилось началом последующей разработ-
ки теории гетерозиса учеными разных стран и 
практического его использования для разных 
видов культурных растений [1]. К началу 21-го 
столетия гетерозисные гибриды F1 созданы для 
большинства культур. Установлено, что более 
высокий гетерозисный эффект дают перекрест-
ноопыляющиеся виды. Рожь в этом отношении 
не является исключением. 
История теоретических и практических раз-

работок по генетике и селекции гетерозисных 
гибридов F1 озимой ржи начинается с 50-х го-
дов прошлого столетия, когда Путтом впервые 
были описаны мужски стерильные растения, 
найденные им в популяциях и выдвинута идея 
возможного их использования при создании 
новых сортов ржи. В настоящее время эта 
культура занимает лидирующее положение 
среди злаков с точки зрения практического 
использования эффекта гетерозиса. Уровень 
конкурсного гетерозиса (превосходство над 
стандартным сортом) современных гибрид-

ных сортов в условиях производства состав-
ляет 15–20 %.
Успех создания и внедрения гибридных сортов 

ржи был достигнут во многом благодаря решению 
ряда проблем, труднопреодолимых при работе с 
перекрестноопыляющейся и самонесовместимой 
культурой. Основные задачи при селекции гетеро-
зисных гибридов F1 озимой ржи следующие:

 Создание коллекций селекционно-ценных 
инцухт-линий с высокой комбинационной спо-
собностью и слабым проявлением инбредной 
депрессии в поколениях;

 Выявление закрепителей стерильности и 
восстановителей фертильности;

 Создание систем цитоплазматической 
мужской стерильности – ЦМС – (закрепитель 
стерильности + мужски стерильный аналог за-
крепителя стерильности / ♀/, восстановитель 
фертильности / ♂/);

 Разработка эффективной методики размно-
жения материнских мужски стерильных (МС) 
компонентов гибридных сортов;

 Разработка экономически целесообразной 
схемы получения гибридных семян и системы 
семеноводства гибридных сортов.
Следует отметить, что с генетической точки 

зрения наибольший интерес представляют со-
бой первые три задачи, решение которых явля-
ется основой создания гибридного сорта ржи. 
Последние две задачи носят в большей степе-
ни методико-организационный характер.

Материалы и методы
Методическая схема создания систем ЦМС и гибридных сортов ржи представлена 

на рисунке 1 [2].



Молекулярная и прикладная генетика. Том 8, 2008 г.

41И.А. Гордей и др. Генетические основы селекции гибридных сортов ржи (Secale cereale L.)

Генофонд линий 
закрепителей 
стерильности

Создание мужски стериль-
ного аналога (материнский 

компонент гибрида)

Микро-
испытания

Материнский компонент 
гибрида

Гибридный сорт

Тесткроссы

Экспериментальные 
гибриды

Отцовский компонент 
гибрида

Генофонд 
восстановителей 
фертильности

Селекция восстановителя 
фертильности (отцовский 

компонент гибрида)

Микро-
испытания

Тесткроссы

Рис. 1. Методическая схема создания гибридных сортов ржи.

Исходным материалом для исследований слу-
жили более 100 генотипов мужски стерильных 
форм (тип ЦМС – Pampa), 70 инцухт-линий 
озимой диплоидной ржи (2n=14) западноевро-
пейского происхождения, предоставленные Ин-
ститутом селекции и акклиматизации растений 
(Польша, 1994 г. ). Мужски стерильные линии 
G-типа «Gülzower-1» предоставлены немец-
кой селекционной фирмой «Pfl anzenzüchtung 
GmbH» (2001 г. ). Для создания систем ЦМС ис-
пользовали коллекцию самоопыленных линий 
ИГЦ НАН Беларуси, а также сорта и гибриды 
белорусской селекции.
При создании систем ЦМС одним из основ-

ных требований является оценка уровня сте-
рильности/фертильности исходного материа-
ла, родительских компонентов и гибридов F1. 
Уровень фертильности оценивался в баллах 
по шкале Гейгера (от 0 до 9) визуально по сте-
пени выброса пыльников из цветков во время 
цветения: 0-3 балла – стерильные, 4-5 – по-
луфертильные, 6-9 фертильные [3]. Для оцен-
ки фертильности пыльцы, во время цветения 
фиксировали цветки ржи в 70 %-ном этиловом 
спирте по 8-10 цветков с колоса, с 3-4 расте-
ний каждой линии. Изучали фертильность под 
микроскопом на ацетокарминовых препаратах. 
Учитывали до 500 пыльцевых зерен.

Помимо шкалы Гейгера, нами предложе-
на 4-х балльная оценка степени редукции 
пыльников: 4 балла – нормальные пыльники; 
3 – слаборедуцированные (2/3 от длины нор-
мальных); 2 – среднередуцированные (1/2 от 
длины нормальных) и балл 1 – сильноредуци-
рованные (менее 1/3 длины нормально разви-
тых пыльников).
При создании систем ЦМС выделение за-

крепителей стерильности и восстановителей 
фертильности проводили методом испытания 
по потомству. У гибридов F1 от скрещиваний 
МС-тестера с инцухт-линией (сортом, гибри-
дом) анализировали уровень фертильности 
пыльцы. Отцовский компонент фертильного 
гибрида является восстановителем фертиль-
ности, стерильного – закрепителем стериль-
ности.
У линий, сортов и гибридов анализировали 

следующие количественные признаки: зимо-
стойкость, устойчивость к основным грибным 
заболеваниям, устойчивость к полеганию, вы-
ровненность, высота растений, кустистость, 
урожайность, масса зерна с колоса и расте-
ния, масса 1000 зерен, озерненность колоса. 
Уровень гетерозиса (%) определяли по от-
ношению к стандартному сорту (конкурсный 
гетерозис).
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Результаты и обсуждение
1. Создание коллекций самоопыленных 
линий ржи
Основным барьером при создании самоопы-

ленных линий ржи является самонесовмести-
мость и проявление инбредной депрессии в по-
колениях. Преодоление данного барьера стало 
возможным за счет использования источников 
самофертильности, найденных в ряде попу-
ляций ржи. С использованием молекулярно-
генетических методов исследований локализо-
ван ряд мутаций самофертильности: Sf1(1R); 
Sf2(2R); Sf3(4R); Sf5(5R); Sf4(6R). Картированы 
3 мутации, определяющие самофертильность в 
локусах S, Z и S5 самонесовместимости на хро-
мосомах 1R; 2R и 5R соответственно. Определе-
ны 1 белковый и 3 ДНК-маркера для этих локу-
сов. На основе источников самосовместимости 
создаются коллекции селекционно-ценных 
линий с высоким уровнем самофертильности 
и слабым проявлением инбредной депрессии. 
Следует отметить, что за последние 25 лет, в 
процессе создания самоопыленных линий ржи, 
удалось существенно сократить разницу в про-
дуктивности между родительскими компонента-

ми и гибридными сортами (Рис. 2). Если разница 
в продуктивности в середине 70-х годов состав-
ляла 207 %, то в начале текущего столетия она 
сократилась до 139 %.
Основные этапы создания самоопыленных 

линий ржи следующие:
– гибридизация с источником самофертиль-

ности (Sf, Zf) и самоопыление гибридных рас-
тений (S1-S5);

– отбор линий на продуктивность (начиная 
с F2);

– оценка линий на ОКС и СКС;
– выявление закрепителей стерильности 

(S/rf) и восстановителей фертильности (N/Rf; 
S/Rf);

– маркирование созданных самофертильных 
линий функциональной частью генома (запас-
ными белками – секалинами).
В ИГЦ НАН Беларуси селектирован источ-

ник самосовместимости «Л-353». На его осно-
ве создана коллекция самофертильных линий, 
характеризующихся высокой озерненностью 
при последовательном самоопылении и незна-
чительной инбредной депрессией [4]. 

Рис. 2. Динамика урожайности родительских компонентов (инцухт-линий) 
и гетерозисных гибридов F1 озимой ржи. 

Актуальным направлением исследований яв-
ляется также использование уже созданных на 
самофертильной основе гибридных сортов ржи 
для получения новых инцухт-линий. Поскольку 
гетерозисные гибриды являются носителями ге-
нов самофертильности, отпадает необходимость 
кастрации и гибридизации с донором Sf генов, 
что сокращает сроки создания новых инцухт-
линий. В Германии и Польше создан достаточ-

но большой генофонд гетерозисных гибридов 
F1 различного экологического происхождения, 
который может служить исходным материа-
лом для создания новых инцухт-линий. Нами 
проведено принудительное самоопыление от-
дельных растений поколения I1 от скрещивания 
«Юбилейная × Л-353» и гибридных сортов ржи 
западно-европейской селекции на генетической 
основе ЦМС Р – и G-типов (Табл.1).



Молекулярная и прикладная генетика. Том 8, 2008 г.

43И.А. Гордей и др. Генетические основы селекции гибридных сортов ржи (Secale cereale L.)

 Видно, что уже в I1 выражена экспрессия 
генов самофертильности комбинации скре-
щивания «Юбилейная × Л-353» при относи-
тельно низкой вариации озерненности колоса. 
Изученные формы характеризовались также 
высокой массой 1000 зерен. Аналогичные ре-
зультаты получены при использовании ряда 
других популяционных сортов, опыленных 
донором генов самофертильности (Л-353): 
Зарница, Ясельда, Нива и Талисман.

Самоопыление гетерозисных гибридов F1 так-
же показало высокий уровень самосовместимо-
сти. При этом следует отметить, что для линейно-
популяционных гибридов на основе G-ЦМС 
средний уровень фертильности колоса на 18,1 % 
выше по сравнению с гибридами Р-типа. Вариа-
ция данного признака также менее выражена у 
линейно-популяционных гибридов с использова-
нием G-ЦМС: 30,6 % – 100,0 %; в то время как для 
гибридов на основе Р-ЦМС – от 4,7 % до 93,4 %.

Таблица 1

Уровень самофертильности линий I1 (Юбилейная × Л-353) 
и гетерозисных гибридов F1 Р– и G-типов озимой ржи при самоопылении

№
п/п

Комбинация 
скрещивания, 

гибриды

Кол-во
линий, 

гибридов, 
шт

Проанали-
зировано 
цветков,

∑ 

Кол-во
зерен, 

 ∑

Уровень само-
фертильности, % 

Lim Среднее

1. Юбилейная – контроль  682 0 0 - 0 0

2. Юбилейная × Л-353 11 840 496 40,8-78,3 59,0

3. Гибриды F1 (Пампа) 26 1642 938 4,7-93,4 57,1

4. Гибриды F1 (G-тип) 111 6882 5175 30,6-100,0 75,2

Различия по уровню самофертильности между 
гибридами систем ЦМС Р- и G-типов связано с 
разным индексом восстановления фертильности 
пыльцы. Ранее установлено, что практически все 
современные гибридные сорта на генетической 
основе Р-ЦМС характеризуются относительно 
низким индексом восстановления, часто приво-
дящим к череззернице и большей восприимчи-
вости к спорынье. Для G-ЦМС, как известно, не 
возникает проблем с восстановлением фертиль-
ности пыльцы у гибридов. 
Результаты наших исследований подтверж-

дают эффективность метода получения ин-
цухт-линий с использованием гибридных 
сортов ржи с целью расширения генофонда 
исходного материала для создания гетерозис-
ных гибридов F1. Применение данного под-
хода сокращает сроки и трудоемкость созда-
ния новых самоопыленных линий. Поскольку 
родительскими компонентами гибридных 
сортов являются селекционно-ценные гено-
типы, то последующее использование таких 
инцухт-линий облегчит процессы выделения 
закрепителей стерильности, восстановителей 
фертильности, выявления высококомбинаци-

онных форм, создания селекционно-ценных 
систем ЦМС и гетерозисных гибридов F1. 
Однако, следует иметь в виду, что использо-
вание межлинейных гибридных сортов ржи 
ограничивает создание широкого генофонда 
линий, поскольку такие гибриды состоят из 
трех-четырех инцухт-линий. Более широкий 
генофонд самоопыленных линий может быть 
создан с использованием линейно-популяци-
онных гибридных сортов, где их отцовскими 
компонентами являются популяционные сор-
та ржи.
На основании вышеизложенного следует вы-

вод, что эффект генов самофертильности более 
выражен у гетерозисных гибридов F1 G-типа. 
Их использование на 1-2 года сокращает сроки 
создания новых инцухт-линий. Применение 
доноров генов самофертильности для полу-
чения инцухт-линий на генетической основе 
популяционных сортов более эффективно с 
точки зрения адаптивности местных популя-
ций ржи по сравнению с гибридными сортами 
западноевропейской селекции.
В селекции гибридных сортов важное значе-

ние имеет идентификация инбредных линий, 
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контроль их генетической чистоты и оценка на 
гибридность семян межлинейных гибридов F1. 
Для этого ранее использовали морфологичес-
кие маркеры. Принципиально новые возмож-
ности открывают молекулярно-генетические 
(белковые и ДНК) маркеры. Молекулярно-ге-
нетические маркеры позволяют проводить:

– идентификацию инбредных линий;
– оценку инбредных линий на генетическую 

однородность;
– оценку на гибридность семян F1;
– оценку гибридных сортов по критериям 

отличительности, однородности и стабиль-
ности (ООС);

– прогнозирование эффекта гетерозиса по 
степени дивергентности линий по белковым 
и ДНК-маркерам.

2. Создание систем цитоплазматической 
мужской стерильности (ЦМС) и гибридов 
F1 озимой ржи
Практическая работа по селекции гетерозис-

ных гибридов F1 озимой ржи ведётся с начала 
70-х годов прошлого века благодаря откры-
тию генетических систем цитоплазматической 
мужской стерильности (ЦМС), позволившими 
избежать ручной кастрации материнских ком-
понентов гибридов F1 [3]. 
Современные методы исследований позво-

лили в большой степени изучить молекулярно-
генетическую природу признака ЦМС. Уста-
новлено, что ЦМС связана с реорганизацией 
митохондриального генома. Множественные ре-
комбинации мтх-ДНК приводят к образованию хи-
мерных генов (или новых полицистронных транс-
криптов), которые обнаружены практически у всех 
исследованных ЦМС-форм. При ЦМС проявляется 
множественность сайтов инициации и терминации 
транскрипции, нарушается РНК-редактирование 
(эдитинг) и трансляция ЦМС-генов. В ряде случаев 
удалось выяснить происхождение всех фрагментов 
химерных генов, однако чаще всего источник ряда 
последовательностей неизвестен. Установлено, что 
мутантный митохондриальный геном корректиру-
ют ядерные ms (rf) гены – восстановители фертиль-
ности. Причем эта коррекция может происходить 
на разных этапах: от репликации ДНК до взаимо-
действия с ЦМС-белками. Гены восстановитетели 
фертильности влияют на: репликацию мтх-ДНК, 
транскрипцию аномальных мтх-генов, процессинг 
РНК мтх-генов, РНК-редактирование (эдитинг), 

трансляцию аномальных мтх-генов, а также пост-
трансляционные процессы. Гены восстановители 
фертильности разных ЦМС-систем могут снижать 
количество полноразмерных транскриптов ЦМС-
генов, влияя на РНК-процессинг и РНК-эдитинг, 
изменять число копий митохондриальных ДНК, 
несущих ЦМС-гены, и уменьшать количество про-
дуктов ЦМС-генов, действуя посттрансляционно 
[5]. Неясно пока, какие механизмы лежат в основе 
взаимодействия мутантного митохондриального 
генома и ядерных ms (rf) генов, а также в целом 
генетических систем ЦМС и самофертильности 
у ржи.
Известен ряд типов ЦМС, найденных в различ-

ных популяциях ржи: P, R, G, C, A, V. Наиболее 
изученными с генетической точки зрения являются 
ЦМС Р– («Пампа») и G– («Gülzower») типов. В на-
стоящее время зарегистрировано 22 гибридных 
сорта с использованием ЦМС Р-типа, 4 из кото-
рых (Marder, Picasso, ЛоБел-103 и Галинка) райо-
нированы в Беларуси. В ФРГ зарегистрированы 
гибридные сорта ржи Novus и Hellvus, созданные 
на генетической основе G-ЦМС. Остальные типы 
ЦМС не получили широкого распространения в 
практической селекции. 
Широкое практическое использование ЦМС 

Р-типа, открытой в своё время Гейгером, объ-
ясняется высокой частотой генов закрепления 
стерильности в популяциях ржи, в связи с чем 
МС-формы легко поддерживать в поколениях. 
Пока не установлено точное число ядерных 
генов, контролирующих Р-ЦМС. Л. Мадей 
установил, что этот тип мужской стерильности 
представляет собой результат взаимодействия 
стерильной цитоплазмы и двух ядерных генов. 
Более сложную модель представил Рубенбау-
эр. Он утверждает, что данный тип ЦМС кон-
тролируется стерильной цитоплазмой и, по 
крайней мере, 4-мя ядерными генами мужской 
стерильности, которые он обозначил ms1; ms2; 
ms3; ms4. Согласно результатам исследований 
с использованием технологии ПДРФ, Р-ЦМС 
контролируется двумя основными ядерными 
ms генами, локализованными на хромосомах 
1R и 4R, а также тремя ms генами с меньшим 
эффектом, локализованными на хромосомах 
3R, 5R и 6R. 
Л. Мадэй и Х. Гайгер установили, что вос-

становление фертильности происходит при 
доминантном состоянии Мs генов. Согласно 
результатам исследований Г. Мельца, восста-
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новление фертильности происходит при ре-
цессивном состоянии ms генов [6]. 
Недостатком Р-ЦМС является низкая час-

тота генов восстановления фертильности. 
В настоящее время у известных коммерческих 
гибридов F1, как правило, индекс восстановле-
ния фертильности относительно невысок, что 
приводит к пониженной озерненности колоса 
и восприимчивости к спорынье, особенно при 
дождливой погоде во время цветения. 
Проведенные нами исследования показали, 

что индекс восстановления фертильности у 

гибридов F1 зависит как от отцовского, так и 
материнского компонента (Табл. 2)
Видно, что в отдельных комбинациях при 

использовании популяционного сорта Калин-
ка, уровень фертильной пыльцы был низким: 
1,5 %, 30,6 %. При таком уровне фертильности 
пыльцы пыльники, как правило, не растрески-
ваются и процесс опыления не происходит. 
Полученные данные согласуются с результа-
тами других исследователей, использовавших 
исходный материал из западноевропейских 
популяций [7].

Таблица 2

Уровень восстановления фертильности пыльцы (%) у гибридов F1 озимой ржи

МС-
Линия, ♀

Восстановитель фертильности, ♂
Среднее

4-1 25-1 17-3 Калинка
МС-7 97,0±1,2 96,3±1,3 81,5±2,5 91,0±1,8 91,5
МС-2 90,2±1,8 87,5±2,3 75,7±3,5 30,6±2,5 71,0
МС-13 76,2±2,7 65,5±2,8 62,6±4,4 68,6±2,7 68,2
МС-24 69,7±3,0 60,7±2,6 63,7±3,5 57,5±2,4 62,9
МС-5 22,4±2,8 24,3±2,3 18,6±2,7 1,5±0,5 16,7

Среднее 71,1 66,9 60,4 49,8 62,1

Установлено, что ЦМС G-типа контро-
лируется одним основным ядерным геном 
восстановления фертильности ms1, локали-
зованным на хромосоме 4RL и двумя генами-
модификаторами на хромосомах 3R (ms2), 
6R (ms3). Основным барьером при создании 
систем ЦМС G-типа является крайне низкая 
частота генов закрепления стерильности в по-
пуляциях ржи (не более 1 %).
Наиболее высокий эффект гетерозиса с ис-

пользованием G-ЦМС достигается при со-
здании линейно-популяционных гибридов. 
Высокая частота генов восстановления фер-
тильности пыльцы в популяциях обеспечивает 
высокий индекс восстановления при исполь-
зовании популяционных сортов в качестве от-
цовских компонентов гибридов независимо от 
материнского генотипа.
Результаты изучения 17 гибридов F1 на осно-

ве G-ЦМС немецкой селекции в питомнике 
микроиспытания (пл. делянки – 1 м2 без по-
вторностей, 200 зерен/м2) показали, что боль-

шинство генотипов характеризовались cлабой 
зимостойкостью, что явилось основной при-
чиной их низкой зерновой продуктивности 
(Табл. 3). 
Положительный эффект конкурсного гете-

розиса первых четырех гибридов обусловлен 
повышенной продуктивной кустистостью при 
относительно высокой зимостойкости и устой-
чивости к основным грибным заболеваниям. 
Анализ фертильности пыльцы показал, что все 
гибриды характеризовались высоким индек-
сом восстановления: 89,8 – 100 %.
Установлено, что основным барьером при соз-

дании гетерозисных гибридов ржи на генети-
ческой основе G-ЦМС является низкая частота 
генов закрепления стерильности в популяциях. 
Скрещивание МС-тестеров G-типа с 350 инцухт-
линиями из коллекции ИГЦ НАН Беларуси 
позволило выделить только два закрепителя 
стерильности. Остальные линии оказались вос-
становителями фертильности с индексом вос-
становления от 72,5 % до 100 %. 
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Таблица 3

Селекционно-генетическая характеристика гибридов F1 на основе G-ЦМС 
в условиях Беларуси

№ Гибриды F1
Зимостой-
кость, % 

Поражение
мучнистой росой, 

(1-9)
1-устойч. 9-воспр.

Поражение
бурой 

ржавчиной,
(1-9)

Урожай-
ность,
г/м2

Уровень
конкурсного 
гетерози-
са, % 

Радзима – ст. 73,0 2 1 672
1. H1/Hell38 71,0 2 2 830 23,5
2. D1/1361/00 67,0 2 2 720 7,1
3. D1/1363/00 73,0 2 1 710 5,7
4. D1/1365/00 68,5 1 1 700 4,2
5. D1/1367/00 43,5 1 1 500 – 25,6
6. D1/1380/00 59,0 2 1 630 – 6,2
7. D1/1404/00 38,6 1 1 260 – 61,3
8. D1/1476/00 34,8 3 1 190 – 71,7
9. D1/1107/sp 42,4 1 2 480 – 38,6
10. D1/1124/sp 33,3 4 1 220 – 67,3
11. D1/1338/sp 36,7 2 3 210 – 68,6
12. D1/1350/sp 39,5 2 2 375 – 44,2
13. D1/1365/sp 51,0 2 1 435 – 35,3
14. D1/1367/sp 53,4 2 2 450 – 33,0
15. D1/1371/sp 63,5 1 3 550 – 18,2
16. D1/1380/sp 62,5 1 1 570 – 15,2
17. D1/1609/01 43,4 2 1 360 – 46,4

Установлено, что для МС-форм G-типа ха-
рактерна сильная редукция пыльников неза-
висимо от генотипа. У МС-линий Р-типа в 
зависимости от генотипа к моменту цветения 
пыльники формируются от слабо– до сильно-
редуцированных. На основании результатов 
наших исследований можно сделать вывод, 
что для ЦМС G-типа характерны менее значи-
мые функциональные нарушения в митохон-
дриальном геноме по сравнению с Р-типом, 
что способствует более легкому восстанов-
лению фертильности пыльцы у гибридов F1. 
Более сложный контроль Р-ЦМС ядерными 
генами и более выраженные нарушения в ми-
тохондриальном геноме обуславливают отно-
сительно легкое закрепление стерильности в 
поколениях и затрудняют восстановление фер-
тильности, что является причиной варьирова-
ния уровня редукции пыльников у МС-линий 
данного типа ЦМС.

Существенным недостатком при создании ги-
бридных сортов с использованием G-ЦМС явля-
ется слабая зимостойкость доноров ЦМС. Как 
правило, большинство популяций ржи западно-
европейского происхождения характеризуют-
ся повышенной чувствительностью к низким 
температурам во время перезимовки. Крайне 
низкая частота генов закрепления стерильности 
для G-ЦМС в популяциях сдерживает создание 
нового генофонда МС-линий с высокой моро-
зоустойчивостью. Проведенная нами гибриди-
зация линий закрепителей стерильности с до-
норами высокой зимостойкости, выделенных из 
белорусских и восточно-европейских популяций 
ржи пока не позволила получить эффективные 
высокозимостойкие закрепители стерильности 
для G-ЦМС. 
Исходя из вышеизложенного, нами выде-

лены основные отличительные особенности 
систем ЦМС: Р– и G-типов (Табл. 4).
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Таблица 4

Отличительные особенности ЦМС G- и Р-типов

№ G-тип Р-тип

1. Низкая частота генов закрепления стерильности 
в белорусских популяциях ржи

Низкая частота генов восстановления фертильности 
в белорусских популяциях ржи

2.
Высокий индекс восстановления фертильности 
пыльцы у гибридов F1 независимо от 
родительских компонентов (85-100 %)

Варьирование индекса восстановления фертиль-
ности пыльцы у гибридов F1 в зависимости от 
материнского и отцовского компонентов (от 1,5 % 
до 92 %)

3. Сильная редукция пыльников у МС-форм
Варьирование степени редукции пыльников у МС-
форм от сильно– до средне– и слаборедуцирован-
ных

4. Более высокий уровень гетерозиса достигается 
у линейно-популяционных гибридов F1

Более высокий уровень гетерозиса обеспечивают 
тройные гибриды F1 (МС-гибрид × сорт-синтетик)

5.
Гибриды F1 более устойчивы к спорынье благо-
даря высокому индексу восстановления фер-
тильности пыльцы

Гибриды F1 менее устойчивы к спорынье из-за по-
ниженного индекса восстановления фертильности 
пыльцы

6. Более полная экспрессия генов ЦМС
Менее выраженная экспрессия генов ЦМС из-за 
более сложного генетического контроля признака 
ЦМС

3. Практические результаты
В результате проведенных исследова-

ний по использованию эффекта гетеро-
зиса у ржи, нами создан ряд систем ЦМС 
Р-, G-типов и гетерозисных гибридов F1. 
Выделены селекционно-ценные генотипы 

родительских компонентов гибридных со-
ртов. По результатам испытаний новых 
гибридов F1, был выделен высоко гетеро-
зисный гибрид F1 от скрещивания мужски 
стерильной линии (МС-2 – ♀) с популяцией: 
Валдай × Каупо – ♂ (Табл. 5).

Таблица 5 

Селекционно-генетическая характеристика гибридов F1 озимой ржи (2006-2007 гг.)

№ Гибриды Поражение  сн . 
плесенью, балл

Продуктивный стеблес-
той (шт/1 m2)

Урожайность,
ц/га

±
ц/га

Зарница – ст. 3,4 567 49,1
1. MС– 2 × Каупо 3,6 538 49,6 0,5
2. MС-2 × Лота 9,0 406 44,8 – 4,3
3. MС-4 × Лота 8,8 388 42,2 – 6,9
4. МС-4 × Каупо 2,0 424 47,6 – 1,5

5. МС-2 × 
 (Валдай × Каупо)

2,0 590 62,1 13,0

6. MС-2 × PC-2 1,0 544 52,0 2,9

7. MС-4 ×
 (Валдай × Каупо)

2,0 522 51,9 2,8

8. MС-4 × PC-2 1,8 612 56,0 6,9

НСР0,05 4,8 ц/га
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Как видно из таблицы, вышеуказанная ком-
бинация показала достоверное превышение 
по продуктивности над стандартом. Эффект 
конкурсного гетерозиса составил 26,5 %. 
Данный гибридный сорт, созданный со-

вместно ГНУ «Институт генетики и цитоло-

Поделяночный посев
ЦМС-А (МС-2)     А (ЗС-2)

Материнский компонент
B

Популяция (Валдай × Каупо)

Отцовский компонент

Поделяночный посев
ЦМС А (МС-2)     В (Валдай × Каупо)

Гибридные семена

Рис. 3. Схема создания линейно-популяционного гибридного сорта Плиса F1.

Результаты исследований показали, что конкурсный гетерозис у гибридных сортов прояв-
ляется по числу продуктивных стеблей на 1 м2 и в меньшей степени по числу зерен в колосе 
и массе 1000 зерен (Табл. 6).

Таблица 6 

Хозяйственно-биологическая характеристика нового линейно-популяционного сорта 
озимой диплоидной ржи Плиса F1 (2007 г. )

Показатели ЛоБел-103 F1– 
стандарт Плиса F1 +/– к ст.

Урожайность зерна, ц/га 70,7 74,3 +3,6
Перезимовка, % 80,8 83,1 +2,3
Устойчивость к снежной плесени, балл 4,0 4,6 +0,6
Высота растений, см 125 123 -2
Устойчивость к полеганию, балл 8,0 8,5 +0,5
Продуктивный стеблестой, стеб/м2 492,4 518,8 +26,4
Число зерен в колосе, шт 50,4 54,7 +4,3
Масса зерна с колоса, г 1,49 1,51 +0,02
Масса 1000 зерен, г 28,4 29,0 +0,6
Натура зерна, г/л 738 745 +7
Высота амилограммы, ед.ам. 452 465 +13
Число падения, сек 210 228 +18
Общая оценка хлеба, балл 3,5 3,9 +0,4

гии НАН Беларуси» и РУП «НПЦ НАН Бела-
руси по земледелию», в 2007 году передан в 
Госсортоиспытание Беларуси под названием 
Плиса F1, методическая схема создания кото-
рого представлена ниже (Рис. 3).

Наши данные согласуются с данными 
В.Д. Кобылянского [8]. Противоречивые ре-
зультаты получены Гайгером и Миданером. 
Они установили, что гетерозис в наибольшей 
степени проявляется по числу зерен в колосе 

и массе 1000 зерен, в то время как плотность 
стеблестоя показывает небольшой или даже 
отрицательный гетерозис [2]. Противоречи-
вость результатов объясняется тем, что авторы 
использовали материал разных экологических 
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групп, разные типы ЦМС (Р, G и R), которые 
имеют различный генетический контроль. Для 
решения этого вопроса необходимо комплекс-
ное изучение характера проявления гетерозиса 
по ряду количественных признаков с исполь-
зованием разных типов ЦМС и генотипов раз-
ных экологических групп. 

4. Система семеноводства гибридных со-
ртов ржи
Экономическая целесообразность и объемы 

внедрения созданных гибридных сортов ржи 
во многом определяются эффективной систе-
мой семеноводства. В отличие от семеноводства 
популяционных сортов ржи, методика размно-
жения гетерозисных гибридов более сложна и 
ресурсозатратна. Основной задачей является раз-

Размножение МС-компонентов.

1-4 (5-7) циклов в зависимости от 
объемов потребности семян гиб-

ридного сорта
(♀ МС-аналог × ♂закр. стериль-

ности)

У
чр
еж

де
ни
е 

– 
ор
иг
ин
ат
ор

 с
ор
та

Питомники поддержания 
материнских компонентов 

гибридных сортов
(♀ МС-аналог × ♂закр. стериль-

ности)

Парная изоляция под индивидуальными изо-
ляторами. Удаление ауткроссов и 

технологических ошибок.
(♀ МС-аналог × ♂закр. стерильности)

Получение гибридных 
семян
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множение материнских компонентов гибридных 
сортов. Основными требованиями при семено-
водстве мужски стерильных компонентов явля-
ется строгое соблюдение изоляции от других 
диплоидных форм и удаление опылителя после 
цветения. Установлено, что пространственная 
изоляция при семеноводстве МС компонентов 
Р-типа должна быть не менее 800 м, G-типа – не 
менее 1500 м [9]. Соблюдение данных требова-
ний исключит трудоемкий процесс удаления 
фертильных растений до цветения в питомниках 
размножения МС компонентов гетерозисных 
гибридов F1. 
Нами разработана схема системы семено-

водства гибридных сортов ржи применительно 
к эколого-экономическим условиям Республи-
ки Беларусь (Рис. 4.).

Рис. 4. Схема системы семеноводства гибридных сортов ржи.

В таблице 7 сформулированы основные пре-
имущества и ряд недостатков гибридных со-

ртов озимой диплоидной ржи по отношению 
к популяционным сортам.
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Таблица 7 

Основные преимущества и недостатки (ограничения) гибридных сортов ржи 
по сравнению с популяционными сортами

Преимущества Недостатки (ограничения)

Более высокая продуктивность за счет эффекта 
гетерозиса.

Высокие затраты при создании родительских 
компонентов гибридов.

Выровненность стеблестоя. Более высокая стоимость семян.
Повышенное содержание белка в зерне 
(на 1-2 %)

Повышенная требовательность к почвенному плодо-
родию и технологии возделывания.

Более высокие хлебопекарные качества
Восприимчивость к спорынье из-за недостаточного 
уровня восстановления фертильности пыльцы
(Р-ЦМС)

Невозможность несанкционированного 
выращивания гибридного сорта

Экономическая нецелесообразность репродукции 
сорта после поколения F1.

Монополия авторов при использовании сорта 
в коммерческих целях

Необходимость ежегодной покупки 
посевного материала

Известно, что основным и самым важ-
ным преимуществом гибридных сортов 
ржи является повышенная продуктивность 
за счет эффекта гетерозиса. Однако сле-

дует принимать во внимание и некоторые 
ограничения при использовании гибрид-
ной ржи в сельскохозяйственном произ-
водстве.

Заключение
Анализ литературных данных и результаты 

собственных исследований показали значи-
мость использования эффекта гетерозиса у 
ржи как генетического механизма повышения 
продуктивности. Классические и современные 
молекулярно-генетические методы исследова-
ний во многом позволили разработать новые 
подходы для эффективной селекции гибрид-
ных сортов ржи:

– выделены источники и локализованы гены 
самофертильности, что дало возможность эф-
фективно создавать коллекции инцухт-линий 
со слабым проявлением инбредной депрессии 
в качестве родительских компонентов гибрид-
ных сортов ржи;

– изучен генетический контроль ядерных 
генов восстановителей фертильности и за-
крепителей стерильности разных типов ЦМС, 
локализованы основные ms-гены на хромосо-
мах ржи;

– выявлена молекулярно-генетическая при-
рода изменений в митохондриальном геноме 
при проявлении цитоплазматической мужской 
стерильности у ржи;

– изучены основные закономерности взаи-
модействия цитоплазматических и ядерных 
генов, а также генетических систем ЦМС и 
самофертильности;

– разработаны методы создания систем ЦМС 
разных типов, определены наиболее эффек-
тивные типы ЦМС для практической селекции 
гибридных сортов;

– разработаны основные методические 
подходы воспроизводства родительских ком-
понентов гибридных сортов, получения ги-
бридных семян и семеноводства гетерозисных 
гибридов ржи.
Вместе с тем для повышения эффективно-

сти селекции гибридных сортов ржи и мак-
симальной реализации эффекта гетерозиса, 
можно выделить наиболее приоритетные на-
правления дальнейших генетических иссле-
дований:

 изучение особенностей и механизмов 
экспрессии и взаимодействия ядерных (ms) 
и митохондриальных генов при закреплении 
стерильности и восстановлении фертиль-
ности;
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 разработка генно-инженерных методов 
создания линий закрепителей стерильности и 
восстановителей фертильности;

 выявление уровня генетической дивергент-
ности родительских компонентов гибридных 
сортов для достижения максимального эффек-
та гетерозиса.
В настоящее время уровень проявления ге-

терозиса не может быть прогнозирован ис-
ходя только из общей генетической дивер-
гентности между родительскими формами. 
Необходимо определение маркеров для конкретных 
количественных признаков. Испытание по по-

томству пока является наиболее точным методом 
определения комбинационной способности [10].

QTL (quantitative trait loci) представляют наи-
больший интерес современного молекулярно-
генетического подхода к селекции количе-
ственных (полигенных) признаков, включая 
маркерсопутствующую селекцию (MAS – 
marker assisted selection) [11]. Поэтому одна 
из важнейших задач разработки генетических 
основ селекции гибридных сортов ржи – иден-
тификация и картирование QTL, влияющих на 
величину и генетическое варьирование эффек-
та гетерозиса по количественным признакам.
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Введение
Подсолнечник (Helianthus annuus L.) – 

одна из основных масличных культур в мире. 
Семена подсолнечника являются основой по-
лучения высококачественного растительного 
масла, технических масел и богатого белком 
корма, который в виде жмыха и шрота исполь-
зуется в животноводстве. На долю этой культу-
ры приходится не менее 12 % всего мирового 
производства растительного масла [1]. 
В большинстве регионов мира подсолнеч-

ник выращивается как гибридная культура. 
Это стало возможным благодаря обнаружению 
Леклерком в 1969 году стабильного источника 
цитоплазматической мужской стерильности 
у подсолнечника [2] и открытия Кинманом 
доминантного гена восстановления фертиль-
ности пыльцы [3]. Восстановленные гибри-
ды F1 имеют ряд преимуществ по сравнению 
с сортами и характеризуются гетерозисом по 
элементам продуктивности, высокой вырав-
ненностью посевов по высоте, одновремен-
ностью созревания семян, что улучшает их 
качество. 
Интерес к подсолнечнику масличному в 

нашей стране связан с возможностью пере-
хода на собственные сырьевые ресурсы для 
отечественной маслоперерабатывающей про-
мышленности и частичным решением про-
блемы импортзамещения ежегодно ввозимых 
в Республику Беларусь растительных масел 
и белка. 
Подсолнечник не является традиционной 

культурой для Беларуси, однако первые эколо-
гические испытания сортов и гибридов зару-
бежной селекции в условиях нашего региона 
дали положительный результат и свидетельст-

вуют о возможности возделывания его в про-
мышленных масштабах. В настоящее время в 
Государственный реестр сортов и пород Ре-
спублики Беларусь внесены 17 гибридов за-
рубежной селекции, в том числе и гибриды F1 
Донской 962 и Фермер, созданные селекцио-
нерами Донского филиала ВНИИМК совмест-
но с ИГЦ НАН Беларуси. Средняя урожай-
ность семян сортов и гибридов подсолнечника 
зарубежной селекции по данным сортои-
спытаний за период 1997–2007 гг. составила 
25–36,3 ц/га, а сбор масла 12–15 ц/га [4]. 
Работа по созданию cамоопыленных роди-

тельских линий, которые являются основой 
гибридной селекции подсолнечника, начата в 
Институте генетики и цитологии НАН Бела-
руси с 1998 года в содружестве с Донским фи-
лиалом ВНИИМК при финансовой поддержке 
компании ООО «Соя-Север Ко». В настоящее 
время создана рабочая коллекция самоопылен-
ных линий – закрепителей стерильности (I5–I8) 
и их ЦМС – аналогов (ВС5–ВС7), а также ли-
ний – восстановителей фертильности пыльцы 
(I5–I7). Методами биометрического и молеку-
лярного (RAPD) анализов установлен высо-
кий уровень полиморфизма среди изученных 
линий подсолнечника [5, 6]. 
Целью данной работы являлась оценка 

основных хозяйственно важных признаков 
простых межлинейных гибридов F1 под-
солнечника, полученных на основе создан-
ных нами родительских линий, выделение 
лучших по продуктивности комбинаций 
скрещивания, и исследование их измен-
чивости в зависимости от условий года 
выращивания растений. 
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Материалы и методы
Исследования проводились на биологиче-

ской опытной станции Института генетики и 
цитологии НАН Беларуси в 2005–2007 годы 
(Степянка). Почвы на территории станции 
дерново-подзолистые, легкосуглинистые, с 
нейтральной реакцией среды. В работе ис-
пользовались 160 гибридов подсолнечника 
F1, полученных от скрещивания стерильных 
линий на цитоплазме Helianthus petiolaris L. 
с линиями – восстановителями фертильности 
пыльцы, выделенных нами из простых меж-
линейных гибридов на основе ЦМС зарубеж-
ной селекции, путем многократного инцухта 
фертильных растений. Стандартом служил 
районированный в Беларуси гибрид F1 
Донской 22 (селекции Донского филиала 
ВНИИМК, Ростов-на-Дону).

Растения выращивали рeндомизированными 
блоками в 3-кратной повторности. Пло-
щадь питания одного растения составляла 
70 × 35 см. Согласно общепринятым методи-
кам [7] анализировали признаки: высота рас-
тений, диаметр корзинки, масса 1000 семян и 
с одной корзинки, урожай семян, масличность 
семян и сбор масла с единицы площади, коли-
чество растений, не пораженных Sclerotinia 
sclerotiorum, на стадии физиологической спе-
лости корзинок.
Величину гетерозиса и отклонение показа-

телей исследуемых признаков у гибридов F1 
в сравнении со стандартом рассчитывали по 
формуле [8]. Полученные данные обрабаты-
вались по программе АNOVA V:1.1 (много-
факторный дисперсионный анализ).

Результаты и обсуждение
Одной из основных задач гетерозисной 

селекции подсолнечника является создание 
гибридов, обладающих высокой продуктив-
ностью и комплексной устойчивостью к био-
тическим и абиотическим факторам. В целях 
интенсификация селекционного процесса в 
настоящее время ведутся исследования с ис-
пользованием информации о генетических 
дистанциях (на основании результатов ис-
следования полиморфизма ДНК инбредных 
линий) для подбора родительских пар вы-
сокопродуктивных гибридных комбинаций. 
Однако данные о корреляции между уровнем 
гетерозиса и генетической удаленностью роди-
тельских линий противоречивы [9]. Скрещи-
вание родительских линий и оценка признаков 
у потомства F1 до сих пор являются самым 
надежным способом выделения высокопро-
дуктивных комбинаций. В течение 2005–2007 
годов у 160 гибридов F1 были изучены показа-
тели хозяйственно-важных признаков и дана 
оценка «конкурсного гетерозиса».
В результате исследований выделены луч-

шие комбинации по основному показателю 
урожайности – выходу (урожаю) масла на 
гектар, который зависит от урожая семян и 
их масличности. Урожайность семян дан-
ных гибридов составляла 22,9–39,0 ц/га, 
масличность – 45,4–55,8 %, сбор масла – 11,8–
19,9 ц/га (Табл. 1). 

Родительские линии данных гибридов харак-
теризовались или высокими положительными 
эффектами ОКС по указанным признакам, или 
низкой ОКС, но высокими значениями вари-
ансы СКС и высокими значениями констант 
СКС. Изучение эффектов взаимодействия ге-
нов в контроле исследуемых признаков (отно-
шение вариансы ОКС к вариансе СКС) пока-
зало, что в наследовании масличности семян 
преобладали неаддитивные эффекты взаимо-
действия генов родительских линий. В насле-
довании урожайности семян – аддитивные 
эффекты генов материнских линий [10, 11]. 
Полученные результаты согласуются с лите-
ратурными данными [12].
У всех исследуемых гибридов F1 отмечен 

существенный гетерозис по урожайности се-
мян. В некоторых случаях он достигал 300 %. 
Данное явление объясняется высоким уровнем 
депрессии некоторых родительских линий, 
создаваемых путем инбридинга [7]. Средняя 
урожайность семян материнских линий иссле-
дуемых гибридов находилась в пределах 12,5–
25 ц/га, а содержание масла – 40,6–52,5 %. Ге-
терозис по содержанию масла у гибридов F1 
составлял 8–43,9 % [10, 11]. 
В практике больший интерес представ-

ляет конкурсный гетерозис, т.е. отклонение 
показателей признаков, определяющих про-
дуктивность экспериментальных гибридов, в 
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сравнении со стандартом. Превышение пока-
зателя сбора масла у лучших гибридов по от-

ношению к стандарту F1 Донской 22 составило 
11,8–82,6  %.

Таблица 1

Показатели продуктивности у гибридов F1 подсолнечника 
и отклонения от стандарта (HS)

Гибридные комбинации Урожай 
семян, ц/га HS, %

Маслич-
ность, % HS, %

Сбор 
масла,ц/ га HS, %

2005 год
M279/05A × M737/04Rf 28,4 39,2 51,2 9,9 14,5 52,6
M328/04A × M791/04Rf 25,7 25,9 53,8 15,5 13,9 46,3
M279/05A × M791/04Rf 27,1 32,8 48,3 3,6 13,0 36,8
М461/04А × M791/04Rf 28,9 41,7 51,4 10,3 14,8 55,8
M204/04A × M818/04Rf 22,9 12,3 51,7 10,9 11,8 24,2
F1 Донской 22 (стандарт) 20,4 46,6 9,5

НСР0,05 5,1 1,7 3,2
2006 год

М517/05А × М798/05Rf 37,6 67,8 53,1 8,8 18,8 72,5
М517/05А × М868/05Rf 36,3 62,0 52,2 6,9 17,8 63,3
М517/05А × М879/05Rf 39,0 74,1 54,4 11,5 19,9 82,6
М303/05А × М868/05Rf 27,9 24,5 52,7 8,0 13,8 26,6
М303/05А × М879/05Rf 28,1 25,4 54,9 12,5 14,5 33,0
М471/05А × М798/05Rf 23,6 5,35 55,8 14,3 12,4 13,8
М659/05А × М834/05Rf 26,0 16,1 51,3 5,1 12,5 14,7
М659/05А × М798/05Rf 29,2 30,0 54,2 11,1 14,9 36,7
М719/05А × М868/05Rf 28,6 27,7 50,9 4,3 13,7 25,7
F1 Донской 22 (стандарт) 22,4 48,8 10,9

НСР0,05 8,1 1,5 4,0

2007 год
М285/05А × М800(1)/05Rf 28,0 8,9 47,6 9,2 13,1 19,1
М583/05А × М800(1)/05Rf 26,2 1,9 46,9 7,6 12,0 9,1
М491/05А × М800(1)/05Rf 29,9 16,3 46,0 5,5 13,5 22,7
М625/05А × М800(1)/05Rf 31,1 21,0 47,5 8,9 14,5 31,8
М735/05А × М800(1)/05Rf 27,8 8,2 45,4 4,6 12,4 12,7
М491/05А × М840(3)/05Rf 27,8 8,2 48,2 10,1 13,7 24,5
М625/05А × М840(3)/05Rf 28,9 12,5 46,4 6,4 13,1 19,1
М605/05А × М840(3)/05Rf 28,9 12,5 46,5 6,7 13,2 20,0
М675/05А × М840(3)/05Rf 30,2 17,5 47,2 8,3 13,9 26,4
М725/05А × М840(3)/05Rf 28,6 11,3 46,1 5,7 12,9 17,3
М735/05А × М840(3)/05Rf 30,1 17,1 46,5 6,7 13,7 24,5
М625/05А × М867(1)/05Rf 30,8 19,8 46,4 6,4 14,0 27,3
М605/05А × М867(1)/05Rf 32,3 25,7 45,3 3,9 14,3 30,0
М675/05А × М867(1)/05Rf 27,4 6,6 46,1 5,7 12,4 12,7
М735/05А × М867(1)/05Rf 26,9 4,7 46,3 6,2 12,2 10,9
F1 Донской 22 (стандарт) 25,7 43,6 11,0

НСР0,05 5,9 2,4 2,0
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Рассматривая уровень проявления конкурс-
ного гетерозиса, необходимо заметить, что с 
точки зрения производства ценны те гибриды, 
которые устойчиво, из года в год, в конкрет-
ных условиях превосходят районированные 
стандартные гибриды. Средовые факторы, 
особенно температура и влажность, играют 
важную роль в изменчивости урожая сельско-
хозяйственных культур, в том числе гибридов и 
сортов подсолнечника [13]. Анализ результатов 
2007 года, полученных при исследовании луч-
ших по данным 2006 года 9-ти гибридов под-
солнечника, обнаружил достоверное влияние 
генотипов родительских линий и условий года 
выращивания растений на изменчивость всех 
исследуемых признаков (Табл. 2). Доля фактора 
года была самой высокой для признаков «коли-
чество растений, не пораженных склеротини-
ей», и «количество дней от всходов до цвете-
ния» и составляла 54,1 и 59,5 % соответственно. 

2006 год характеризовался умеренными тем-
пературами и большим количеством осадков в 
периоды цветение – созревание семян, в резуль-
тате чего сложились благоприятные условия 
для развития склеротинии на корзинках расте-
ний. Количество пораженных растений было 
разным, в зависимости от комбинации скре-
щивания и составляло 11–59 %. В то же время 
условия 2006 г. были более благоприятными в 
сравнении с 2007 годом по следующим при-
знакам: масса 1000 семян, лузжистость, урожай 
и масличность семян. Недостаток влаги в по-
чве и высокая температура воздуха в условиях 
2007 года привели к сокращению межфазных 
промежутков всходы-цветение-созревание и 
снижению поражения растений гнилью. От-
мечена закономерность сохранения высокого 
показателя урожайности и масличности семян 
некоторых исследуемых гибридов независимо 
от года исследования.

Таблица 2

Показатели хозяйственно-важных признаков гибридов F1 в зависимости 
от комбинации скрещивания и года исследования

Комбинация
скрещива-

ния

Масса
1000 се-
мян, г

Лузжис-
тость, %

Урожай
семян, ц/га

Маслич-
ность 

cемян, %

Количество 
здоровых 
расте-
ний, %

Период
всходы-
цветение

Год 2006 2007 2006 2007 2006 2007 2006 2007 2006 2007 2006 2007
М517/05А × 
М798/05Rf 54,2 50,2 19,3 23,4 37,6 33,3 53,1 45,3 78 96 67 62

М517/05А × 
М868/05Rf 51,9 50,8 22,5 26,5 36,3 29,9 52,2 44,5 81 100 72 64

М517/05А × 
М879/05Rf 67,2 52,7 18,3 22,0 39,0 27,8 54,4 47,1 89 98 67 59

М303/05А × 
М868/05Rf 48,0 44,4 21,6 25,3 27,9 23,3 52,7 45,0 65 95 70 62

М303/05А × 
М879/05Rf 62,2 47,6 19,6 25,1 28,1 27,5 54,9 44,9 67 97 68 60

М471/05А × 
М798/05Rf 45,1 48,9 17,6 20,8 23,6 24,8 55,8 46,9 63 98 64 55

М659/05А × 
М834/05Rf 47,0 52,9 22,5 22,9 26,0 25,1 51,3 47,4 56 87 67 54

М659/05А × 
М798/05Rf 46,7 47,5 22,5 23,2 29,2 24,4 54,2 47,4 79 98 69 56

М719/05А × 
М868/05Rf 53,8 39,2 23,6 26,1 28,6 25,5 50,9 45,6 76 100 65 60

F1 Донской 
22 (стандарт) 51,5 55,2 26,4 26,8 22,4 25,7 48,8 46,6 41 97 65 57



56

Молекулярная и прикладная генетика. Том 8, 2008 г.

Т.А. Силкова и др. Основные результаты селекции гибридного подсолнечника...

Комбинация
скрещива-

ния

Масса
1000 се-
мян, г

Лузжис-
тость, %

Урожай
семян, ц/га

Маслич-
ность 

cемян, %

Количество 
здоровых 
расте-
ний, %

Период
всходы-
цветение

Год 2006 2007 2006 2007 2006 2007

НСР0,05 по 
фактору – ги-
брид

5,4 1,7 6,3 2,7 9,9 2,8

НСР0,05 по 
фактору – год 2,1 0,6 2,4 1,3 3,7 1,1

Продолжение таблицы

В результате оценки показателей хозяйствен-
но важных признаков гибридов F1 подсолнеч-
ника, полученных на основе самоопылен-
ных линий белорусской селекции, выделены 
перспективные комбинации скрещивания. 
Урожайность семян лучших гибридов F1 со-
ставляла 22,9–39,0 ц/га, масличность семян – 
45,4–55,8 %, сбор масла – 11,8–19,9 ц/га. Ги-
бриды: М517/05А × М798/05Rf, М517/05А × 
М868/05Rf, М517/05А × М879/05Rf, М659/05А 
× М798/05Rf и М719/05А × М868/05Rf имели 
высокую толерантность к склеротинии неза-
висимо от года выращивания растений. Пер-
вый межлинейный гибрид F1 Поиск передан в 
государственное учреждение «Государствен-
ная инспекция по испытанию и охране сортов 
растений». Средняя урожайность семян, по 
результатам двухлетних испытаний гибрида в 
шести регионах республики Беларусь, соста-

вила 38,4 ц/га, а масличность семян – 50,5 %. 
Второй гибрид подсолнечника F1 Агат передан 
в 2007 году для включения в план закладки 
опытов на хозяйственную полезность в 2008 
году.
Промышленное производство подсолнечни-

ка в условиях Беларуси возможно при строгом 
соблюдении комплекса научно-обоснованных 
мер: 1) проведении отбора наиболее толе-
рантных к Sclerotinia sclerotiorum форм на 
всех этапах селекционного процесса; 2) 
строгом соблюдении севооборота (возврат не 
менее чем через 8 лет) и агротехники возде-
лывания данной культуры; 3) для уменьше-
ния поражаемости корзинок гнилями, необ-
ходимо проведение десикации через 35 – 40 
дней от начала массового цветения растений 
и уборки в сжатые сроки с последующей до-
сушкой семян.

Заключение
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Введение
Современная селекция кукурузы основыва-

ется исключительно на методе межлинейной 
гибридизации, и успех работы в значитель-
ной степени определяется ценностью генной 
плазмы родительских компонентов гибридов. 
Поэтому создание новых линий с высокой ком-
бинационной способностью и получение на их 
основе продуктивных технологичных гибридов 
связаны с непрерывным поиском генетически 
разнообразного исходного материала и его 
улучшением [1]. Уже ранние исследования по 
кукурузе позволили установить четкую взаи-
мосвязь между гетерозисом по урожаю зерна и 
генетическим разнообразием, которая позднее 
была трансформирована в представление о ге-
нетической дистанции между скрещиваемыми 
формами. Развитие этих исследований привело 
селекционную практику к дифференциации ге-
нофонда кукурузы на гетерозисные группы за-
родышевой плазмы и появлению в литературе 
термина «гетерозисная модель» (heterotic pat-
tern), идентичного по смыслу с гетерозисными 
группами [2]. Гетерозисные группы обознача-
лись как набор линий с общей родословной, 
созданных из родственного исходного материа-
ла и проявляющие в скрещиваниях с компонен-
тами из других источников плазмы сходную 
комбинационную способность. Была показа-
на целесообразность скрещивания менее род-
ственных самоопыленных линий из различных 
гетерозисных групп [3]. Это обусловило широ-
кие исследования по идентификации самоопы-
ленных линий относительно существующих 
гетерозисных групп и определения наиболее 
продуктивных межгрупповых кроссов – гете-
розисных типов [4].

Генная плазма гибридов кукурузного пояса 
США существенно не менялась до 1975 года, 
и только с 1979 года произошли значительные 
перемены. Тем не менее, несмотря на огром-
ное количество приватных и публичных уни-
верситетских линий, в производстве 80-90 го-
дов доминировала плазма трех гетерозисных 
групп: Айовского синтетика BSSS – Рейда, 
Ланкастера и Айодента. Самое детальное опи-
сание гетерозисных групп приводится в рабо-
тах американского селекционера Тройера, ко-
торый приводит и список наиболее полезных 
гетерозисных моделей для селекции кукуру-
зы, в т.ч. раннеспелой. Первой общепринятой 
и наиболее распространенной гетерозисной 
моделью явилось скрещивание Рейд × Ланка-
стер [5]. В последние годы селекционеры чаще 
прибегают к классификации линий на рабочие 
группы (подгруппы) путем обозначения базис-
ной линии-индикатора. Например, в периоди-
ческом каталоге фирмы Майк Брайтон (MBS 
Genetics Handbook, USA), в 1994 году 532 ли-
нии различных учреждений классифицирова-
ны по происхождению в группы и подгруппы: 
Ланкастер (С 103) – 131 линия, БССС (В 73) – 
130, БССС (В 14) – 89, БССС – 43, Ланкастер 
(ОН 43) – 42, БССС (В37) –34, Вилсон Рейд 
(WF 9) – 24 Миннезота 13 (W 153R) – 20 и 
Батлер (Со 109) – 19 линий.
Исследования молекулярных маркеров уста-

новили довольно существенные изменения 
генома кукурузы, преобладающего в произ-
водстве США за 1930-2000 годы. Количество 
идентифицированных аллелей у современных 
гибридов составило 369 в сравнении с 599 у 
генотипов 1960 годов и 968 аллелей, присут-



Молекулярная и прикладная генетика. Том 8, 2008 г.

59Л.П. Шиманский и др. Зародышевая плазма самоопыленных линий кукурузы в селекции на гетерозис

ствовавших в плазме гибридов 1930 годов. До-
ля многих исторически важных источников за-
родышевой плазмы (Ланкастер, Лиминг, Круг, 
Мидлэнд и др.) снизилась, и наиболее весомы-
ми стали гетерозисные группы БССС – 35,3 %, 
Айодент – 26 % и Рейд –22,4 % [6].
Европейская селекция раннеспелой кукуру-

зы базируется на плазме элитных зубовидных 
линий США – гетерозисные группы Рейд, 
Ланкастер, Айодент, полузубовидных и зубо-
видных линий канадского происхождения – 
группы Ранний Батлер, СМ 7 и европейских 
кремнистых линий групп Лакон (F 2) и Ли-
заргарат (ЕР 1). Например, самый популяр-
ный гибрид в 90-е годы прошлого столетия 
на европейском рынке Деа представляет со-

бой удачное сочетание американской плазмы 
Айодент и кремнистой гетерозисной группы 
Лакон. Эти гетерозисные пары используются 
и другими селекционными фирмами в раз-
личных модификациях [7].
При создании новых гибридных ком-

бинаций подбор родительских форм для 
скрещиваний осуществляется таким обра-
зом, чтобы в родословной линий содержа-
лась зародышевая плазма различных гетеро-
зисных групп. Современные селекционные 
программы должны содержать структурно-
генетическую организацию генофонда, пред-
усматривающую разделение зародышевой 
плазмы на группы в разной степени родствен-
ных линий [4].

Материал и методика
Объектом исследований служили самоопы-

ленные линии иностранной селекции из кол-
лекции Полесского филиала, сформированной 
в конце прошлого столетия и постоянно попол-
няющейся новыми образцами. Большинство 
материала поступило из Молдавского НИИ 
кукурузы и сорго, Института кукурузы «Земун 
Поле» (Югославия), Кубанской опытной стан-
ции (Россия), Института зернового хозяйства 
(Украина). Часть линий получена из Словакии 
и Германии от селекционеров, испытывающих 
гибриды кукурузы в условиях Беларуси. От-
метим, что интродуцированные образцы были 
представлены широким диапазоном по гене-
тическому происхождению, консистенции зер-
на, вегетационному периоду. На протяжении 
1996-2003 годов коллекционные образцы были 
изучены по комплексу хозяйственно-полезных 
признаков. Между линиями различных гетеро-
зисных групп были проведены скрещивания 
для определения потенциала продуктивности 
различных гетерозисных моделей гибридов. 
Степень гетерозиса по урожайности зерна вы-
числяли в отношении среднего их показателя у 
родительских линий по классической формуле 
H =(F1 – Pсред/ Pсред) × 100 %.
Также был изучен компонентный состав 

спектров зеина в зерновках линий, отно-
сящихся к разным гетерозисным группам. 
Выделение и электрофорез зеина в 10 % 
полиакриламидном геле проводили по ме-
тодике ВИР (2000 г. , С-Пб.). Спектр зеино-

вой фракции белка, полученный электрофо-
резом в вертикальных пластинах оказался 
довольно полиморфным и содержал до 25 
основных компонентов. При интерпрета-
ции результатов использовались величины 
относительной электрофоретической под-
вижности (rf), которая вычислялась по вну-
треннему стандарту (компонент с rf 60). Для 
идентификации линий имеет значение не 
только наличие или отсутствие компонентов 
спектра, но и интенсивность их проявления. 
При оценке интенсивности компонентов ис-
пользовали трехбалльную шкалу: 1 – слабый 
компонент, 2 – средней интенсивности, 3 – 
интенсивный. В качестве метода математи-
ческой обработки результатов электрофореза 
применялся коэффициент подобия (КП) при 
попарном анализе по Джаккарду. При ана-
лизе спектров запасного белка использовали 
формулу: 

Sj (КП) =m/m+(i+k+l), (Sapistein, Bushuk, 
1985),
где: m – число пар полос сравниваемых 

спектров, одинаковых по подвижности и по 
плотности; 

i – полосы, присутствующие в спектре В и 
отсутствующие в спектре A, k – полосы, при-
сутствующие в спектре А и отсутствующие в 
спектре В, 

l – пары полос, занимающие одинаковую 
позицию, но значительно различающиеся по 
плотности.
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Результаты и обсуждение
Коллекция интродуцированных линий была 

дифференцирована по группам на основе дан-
ных о происхождении из литературных источ-
ников, личных сообщений селекционеров и по 
фенотипическим признакам. Сведения о родос-
ловной образцов различных центров по кукурузе 
из Канады, Франции, США, Польши и Югосла-
вии были взяты из периодических изданий Hen-
derson C.B. (1972, 1984) и MBS Genetics Hand-
book (1980, 1989, 1994, 2001), опубликованных 
в США. С учетом анализа информации о проис-
хождении (данные педигри) и фенотипической 
сходности морфологических признаков 80 ли-
ний были разделены на 12 гетерозисных групп 
(Табл. 1). Отметим, что часть линий со слож-
ной родословной, а также группа БССС – В37, 
представленная единственным образцом МКР 
3986/01, не были включены в данную работу.
Группа Кремнистая Оттава представлена 

5-ю линиями, в т.ч. индикатором СМ 7, соз-
данными с участием зародышевой плазмы 
одноименного канадского кремнистого со-
рта. Характерными признаками группы явля-
ется раннеспелость, светло-зеленая окраска 

листьев, отсутствие антоциановой окраски 
нитей и пыльников, белый цвет стержней по-
чатка, сбитые рядки зерен и развитие зерен из 
вторичных цветков, початки цилиндрической 
формы и удлиненные. 
Кремнистая группа Лакон сохраняет назва-

ние местного французского сорта, из которого 
в 1955 году путем самоопыления были созда-
ны линии F 2 и F 7, впервые использованные 
в гибриде ИНРА 200, а затем в известных ги-
бридах ИНРА 258, ИНРА 260, Лимагрен 11, 
Деа Декалб 250 и Каргил Пример 170. Линия 
F 2 имеет конические початки с белой окра-
ской стержня, 12 рядов зерен, короткую пло-
доножку прикрепления к стеблю, что созда-
ет трудности при отрыве початков. Растения 
среднерослые (около 150 см), с 4-5 листьями 
выше початка, сравнительно компактной ме-
телкой с короткой (5-8 см) ножкой. Рыльца 
початков и чешуи пыльников имеют антоциа-
новую, красноватую окраску. Большинство 
линий, перечисленных в таблице (Табл. 1), за 
исключением F 564, относятся к раннеспелой 
и среднеранней группам спелости.

Таблица 1

Гетерозисные группы интродуцированных линий

№ п/п Гетерозисная 
группа Линия-индикатор Интродуцированные линии

1. Кремнистая Оттава СМ 7 В 126, СМ 48, ИК 226, МКР 126

2. Лакон F 2 F 7, F 238, F 564, МКР 2, МКР 4, МКР 14, МКР 
16, МКР 18, CG 26

3. Лизаргарат ЕР1 Ма 21, B 291, Co 255, F 83, F 120, 1086/88

4. Зубовидная Канады Co 72-75 BC 27Д4, BC 259, Co 113, PLS 72, МКР 41, МК 
43, 1866/80, 1866/82

5. Зубовидная Канады Co 125 F 252, F 271, F 288, ИК 124-1, МК 24, МКР 38

6. Зубовидная Канады CG 12 ZN 12, МКР 36, 224/88, 2987/96, 3947/96
7. Батлер ранний Co 109 Co 220, Co 252

8. Вигор PLS 61 CG 14, CG 15, F 250, F 478, ND 255, Poly 17, ZP 
17/70, МК 17

9. Миннезота 13 W 153R BC 5, ND 203, F 115, W 117,
 W 401, ВИР 44

10. БССС (В 14) CM 105 A 641, CM 109, CM 174, MBS 282, MBS 283, 
МКР 33, МКР 46

11. Рейд Вилсон A 654 A 638, LH 84, LH 85, P 346

12. Рейд Айодент 326/94 MBS 847, МК 47, 170/88 
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Кремнистая группа Лизаргарат, пред-
ставленная линией первого цикла селекции 
ЕР 1, происходит из испанского среднепоздне-
го сорта. Впервые была использована в ком-
мерческом двойном межлинейном гибриде 
ИНРА 258 с формулой (F 7 × Ep 1) x (F 115 × 
W33), из которого была выведена более ранняя 
версия Со 255, ставшая популярной в Канаде. 
В Европе, кроме Со 255, определенное значе-
ние имели родственные линии французского 
происхождения F 120 и Ма 21. Характерными 
признаками группы являются широкие темно-
зеленые листья, сильная антоциановая окраска 
всех вегетирующих частей растений, даже зер-
на и колосовых чешуй белостержневого почат-
ка. У некоторых линий данной группы – F 120, 
Ma 21, 1086/88 наблюдаются глянцевидные 
(отсутствие воскового налета) всходы, обу-
словленные рецессивным геном glossy.
Условная гетерозисная группа Зубовидная 

Канадская более разнообразна по генетичес-
кому происхождению и включает 3 подгруппы, 
хорошо комбинирующиеся между собой и с 
кремнистыми формами. По эталонным лини-
ям Со 72-75 и Со 125, несмотря на их широкое 
использование в коммерческих гибридах ФАО 
190-210 (КВС 713, Форла, Ета), в литературе 
отсутствует информация об их родословной. 
Линия CG 12 была выведена в 1974 году в 
Гуелфском Университете, Канада из гибрида 
Прайд 4 и в Европе стала известной через за-
падно-германский гибрид Бастион. Подгруп-
пы Со 72-75 и Со 125 характеризуются сравни-
тельно высокорослыми растениями, красной 
окраской стержней початков, хорошо разви-
той метелкой с богатым пыльцеобразованием. 
Обе линии обладают интенсивным стартовым 
ростом в начальных фазах развития и слабую 
корневую систему, что вызывает корневое по-
легание. Линия Со 125 в отдельные годы обра-
зует на метелках женские соцветия (рыльца) 
и для нее специфичен ускоренный темп поте-
ри влажности зерна после физиологическо-
го созревания. Отличительными признаками 
подгруппы CG 12 являются белостержневый 
початок, прочный лигнизированный стебель 
и длинная метелка с 3-5 боковыми веточками, 
а также закрепление С типа ЦМС. Из коллек-
ционных линий данных групп более известны 
Со 113, F 252 и ИК 124-1, благодаря участию в 
коммерческих раннеспелых гибридах.

Зубовидные гетерозисные группы Батлер 
ранний (Канада) и Вигор (Польша) менее из-
вестны в мировой селекции, и гибриды, соз-
данные с линиями Со 109 (Близард), Со 220 
и PLS 61, занимали ограниченные площади. 
Зародышевая плазма линии PLS 61 в сочета-
нии с более поздними элитными образцами 
502, 343, ГК 26 и В 73 вошла в родословную 
линий селекции Краснодарского НИИСХ – Кр 
703, Кр 707, Кр 709, Кр 714, Кр 730, Кр 752 
и Кр 754, используемых, в перспективных 
гибридах [1]. Из интродуцированных линий, 
классифицированных в группу Вигор, в со-
став коммерческих гибридов (Молдавский 215 
МВ), занимающих существенные посевные 
площади, входит МК 17.
Последние 4 гетерозисные группы из 

зубовидного подвида кукурузы северо-
американского происхождения объединяют 
линии ФАО 250–660, и для селекционных 
работ были отобраны более ранние образцы, 
которые по принятой нами классификации 
относятся к среднепоздней и позднеспелой 
группам спелости с ФАО 250–350. 
Гетерозисная группа Миннезота 13 объеди-

няет линии, созданные из одноименного, наи-
более популярного в северной части США 
сорта, который в 1882 году занимал более 2 
млн. га посевных площадей. Лучшие линии 
первого и последующих циклов селекции (W 
153R, ND 203, W 117) вошли в список образ-
цов с наибольшими объемами произведенных 
семян и продолжают использоваться в каче-
стве зародышевой плазмы в современных ли-
ниях. В Европе линии W 153R, W 117, BC 5, 
F 115 и W 401 являлись отцовскими формами 
ряда раннеспелых гибридов, полученных в 
скрещиваниях с материнской формой F 7 × 
F 2. Следует отметить, что W 401 имеет в ро-
дословной плазму сорта Оттава Кремнистая 
(менее 25 %) через линию W 85 и относится 
к группе Миннезота 13/Голден Глэу. В этой 
связи по фенологическим признакам расте-
ний и початков данная линия отличается от 
индикатора W 153R.
Линии из гетерозисной группы БССС со-

зданы из синтетика Iowa Stiff Stalk Synthetic 
и по принятой международной классифика-
ции разделены на подгруппы В 14, В 37, В 73 
и В 84. Для раннеспелой кукурузы огромное 
значение имели линии СМ 105 и СМ 174, со-
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зданные на Опытной сельскохозяйственной 
станции Манитоба в Канаде. Линия МКР 33, 
имеющая в родословной плазму вышеуказан-
ных образцов, использовалась в материнской 
форме Лаванда гибридов Бемо 181 СВ и Бемо 
182 СВ с большим удельным весом в кукурузе 
северных регионов СССР, в т.ч. Беларуси.
В гетерозисную группу Рейд Вилсон отне-

сены 5 линий, в т.ч. Р 346, являющаяся мате-
ринской формой зубовидного гибрида Пионер 
3978, возделываемого в Молдове и на Украине 
в конце прошлого столетия. Эта линия широ-
ко использовалась селекционерами СССР и 
вошла в состав многих гибридов северного 
типа ФАО 250-330. Отличительными призна-
ками группы являются светлозеленая окраска 
листьев, белостержневость початков, желтая 
окраска рылец, колосковых чешуй и пыльни-
ков. Все линии данной группы фенотипически 
очень схожие, и только LH 84 цветет на 1–2 
дня раньше индикатора А 654.
Последняя группа Рейд Айодент является 

исключительным селекционным достижением 
фирмы Пионер (США) и в СССР начала ис-
пользоваться посредством сестринского скре-
щивания 343 × 101, являющегося материнской 
формой ряда закупленных гибридов. В настоя-
щее время линии Рейд Айодент доминируют 
в производстве семян в США, и гетерозисная 
модель БССС × Айодент является самой пер-
спективной для зубовидных гибридов южного 
типа (6). В северных регионах кукурузосеяния 
широко возделывались гибриды Деа, ДК 250 и 
другие с индексом ФАО 250-300 из гетерозис-
ной модели Рейд Айодент × F 2. Индикатором 
группы является среднепоздняя эксперимен-
тальная линия НИИ кукурузы и сорго Респу-
блики Молдова – 326/94.
С учетом информации о классификации ли-

ний в гетерозисные группы и степени их ге-
нетических различий в пределах групп нами 
был поставлен опыт по выявлению продуктив-

ности разных гетерозисных моделей в услови-
ях Беларуси. Из семи основных гетерозисных 
групп были отобраны по 3 образца, которые 
скрещивались в неполной диаллельной схеме 
скрещиваний. На основе 21 линии было полу-
чено 189 прямых гибридных комбинаций (ли-
нии внутри каждой группы не скрещивались), 
которые испытывались в Полесском филиале 
(п. Криничный) на зерно в течение 2006 – 2007 
годов. Анализ данных, приведенных в табли-
це (Табл. 2), указывает, что по зерновой про-
дуктивности лучшими были гибридные ком-
бинации, у которых в качестве родительского 
компонента выступали линии гетерозисной 
группы Айодент. Средняя урожайность про-
стых гибридов, созданных с участием линий 
Айодент составила 120,9 ц/га зерна с колеба-
ниями в интервале 115,8–129,8 ц/га. Отметим, 
что данная гетерозисная группа лучше себя 
проявила в комбинациях с кремнистыми ли-
ниями группы F2, EP1 и CM7. Гетерозисные 
модели СМ7 × Айодент и F2 × Айодент из-за 
сравнительно низкой уборочной влажности 
зерна являются перспективными для синте-
за гибридов универсального использования в 
условиях Беларуси, т.е. на зерно и силос. Ги-
бриды из модели Лизаргарат × Айодент, в це-
лом, более продуктивны и характеризовались 
высокой уборочной влажностью зерна, хотя 
в единичных конкретных комбинациях отме-
чалось содержание сухих веществ в зерне на 
уровне модели F2 × Айодент. Самая низкая про-
дуктивность выявлена у гетерозисной модели 
Со 72–75 × СМ 7 – 66,6 ц/га, что указывает на 
возможно определенное генетическое родство 
ряда линий из данных гетерозисных групп. Вы-
сокий уровень гетерозиса (от 100,0 до 245,5 %) 
гибридов, полученных по диаллельной схеме, 
указывает на большие генетические различия 
между их родительскими формами, хотя вели-
чина этого показателя определяется и продук-
тивностью самих линий.

Таблица 2

Урожай зерна (ц/га) и степень гетерозиса (%) у гибридов 
из разных гетерозисных моделей 

Гетерозисная 
группа Лакон Лизаргарат СМ7 Со 125 Со 72-75 CG 12 Айодент

Лакон 103,5 91,4 97,3 92,2 100,3 120,6
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Гетерозисная 
группа Лакон Лизаргарат СМ7 Со 125 Со 72-75 CG 12 Айодент

Лизаргарат 220,4 90,0 104,1 104,3 93,7 129,8
СМ7 244,9 229,7 96,9 66,6 85,6 123,7
Со 125 189,6 202,6 240,0 81,0 97,8 118,9
Со 72-75 140,7 166,8 100,0 100,5 78,2 116,6

CG 12 227,7 198,4 234,4 199,1 109,1 115,8
Айодент 195,6 212,0 245,5 177,8 145,0 190,2

Примечание. Выше диагонали – урожай зерна, ниже (курсивом) – степень гетерозиса. 

Продолжение таблицы

Анализ электрофоретических спектров зеи-
новой фракции зерна позволил подтвердить 
генетическую дивергенцию изученной заро-
дышевой плазмы кукурузы. На основе элек-
трофоретической подвижности белковых про-
филей было рассчитано генетическое сходство 
линий из семи гетерозисных групп. Изученные 
образцы распределились по кластерам соглас-
но своей групповой принадлежности, причём 
проявили существенную связь внутри отдель-

ных кластеров – коэффициент подобия (КП) 
имел значения в группе Лакон 0,793-0,962, 
Лизаргарат – 0,484-0,778, СМ 7 – 0,825-0,895, 
Со 125 – 0,649-0,800, Со 72-75 – 0,684-0,750, 
СG 12 – 0,688-0,818 и Айодент – 0,714-0,815. 
Генетические дистанции, рассчитанные для 
21 гетерозисной модели, колебались от 0,092 
для гибридных комбинаций СМ 7 × СG 12 до 
0,353 для комбинаций СМ 7 × Лизаргарат и 
Айодент × СМ 7 (Табл. 3). 

Таблица 3

Коэффициенты генетического сходства по Nei

Гетерозисная 
группа Лакон Лизаргарат СМ7 Со 125 Со 72-75 CG 12 Айодент

Лакон 1,000
Лизаргарат 0,262 1,000

СМ7 0,154 0,353 1,000
Со 125 0,285 0,297 0,228 1,000
Со 72-75 0,212 0,229 0,130 0,250 1,000

CG 12 0,308 0,250 0,092 0,289 0,318 1,000
Айодент 0,241 0,194 0,353 0,169 0,203 0,127 1,000

Обособление гетерозисных групп было 
очевидным, поскольку внутригрупповые дис-
танции генетического сходства превосходили 
межгрупповые в опытах в среднем в 3,2 раза. 
Таким образом, использованный нами метод 
белковых маркеров в целом подтверждает ге-
нетические различия между линиями, установ-
ленные на основе данных педигри и уровня ге-

терозиса в системных скрещиваниях. Отметим 
также, что линии из альтернативных групп за-
родышевой плазмы обладают специфическим 
распределением зеиновых маркеров в мигра-
ционной зоне элекрофоретического спектра. 
Эти специфические маркеры могут быть ис-
пользованы для генетической идентификации 
новых линий.

Заключение 
Классификация исходного материала на ге-

терозисные группы позволяет правильно подо-
брать компоненты скрещивания и прогнозиро-

вать получение высокогетерозисных гибридов. 
На основании проведенных исследований вы-
делены наиболее продуктивные гетерозисные 
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модели гибридов, сочетающих плазму крем-
нистых групп Лакон, Лизаргарат, СМ 7 и плаз-
му зубовидной гетерозисной группы Айодент. 
Анализ электрофоретических спектров зеина 
позволил подтвердить генетическую диверген-
цию изученной зародышевой плазмы кукурузы, 
определить родственность линий внутри гетеро-

зисных групп, благодаря чему линии распреде-
лились по кластерам согласно своей групповой 
принадлежности. Межгрупповые дистанции 
генетического сходства в 3,2 раза были ниже 
внутригрупповых, что указывает на значитель-
ную генетическую разнокачественность плазмы 
изученных самоопыленных линий.
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Введение
Механизм гетерозиса объясняли различными 

гипотезами: доминирования, сверхдоминиро-
вания, генетического баланса, межаллельной 
комплектации по Финчему, компенсационно-
го комплекса генов по Струнникову [1, 2, 7, 
8]. Однако, до сих пор гетерозис представля-
ет собой сложнейшее явление в биологии и 
не вписывается ни в одну из предложенных 
моделей.
Первые результаты по созданию межсорто-

вых гибридов рапса были получены в Герма-
нии в 20-х годах прошлого столетия [9]. Пер-
воначально гетерозисный эффект у рапса был 
изучен на межсортовых гибридах. Большую 
урожайность семян, устойчивость к вредите-
лям и патогенам межсортовых гибридов по 
сравнению с обоими родительскими сортами 
отмечали многие исследователи, по различ-
ным культурам [5, 9, 11, 14, 15].
В последние годы усилия селекционеров 

направлены на повышение урожайности 
высококачественных сортов рапса и на по-
лучение гибридов с высоким эффектом ге-
терозиса. До сих пор это явление не было 
использовано из-за отсутствия эффективной 
системы, контролирующей процесс пере-
крестного опыления, необходимого для про-
изводства гибридов. 

Сегодня практически во всех селекцентрах 
мира по рапсу ведутся исследования по соз-
данию и изучению гетерозисных гибридов 
F1. Многочисленные исследования по изуче-
нию эффекта гетерозиса у гибридов рапса 
указывают на существенное превышение их 
урожайности над родительскими формами 
или лучшим районированным сортом. Так, 
наибольший эффект гетерозиса по урожайно-
сти маслосемян был отмечен у межлинейных 
гибридов озимого рапса (от 22,4 до 109 %) в 
зависимости от происхождения инбредных 
линий, используемых для создания гибридов. 
Средний эффект гетерозиса по урожаю семян 
рапса во Франции составляет – 55 %, в Кана-
де – до 43 %, в Польше – 36 %, в России – у 
озимого рапса 20,7 % и 18,2 % – у ярового 
(Ничипоренко, 1991, Горлов, 1995).
Результаты исследований эффекта гетеро-

зиса разными учеными не всегда удается со-
поставить, так как данные сравниваются со 
средними родительскими формами, с лучшим 
из родителей или со стандартом, а материал 
для создания гибридов генетически различен. 
Однако приведенные данные ясно указывают 
на возможность использования эффекта ге-
терозиса для повышения урожайности семян 
масличного рапса. 

Методика исследований
Основными методами исследований были 

самоопыление (инбридинг), межсортовая и 
отдаленная гибридизация с использованием 
культуры тканей in vitro (андрогенез). 
Объектом исследований являлись высокока-

чественные линии и гибриды ярового и сорта и 
сортообразцы озимого рапса, созданные в НПЦ 
НАН Беларуси по земледелию и полученные по 
договорам обмена селекционным материалом. 

Скрещивания проводились по полной диаллель-
ной схеме на озимом и яровом рапсе с кастрацией 
пыльников у цветков рапса на VIII этапе органоге-
неза и опылением на 2-й день пыльцой из цветков 
IX этапа органогенеза [4]. Опыты закладывались 
в 3-х кратной повторности. Снопы для анализа 
брались с каждой из трех делянок по 10-15 рас-
тений. Гетерозис определяли по Д.С. Омарову [3].
Учитывались следующие признаки: высота рас-
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тений, длина центральной кисти, количество 
стручков на растении, количество стручков на 

центральной кисти, масса семян с 1 стручка, мас-
са семян с 1 растения.

Результаты и обсуждение
В настоящее время у рапса существуют различные способы использования гетерозисного 

эффекта на практике (Рис. 1).
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Цитоплазматическая
мужская стерильность
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Сорта-синтетики

Использование гаметоцидов

Использование гетеростилии

Рис. 1. Способы использования гетерозиса в селекции рапса.

Перекрестное опыление можно контроли-
ровать различными генетическими метода-
ми (использование самонесовместимости, 
стерильности, природная двудомность) или 
химическими методами (применение гаме-
тоцидов), ручная кастрация. Использование 
двух последних способов у рапса невозмож-
но, так как у рода Brassica двудомности, 
практически, нет, а механическая кастрация 
технически невыполнима из-за большого 
объема цветков на единицу площади. Ис-
пользование гаметоцидов у рапса затрудня-
ется относительно продолжительной фазой 
цветения, которая, в зависимости от погод-
ных условий, может продлиться от 3 до 6 
недель. Использование гаметоцидов у рапса 
мало изучено, нет сведений об их успешном 
применении. Опубликованные на эту тему 
исследования китайских ученых сообщают 
о получении после обработки гаметоцидами 
60–80 % абсолютно стерильных растений, 
остальные растения были частично стериль-
ными либо их бутоны опадали, а растения 
погибали.

Для получения гибридов в промышленных 
масштабах необходимы источники ЦМС, за-
крепители стерильности и восстановители 
фертильности (Rf). В Западной Европе этой 
проблемой занимаются с 1968 года, в нашей 
стране на два десятилетия позже.
Для гибридной, как и для традиционной се-

лекции требуется создание самоопыленных 
(I5-7) или гомозиготных линий, полученных на 
основе культуры пыльников или микроспор 
in vitro, они должны быть переведены на сте-
рильную основу, путем 6–7 беккроссов на ис-
точник ЦМС. Примерно через шесть возврат-
ных скрещиваний ЦМС – линий с фертильным 
аналогом получают все признаки отцовской 
формы и дополнительно признак ЦМС.
Для многих самоопыленных линий рапса 

свойственна инбредная депрессия – умень-
шение размеров растений по сравнению со 
свободноцветущими сортами [9, 10, 12, 16]. 
В наших исследованиях самоопыленные ли-
нии уступали сортам, практически, по всем 
количественным признакам, кроме массы 1000 
семян и длины носика стручка (Табл. 1). 
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Таблица 1

Изменение элементов продуктивности линий озимого рапса 
при самоопылении, %

Поколения Высота 
растений

Длина Количества се-
мян в стручке

Масса 1000 
семянстручка носика

I0 100 100 100 100 100

I1 96,5 105,2 112,4 97,8 98,4

I3 91,7 96,4 105,2 93,6 96,8

I5 88,4 89,6 102,3 87,4 95,4

I7 84,7 87,4 96,2 88,1 93,6

Примечание. Среднее по 10 инбредным линиям.

Многочисленными опытами с различным 
селекционным материалом было установлено 
что, с одной стороны, депрессия в инбредных 
линиях приводит к снижению урожайности 
семян, а с другой стороны, эффект гетерозиса 
у гибридов F1 покрывает расходы на их созда-
ние и позволяет контролировать семеноводс-
тво культуры. 
При исследовании эффекта инбредной де-

прессии была установлена сильная зависи-
мость урожайности от инбридинга у озимого 
рапса. В некоторых случаях в инбредных по-
колениях наблюдалась тенденция к снижению 
масличности семян, уменьшению длины цент-
ральной кисти и числа семян в стручке. Одна-
ко, при более широком изучении этого явления 
как озимого, так и ярового рапса были получе-

ны инбредные линии, не только исключающие 
депрессию, но даже превосходящие исходную 
популяцию по урожайности.
Следует отметить, что гомозиготность рав-

ную 6-7 беккроссам, необходимых в селекции 
рапса для получения выровненного исходного 
материала, можно получить на основе культу-
ры пыльников или микроспор in vitro всего за 
1-2 года. При интенсивном использовании фи-
тотрона и поля для этого потребуется на яро-
вом рапсе 2-2,5 года, а на озимом – 4-5 лет.
В наших исследованиях, с 9 отечественны-

ми сортами и 34 инбредными (I5-7) линиями 
ярового рапса, полученными на основе куль-
туры пыльников in vitro, средний урожай се-
мян с 1 м2 у них был на 62 г/м2 меньше (или 
на 19,8 %), чем у сортов (Табл. 2). 

Таблица 2

Характеристика сортов и инбредных линий ярового рапса по содержанию белка, жира 
и элементам структуры урожая

Показатель 
Сорта Линии

х макс мин V, % х макс мин V, %
Содержание жира, % 43,7 44,7 41,3 2,3 41,5 48,7 35,8 7

Содержание белка, % 25,1 26,4 24,2 2,7 26,7 29,8 23,8 6,4

Содержание жир+белок, % 68,8 69,9 67,1 1,2 68,3 72,6 61,7 4,2

Урожай семян, г/м2 375 425 225 97 313 500 175 132
Масса 1000 семян, г 3,1 3,7 2,8 9,8 4,1 5,3 2,8 14,8
Количество семян в стручке, шт 26,2 32 19,5 13,3 24,5 30 16 16,6
Длина стручка, см 6,5 7,5 5,3 9,8 6,0 7,2 4,6 19,7



68

Молекулярная и прикладная генетика. Том 8, 2008 г.

Я.Э. Пилюк и др. Использование гетерозиса в селекции рапса

Следует отметить, что содержание сырого 
жира в семенах инбредных линий на 2,2 % 
было ниже, чем у свободноцветущих сортов, 
а содержание сырого белка – на 1,6 % вы-
ше. Известно, что между содержанием мас-
ла и белка в семенах рапса имеется обратно-
пропорциональная зависимость. Вариация 
этих показателей у сортов не превышала 2,3-
2,7 %, у линий – 6,4-7,0 %. В процессе само-
опыления были получены как высокомаслич-
ные формы ( с содержанием жира 48,7 %), так 
и низкомасличные (35,8 % жира). Интересно, 

что содержание сырого жира и белка в сумме 
оказалось наименее варьируемым показате-
лем как у сортов (V %1,2), так и у инбредных 
линий (V %4,2). 
В НПЦ НАН Беларуси по земледелию ве-

дутся исследования по созданию гибридов 
F1 озимого и ярового рапса, в основном, с ис-
пользованием систем ЦМС оgи и ЦМС роl. 
Государственное испытание проходят два ги-
брида ярового (Алмаз, Рубин) и один озимого 
(НПЦ-2007) рапса, созданные с использовани-
ем ЦМС оgи по схеме (СHL) (Табл. 3).

Таблица 3

Урожайность и хозяйственно – ценные признаки сортов и гибридов рапса 
в конкурсном испытании (2006-2008 гг.)

Сорт, 
гибрид

Урожайность маслосемян Содержание 
эруковой 

кислоты, %
Масса 1000 
семян, гц/га ± к(St), ц/га ± к(St), %

Озимый рапс
Лидер (St) 39,3 – – 0,2 3,49
м/л-п/с 2001 42,7 3,4 8,7 0 3,92
НПЦ 2007 55,7 16,4 41,7 0 5,0

Яровой рапс
Явар 32,7 – – 0,2 3,78

м/л-а/т 1998 30,2 – 0 3,60
Алмаз F1 38,8 6,1 18,6 0 4,96

м/л-г/с 2000 31,0 – – 0 3,56
Рубин F1 39,2 6,5 19,9 0 4,90

Успех и продолжительность создания новых 
сортов и гибридов F1 рапса во многом зависит от 
правильного подбора исходного материала. Од-
ним из наиболее часто используемых методов 
оценки селекционного материала, дающим более 
полную генетическую информацию о признаках 
и свойствах растений, является диаллельный 
анализ, с помощью которого можно определить 
общую (ОКС) и специфическую (СКС) комбина-
ционную способность сортов и линий и прогно-
зировать эффективность селекции [1, 6, 7, 9].
В настоящее время проводится много иссле-

дований генетики количественных признаков 
по схеме диаллельных скрещиваний [1, 8, 9, 
13]. Однако рапс в генетическом отношении 
изучен еще недостаточно. В литературе име-
ются лишь единичные данные относительно 
ОКС и СКС этой культуры [4, 5].

Для получения информации об общей и 
специфической комбинационной способно-
сти сортов ярового и озимого рапса, разли-
чающихся по хозяйственно-полезным призна-
кам, с целью оценки генотипов этой культуры 
с высоким потенциалом продуктивности, 
соответствующих мировому стандарту каче-
ства и для использования в селекции гибри-
дов, нами ежегодно проводятся системные 
скрещивания.
Нами были проведены скрещивания по диал-

лельной схеме 6 линий ярового рапса c исполь-
зованием метода 3 Гриффинга (1956). Анализу 
подвергались 12 хозяйственно-полезных при-
знаков (высота растений, длина центральной 
кисти, количество семян в стручке, количество 
стручков на растении, масса семян с одного 
стручка и с одного растения и др.). В основу 
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создания схемы диаллельных скрещиваний 
был положен принцип признака.
Данные наших исследований свидетельствуют 

о существенных различиях между изучаемыми 
линиями ярового рапса, как по общей, так и по 
специфической комбинационной способности 
по всем анализируемым признакам. Установ-
лено, что общая комбинационная способность 
определяется в основном аддитивными эффек-
тами генов и той частью эпистатического эф-
фекта, которая обусловлена взаимодействием 
генов аддитивного действия. Специфическая 
комбинационная способность обусловлена пре-
имущественно неаддитивным взаимодействием 
генов – доминированием или эпистазом [6]. 
Анализ комбинационной способности каждой 

из 6 исследуемых линий ярового рапса выявил 
различия в генетических системах их контроля, 
определяющих продуктивность растений.
Нами проводилось также изучение ком-

бинационной способности 4 сортообразцов 
озимого рапса по диаллельной схеме (метод 
3 Гриффинга). 
Ниже приводится краткая характеристика 

сортообразцов озимого рапса, включенных в 
диаллельные скрещивания.
Сортообразец Кт-205/1 раннеспелый, высо-

кокачественный по жирнокислотному соста-

ву, образует высокое количество стручков на 
растении и семян в стручках. Зимостойкость 
ниже стандарта.
В-907/3 – один из наиболее низкорослых 

образцов, раннеспелый, обладающий высо-
кокачественным жирнокислотным составом. 
К недостаткам можно отнести повышенную 
восприимчивость к некоторым заболеваниям, 
слабую зимостойкость.
Кр-1005 – раннеспелый, зимостойкий, име-

ет хороший жирнокислотный состав масла. 
Характеризуется более интенсивным типом 
осеннего развития. 
Св-2005/4 – наиболее продуктивный сортоо-

бразец из представленных в данной таблице. 
Зимостойкость выше стандарта. Образует 
крупные семена в стручках.
При вовлечении в скрещивание сортов и ли-

ний с высокой комбинационной способностью 
по отдельным или по комплексу хозяйственно-
ценных признаков часто наблюдается эффект 
гетерозиса гибридов первого поколения. По-
лученные гибриды по некоторым показателям 
превосходят родительские формы (истинный 
гетерозис) и (или) стандарт (конкурсный гете-
розис или гетерозис ± к St) по селектируемым 
признакам. Результаты исследований пред-
ставлены в таблице 4. 

Таблица 4

Гетерозис у гибридов озимого рапса F1 по основным хозяйственно-ценным признакам

Сортообразец,
комбинация

Высота 
растений, 

см

Длина 
централь-
ной кисти, 

см

Количество, шт Масса семян

стручков 
на расте-

нии

семян в 
стручке на 
централь-
ной кисти

стручка на 
централь-
ной кисти, 

мг

одного 
расте-
ния, г

Кт-205/1 × В-907/3 170,4 41,4 414,1 27,5 110,1 39,4
Гетерозис 
истинный, % 2,9 1,1 -2,7 3,4 -4,9 74,3

Гетерозис ± к St, % 4,8 3,8 32,9 20,6 -6,1 37,8

Кт-205/1 × Кр-1005 158,4 45,3 283,4 18,4 66,9 6,6
Гетерозис 
истинный, % -4,3 10,6 -30,7 -30,8 -42,2 -72,2

Гетерозис ± к St, % -2,6 13,5 -9,1 -19,3 -42,9 -76,9

Кт-205/1 × Св-2005/4 162,0 45,5 317,2 27,9 109,9 25,3
Гетерозис 
истинный, % -2,1 1,0 -22,4 -4,8 -20,2 -16,0

Гетерозис ± к St, % -0,4 14,0 1,8 22,4 -6,2 -11,5
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Сортообразец,
комбинация

Высота 
растений, 

см

Длина 
централь-
ной кисти, 

см

Количество, шт Масса семян

стручков 
на расте-

нии

семян в 
стручке на 
централь-
ной кисти

стручка на 
централь-
ной кисти, 

мг

одного 
расте-
ния, г

В-907/3 × Кт-205/1 158,6 39,8 499,8 27,0 103,0 41,4
Гетерозис 
истинный, % -4,2 -2,8 17,4 1,5 -11,0 83,2

Гетерозис ± к St, % -2,5 -0,3 60,4 18,4 -12,1 44,8
В-907/3 × Кр-1005 159,5 54,9 388,9 22,7 86,3 40,9
Гетерозис 
истинный, % -3,3 36,7 -0,6 -13,0 -19,4 72,6

Гетерозис ± к St, % -1,9 37,6 24,8 -0,4 -26,4 43,0
В-907/3 × Св-2005/4 150,8 47,8 623,6 24,3 97,3 21,9
Гетерозис 
истинный, % -3,6 6,1 46,5 -17,1 -29,3 -27,2

Гетерозис ± к St, % -7,3 19,8 100,1 6,6 -17,0 -23,4
Кр-1005 × Кт-205/1 157,4 34,3 188,8 28,5 119,8 12,4
Гетерозис 
истинный, % -4,9 -16,2 -53,8 7,1 3,5 -47,7

Гетерозис ± к St, % -3,2 -14,0 -39,4 25,0 2,2 -56,6
Кр-1005 × В-907/3 162,7 39,3 228,6 26,8 106,2 12,4
Гетерозис 
истинный, % -1,4 -2,1 -46,3 2,7 -0,8 -47,7

Гетерозис ± к St, % 0,1 -1,5 -26,6 17,5 -9,4 -56,6
Кр-1005 × Св-2005/4 172,9 43,2 309,1 25,9 101,8 23,9

Гетерозис 
истинный, % 4,8 -4,1 -21,0 -11,6 -26,1 -20,6

Гетерозис ± к St, % 6,3 8,3 -0,8 13,6 -13,1 -16,4
Св-2005/4 × Кт-205/1 168,4 43,5 340,9 26,6 99,3 26,4
Гетерозис 
истинный, % 1,7 -3,4 -16,7 -9,2 -27,9 -12,3

Гетерозис ± к St, % 3,6 9,0 9,4 16,7 -15,3 -7,7
Св-2005/4 × В-907/3 169,0 42,4 498,4 27,5 120,3 40,8
Гетерозис 
истинный, % 8,1 -5,9 17,1 -6,1 -12,6 35,6

Гетерозис ± к St, % 3,9 6,3 60,0 20,6 2,7 42,7
Св-2005/4 × Кр-1005 156,5 42,4 257,1 27,0 109,5 23,4
Гетерозис 
истинный, % -5,1 -5,9 -34,3 -7,9 -20,5 -22,3

Гетерозис ± к St, % -3,8 6,3 -17,5 18,4 -6,6 -18,2
Лидер St 162,6 39,9 311,6 22,8 117,2 28,6
В-907/3 148,4 35,5 425,7 15,8 72,7 22,6
Кт-205/1 165,6 41,0 409,0 26,6 115,7 20,2
Кр-1005 165,0 40,2 391,4 26,1 107,0 23,7
Св-2005/4 156,4 45,1 360,3 29,3 137,7 30,1

Продолжение таблицы
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Почти все использованные в скрещиваниях 
сортообразцы проявили слабый положитель-
ный или отрицательный гетерозис по высоте 
растений. Наибольшее количество комбина-
ций с отрицательным гетерозисом получено 
с участием сортообразца Кр-1005. Он может 
быть использован при селекции на снижение 
высоты растений. Наибольшая положитель-
ная степень гетерозиса по высоте получена 
при использовании сортообразца Св-2005/4 
в качестве материнской формы (Св-2005/4 
× В-907/3 и Св-2005/4 × Кт-205/1 – слабый 
положительный истинный и конкурсный ге-
терозис). 
Использование некоторых сортообразцов в ка-

честве отцовской формы привело к проявлению 
истинного и конкурсного гетерозиса по признаку 
длина центральной кисти (Кр-1005) или только 
конкурсного (Св-2005/4). При скрещивании с 
сортообразцом Кт-205/1 в F1 почти во всех ком-
бинациях был выявлен отрицательный гетерозис 
длины центральной кисти растений. 
В прямых и обратных скрещиваниях сорто-

образцов Св-2005/4 и В-907/3 в наибольшей 
степени проявился эффект гетерозиса (17-46 % 
истинный и 60-100 % конкурсный) по при-
знаку количества стручков на растении, ко-
торый в значительной степени влияет на про-
дуктивность. Гибриды, созданные с участием 
сортообразца Кр-1005, практически, во всех 
комбинациях имеют отрицательный гетерозис 
(до –39,4 и –53,8 % конкурсный и истинный 
гетерозисы) и, соответственно, он не может 
быть рекомендован для включения в селекци-
онную работу по данному признаку.
По признаку количество семян в стручке 

на центральной кисти выделилось сразу не-
сколько сортообразцов, причем, степень кон-
курсного гетерозиса достигает достаточно 
высоких значений. В комбинации Кт-205/1 × 
В-907/3 данный показатель составил 20,6 %, у 
Св-2005/4 × В-907/3 – 27,5 %, у Кт-205/1 × Св-

2005/4 –27,9 %. Комбинация Кт-205/1 × Кр-
1005 проявила наибольший отрицательный 
эффект по данному признаку (до –30,8 %).
Большинство комбинаций проявили в боль-

шей или меньшей степени отрицательный 
гетерозис по признаку масса семян одного 
стручка на центральной кисти (до –29,4 % ис-
тинный гетерозис и –42,91 % – конкурсный). 
Лишь в комбинации Кр-1005 × Кт-205/1 про-
явился слабый положительный истинный и 
конкурсный гетерозис (Табл. 4).
Из всех проанализированных признаков 

наиболее интегрированным является масса 
семян с одного растения. Наиболее высокие 
показатели гетерозиса проявились при исполь-
зовании сортообразца В-907/3 как в качестве 
материнской формы (44,8 % – конкурсный ге-
терозис), так и отцовской (83,19 % истинный 
гетерозис), что позволяет рекомендовать его в 
качестве донора данного признака в селекци-
онной работе. Четыре полученные гибридные 
комбинации с участием этого сортообразца в 
значительной степени превосходят по продук-
тивности стандартный сорт Лидер, что очень 
важно для практической селекции. Осталь-
ные сортообразцы проявили низкий либо от-
рицательный гетерозис по данному признаку, 
который является наиболее комплексным и 
важным.
Проявление гетерозиса по отдельным при-

знакам зависит не только от подбора родитель-
ских пар, но и от направления скрещивания, 
а также от агрометеорологических условий. 
Благоприятное сочетание признаков, имею-
щих доминантное или сверхдоминантное про-
явление, обусловливает их превосходство над 
родительскими формами и стандартом.
Таким образом, включение в скрещивания 

сортов и линий и получение высокогетеро-
зисных гибридов F1 – один из перспективных 
методов повышения эффективности селекци-
онного процесса. 

Выводы
1. Исследованиями установлен высокий 

максимальный эффект гетерозиса (истинный 
83,2 % и конкурсный 44,6 %) по признаку 
продуктивности и до 100 % (конкурсный) по 
признаку количество стручков на растении у 
изучаемых сортообразцов озимого рапса, что 

указывает на возможность использования это-
го явления в селекции высокогетерозисных 
гибридов на основе ЦМС.

2. Отбор селекционного материала по фе-
нотипу может быть эффективен у рапса по 
признакам: высота растения, высота ветвле-
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ния и количество семян в стручке на цен-
тральной кисти, в то время как изменчивость 
по некоторым другим признакам продуктив-
ности зависит от внешних условий и носит 
модификационный характер. 

3. Включение в скрещивания сортов и линий 
озимого и ярового рапса и получение высоко-
гетерозисных гибридов F1 – один из перспек-
тивных методов повышения эффективности 
селекционного процесса.
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Введение
В последние годы в мире был достигнут 

значительный пpогpесс в области созда-
ния новых высокопродуктивных сортов и 
гибpидов коpмовой и сахарной свеклы [8, 12]. 
Пpедпочтение отдается последним, в связи с 
использованием явления гетеpозиса. В 1914 
году George H. Shull опpеделил гетеpозис как 
«пpоявление увеличения pазмеpов pастений, 
скоpости их pазвития, устойчивости к бо-
лезням и насекомым или к всевозможным 
неблагопpиятным  пpоявлениям  клима-
та, у гибpидных pастений по сpавнению с 
pодительскими фоpмами, основанное на 
pазличии гамет pодителей их составляющих». 
Впеpвые пpедложил использовать гетеpозис у 
свеклы J. de Vilmoren в 1919 г. Однако пеpвые 
исследования по гетеpозису у сахаpной све-
клы были пpоведены не во Франции, а в 
США пpи скpещивании линий, полученных 
с помощью самоопыления. Гибpиды были 
идентифициpованы или с помощью исполь-

зования маpкеpного гена кpасной окpаски ги-
покотиля, или по pазмеpу пpоpостков, или по 
фоpме листьев.
Гибpиды F1 обладают кpоме того, лучшей 

выpавненностью моpфологических пpизнаков 
(особенно те, котоpые получены пpи скpещивании 
2-х чистых линий) и нередко повышенной отно-
сительно соpтов-популяций пpодуктивностью. 
Совpеменные соpта являются в основном 
тpиплоидными гибpидами. За последние годы в 
Евpопе сpеди вновь заpегистpиpованных соpтов 
было: 87 % тpиплоидов, 7 % диплоидов и 6 % 
полиплоидов. В основном pечь идет гибpидах 
между стеpильными и феpтильными линиями 
с большой гомогенностью [10, 14]. По данным 
многочисленных авторов [1, 2, 7] известно, что 
по продуктивности триплоиды превосходят как 
диплоиды, так и тетраплоиды. Однако наши дан-
ные свидетельствуют, что в условиях Беларуси 
уровень продуктивности триплоидных гибридов 
иностранного происхождения не всегда выше.

Материалы и методы
Исходным материалом для исследований слу-

жили диплоидные односемянные ЦМС формы 
сахарной свеклы Межотненского (Латвия) про-
исхождения, тетраплоидные многосемянные по-
пуляции кормовой свеклы полусахарного типа, 
созданные в РУП «Научно-практический центр 
НАН Беларуси по земледелию». 
Оценку комбинационной способности 

ЦМС- форм и опылителей проводили тестер-
ным методом без реципроков по Кемпсорну по 
двум признакам: урожайности корнеплодов и 
сбору сухого вещества с гектара. В качестве 
тестеров использовали районированные сорта 

Даринка, перспективный сортообразец Лада 
и популяцию сформированную из гибридной 
комбинации Юбилейная × Рубин. Сортоиспы-
тание проводили общепринятым методом на 
трехрядной делянке учетной площадью 18 м2 
с трехкратной повторностью. Статистическую 
обработку проводили по Доспехову [6].
У исходных форм и гибридов анализирова-

ли следующие признаки: цвет корнеплода, по-
груженность корнеплода в почву, содержание 
сухого вещества в корнеплоде, урожайность 
корнеплодов. Уровень урожайности опреде-
ляли по отношению к сорту-стандарту.
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Результаты и обсуждение
Подбор родительских компонентов и их 

подготовка представляют важнейшую состав-
ную часть работы по созданию гетерозисных 
гибридов свеклы. В результате скрещивания 
заранее подобранных, контрастных по гено-
типическим и физиологическим признакам 
сортов, линий и популяций возникает повы-
шенная жизнеспособность гибридов по срав-
нению с исходными формами, а зачастую и с 
лучшими районированными сортами. Однако 
многими исследователями установлено, что не 
всегда при скрещивании двух хороших сортов 
потомство получается лучше родителей [3, 
4, 5]. Поэтому прежде чем использовать кон-
кретные формы и линии в качестве исходных 
компонентов гибридов необходимо оценить 
их комбинационную способность. 
Лучшим методом оценки комбинационной 

способности является метод диаллельных 
скрещиваний. На практике его чрезвычайно 
трудно реализовать вследствие необходимости 
проведения очень большого числа скрещива-
ний. Поэтому более рациональным является 
применение тестерного анализа комбинаци-

онной способности, когда в качестве тестера 
выступает один или несколько сортов или ли-
ний (Табл. 1).
В наших исследованиях тестер № 2 (сорт Ла-

да) показал достоверный положительный эф-
фект общей комбинационной способности. Это 
дает основание сделать вывод, что данный сорт 
в скрещиваниях с другими будет оказывать по 
формированию уровня урожайности корнепло-
дов значительное влияние. А так как он, на дан-
ный момент, является самым высокоурожайным 
сортом, то гибриды, полученные с его участием, 
будут также высокоурожайными. 
В противоположность сорту Лада тестер № 3 

(сорт Даринка) и тестер № 1 (популяция сфор-
мированная из гибридной комбинации Юби-
лейная × Рубин) оказались плохими общими 
комбинаторами, с достоверным отрицатель-
ным эффектом ОКС. Следовательно, исполь-
зование данных сортов в качестве опылителя 
при получении гибридов на основе ЦМС и в 
качестве исходной формы при создании ново-
го исходного материала по признаку урожай-
ность корнеплодов нецелесообразно.

Таблица 1

Эффекты ОКС и СКС по урожайности корнеплодов

Номера тестеров OKC
№ линии ЦМС 1 2 3 Линий ЦМС

Мс 2301 -9,817 10,561 -2,571

Мс 2306 -4,371 0,320 4,064 5,879

Мс 2362 1,392 -2,350 0,971 -8,334

Мс 2307 -4,349 4,302 -7,058

Мс 2371 2,248 -2,128 -0,107 3,524

Мс 2309 -4,728 4,058 -1,891

Мс 2372 6,409 -6,456 8,637

Мс 2300 5,746 -5,793 -8,423

Мс 2360 -0,398 -0,107 0,518 6,079

Мс 2353 13,019 -6,073 -6,932 0,389

OKC тестеров -2,764 13,772 -11,622

Варианса CKC 24,062 3,098 -6,349

НСР0,05
OKC тестеров
OKC линий

10,73
5,30 CKC 19,68
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Среди материнских форм также были вы-
явлены 4 линии, обладающие высокой общей 
комбинационной способностью по урожай-
ности корнеплодов. Это – мс2306, мс2371, 
мс2372 и мс2360. 
В общей сложности, из 25 комбинаций скре-

щиваний 12 комбинаций показали положи-
тельный эффект комбинационной способнос-
ти по урожайности корнеплодов для каждой 
отдельной комбинации скрещиваний.
Формы, показавшие высокую комбинаци-

онную способность по урожайным качествам, 
можно также улучшить при помощи pеципpок-
но-pекуppентной селекции так как у испытан-
ных линий ЦМС и опылителей-тестеров при 
наследовании урожайности корнеплодов и 
сбора сухих веществ с единицы площади пре-
обладает аддитивное действие генов. 
Лучшие гибpидные комбинации, полу-

ченные при использовании форм с высокой 
комбинационной способностью, пpевышали 
стандаpт по уpожайности с гектаpа до 26-36 % 
по отношению к стандарту (Табл. 2). Изучение 
гибpидов F1 показало, что содеpжание сухого 
вещества у них занимает пpомежуточное по-
ложение между показателями pодителей, и 
то, что увеличение пpодуктивности являет-
ся pезультатом увеличения веса коpнеплода. 
Как правило, гибpиды, полученные пpи 
скpещивании коpмовой свеклы с сахаpной, 
сухого вещества имеют на 6-8 % больше, чем 
коpмовой компонент и по этому показателю 
находятся ближе к сахарному родителю.

Несмотря на многообещающие результаты 
полученные при оценке пробных гибридов, 
в процессе создания гетерозисных гибридов 
свеклы, практически, все селекционеры стол-
кнулись с рядом проблем: во-первых, с труд-
ностью получения самоопыленных линий 
вследствие генетически обусловленной само-
несовместимости, во-вторых, с невозможнос-
тью контролировать опыление материнского 
компонента отцовским.
Оуэн, основываясь на pаботах M. Lawrence 

и E. East, впеpвые изучил систему несовмести-
мости у свеклы в 1942 г. и установил, что она 
обусловлена действием двух независимых ал-
лельных сеpий S и Z. Аллели S1 и Z1, S2 и Z2 го-
мологичны и обладают одинаковым действием. 
Достаточно pазличия у пыльцы и пестика толь-
ко по одному гену, чтобы опыление пpоходило 
ноpмально. Именно этот механизм и препятству-
ет получению самоопыленных линий. В резуль-
тате большинство селекционеров перешли на 
использование в качестве исходных компонен-
тов гибридов синтетических популяций, про-
шедших длительный отбор на выравненность 
хозяйственно-полезных признаков и свойств. 
Это в значительно снизило величину гетерози-
са и степень выравненности морфологических 
признаков полученных гибридов (особенно у 
кормовой свеклы), что в свою очередь привело 
к невозможности получения положительного 
результата при оценке на ООС (отличимость, 
однородность, стабильность) по цвету корне-
плода, погруженности в почву и т. д.).

Таблица 2 

Результаты предварительного испытания гибридов F1 2003-2004 гг.

Сорт

Ур
ож

ай
но
ст
ь,

 
ц/
га

С
бо
р 
су
хи
х 

ве
щ
ес
тв

, ц
/г
а

С
од
ер
ж
ан
ие

 с
у-

хи
х 
ве
щ
ес
тв

, %

в % к стандарту

Урожай-
ность

Сбор сухих 
веществ

Содержание су-
хих веществ

Смолевичская (St) 724,6 97,20 13,5 100,0 100,0 100,0
2611 × Эк. кр. 602,2 110,7 18,4 83,1 113,9 136,3
2625 × Эк. кр. 575,3 110,0 19,1 79,4 113,2 141,5
2601 × Даринка 593,1 115,6 19,5 81,9 118,9 144,4
2635 × Даринка 549,8 115,8 21,0 75,9 119,1 155,6
Смолевичская (St) 728,37 97,87 13,4 100,0 100,0 100,0
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Сорт

Ур
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/г
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х 
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-
щ
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тв

, %

в % к стандарту

Урожай-
ность

Сбор сухих 
веществ

Содержание су-
хих веществ

2601 × Лада 695,30 134,0 19,3 95,5 136,9 144,0
2625 × Лада 648,87 123,6 19,1 89,1 126,3 142,5
2635 × Лада 648,90 126,5 19,5 89,1 129,3 145,5
2634 × (Циклоп по-
ли × Смолевичская) 628,63 123,5 19,6 86,3 126,2 146,3

Милана F1 662,70 125,9 19,0 84,5 123,6 146,2
2356 × (Циклоп × 
Смолевичская) 638,53 116,3 18,2 81,4 114,1 140,0

2606 × Лада 660,73 115,6 17,5 84,3 113,4 134,6
Смолевичская (St) 784,17 101,9 13,0 100,0 100,0 100,0
2627 × Лада 680,00 126,7 18,6 91,9 125,0 135,8
2626 × Лада 618,27 118,2 19,1 83,6 116,6 139,4
2632 × Лада 636,53 118,4 18,6 86,0 116,8 135,8
2608 × (Циклоп × 
Смолевичская) 644,43 120,6 18,7 87,1 118,9 136,5

2360 × Лада 729,60 136,6 18,7 98,6 134,7 136,5
Смолевичская (St) 739,77 101,4 13,7 100,0 100,0 100,0

НСР0,05 68,3 12,6

Продолжение таблицы

В наших исследованиях, наряду в высокой 
продуктивностью, полученные гибриды также 
имели несколько отрицательных показателей, 
которые препятствуют их регистрации как со-
рта. Во-первых, все испытуемые образцы в ка-
честве матери имели популяцию или гибрид F1 
сахарной свеклы не выровненные по цвету ги-
покотиля. Это привело к тому, что корнеплоды 
у полученных гибридов расщеплялись по цве-
ту в различных пропорциях. Этого недостатка 
лишены лишь гибриды, в которых в качестве 
опылителя использовался сорт Лада, имеющий 
белые корнеплоды. Попытки использовать вы-
ровненные по цвету гипокотиля ЦМС формы 
постоянно приводят к потере эффекта гетеро-
зиса у получаемых гибридов. Во-вторых, боль-
шинство гибридов имели корнеплоды, заглу-
бленные в почву на 70 % и более, что осложняет 
их ручную уборку и повышает загрязненность 
при механизированной уборке. В-третьих, раз-
ветвленность корнеплодов сахарной материн-
ской популяции доминирует в полученных ги-
бридах, повышая потери при уборке.

Решение данной проблемы за рубежом бы-
ло найдено после того, как была обнаружена 
аллель самосовместимости Sf, независимая 
от сеpии S и тесно сцепленная с геном одно-
семянности американского типа. Эта аллель 
является доминантной и пеpедает пpизнак са-
мосовместимости всем своим потомкам пpи 
контpолиpолиpуемых условиях опыления. Пpи 
использовании самоопыления под изолятоpа-
ми pастений с генотипом SfSa получаются 
самофеpтильные потомства двух типов SfSa и 
SfSf. Основным недостатком самофертильных 
форм является то, что после 3-4 циклов ин-
цухта линии с геном Sf пеpестают опыляться 
чужеpодной пыльцой и пеpеходят к самоопы-
лению. Использование фоpм с геном Sf, таким 
обpазом, пpедставляет определенный интеpес 
для получения чистых линий у свеклы, но пpе-
пятствует получению гибpидов [9]. В таких 
условиях для получения гибpидов необходимо 
использовать стеpильные линии.
Впеpвые наследование мужской стеpильности 

изучил Оуэн в 1945 г. [13]. Он показал, что у 
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амеpиканских соpтов US1 и US33 все стеpильные 
и полустеpильные pастения имели фактоp S 
стеpильности в цитоплазме, и, наобоpот, все 
феpтильные pастения имели в цитоплазме 
фактоp N. Кpоме того, было установлено, что 
для возникновения стеpильности необходимо 
наличие двух pецессивных генов в гомозиготном 
состоянии xx и zz в пpисутствии цитоплазмы 
S [13]. Использование этой системы позволяет 
получать 100 % гибридных семян, однако необ-
ходимость иметь кроме ЦМС формы еще и за-
крепитель стерильности приводит к значитель-
ному усложнению и удлинению селекционного 
процесса по созданию материнского компонента 
и невозможности создания отцовского. 
В 1952 г. Owen откpыл стеpильность, насле-

дуемую исключительно ядеpными генами, в 
амеpиканском соpте US 22-3. Эта стеpильность 
пpоявляется пpи наличии pецессивного гена 
а1, независимого от генов x и z. Аналогичный 
ген а2 был описан Эллеpтоном в 1948 г. 

Популяция с геном а1 пpедставлена 50 % 
феpтильных с генотипом А1а1 и 50 % стеpильных 
с генотипом а1а1 pастений. Удаляя механически 
феpтильные pастения, можно получить 100 % 
гибpидных pастений. Таким образом, была полу-
чена возможность получать не только выровнен-
ные исходные компоненты гибридов, но и значи-
тельно упростить селекционный процесс.
Таким образом, современные программы 

селекции свеклы ставят своей целью полу-
чение высокопродуктивных гибридов за счет 
использования эффекта гетерозиса на основе 
цитоплазматической мужской стерильности 
(ЦМС), а также за счет эффекта в потомстве 
родителей, различающихся уровнем плоидно-
сти – кратностью повтора набора хромосом. 
Необходимыми компонентами гибридных ком-
бинаций в этом случае являются три формы: 
МС-форма односемянной свеклы, закрепи-
тель ее стерильности – односемянный О-тип 
и многосемянный опылитель (Рис.1).

Рис. 1. Схема селекционного процесса по созданию гетерозисных гибридов F1 на основе ЦМС.

Однако, большинство селекционных учреж-
дений Европы и Америки, занимающихся се-
лекцией свеклы, не создают чистые линии, а 

ограничиваются получением популяций на близ-
кородственной основе, что в значительной мере 
снижает проявление эффекта гетерозиса.
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В «НПЦ по земледелию» также, не использу-
ются самоопыленные чистые линии. Причиной 
этого, является то, что ген самосовместимости 
Sf, обеспечивающий возможность самоопы-
ления, сцеплен с геном односемянности m1. 
Односемянные формы советского и восточ-
ноевропейского происхождения имеют гены 
односемянности m2 и m3, дающие в гомозигот-
ном состоянии pаздельноплодные растения. 
Все компаунды по рецессивным генам m1, m2 
и m3 приводят к появлению растений с много-
ростковыми плодами, что делает невозможным 
использование напрямую западноевропейских 
форм как источников закрепления стерильности 
и самосовместимости.
Тем не менее, используя в качестве исходных 

компонентов популяции, мы в своих исследо-
ваниях смогли получить и передать в ГСИ 2 
гибрида на основе ЦМС.
Гибрид F1 Милана – первый белорусский 

одноростковый, триплоидный, полусахарного 
типа. Создан путем скрещивания сорта Лада 
с односемянной стерильной формой сахарной 
свеклы.
Гибрид малоцветушный, устойчив к церко-

спорозу во время вегетации и кагатной гнили 

при хранении, пригоден к механизированному 
возделыванию и уборке.
Гибрид F1 Милана высокоурожайный, ха-

рактеризуется быстрым ростом в начальный 
период. Продуктивность его соответствует 
показателям лучших зарубежных гибридов. 
Максимальная урожайность была зафиксиро-
вана в 2003 г.  – 917,4 ц/га корнеплодов и сбор 
сухого вещества 151,4 ц/га.
Одноростковость семян 98–100 %.
Гибрид F1 Купава – одноростковый, три-

плоидный, полусахарного типа. Создан путем 
скрещивания сорта Лада с односемянной сте-
рильной формой сахарной свеклы.
Гибрид малоцветушный, устойчив к церко-

спорозу во время вегетации и кагатной гнили 
при хранении, пригоден к механизированному 
возделыванию и уборке.
Гибрид F1 Купава высокоурожайный, ха-

рактеризуется быстрым ростом в начальный 
период. Продуктивность его соответствует 
показателям лучших зарубежных гибридов. 
Максимальная урожайность в конкурсном со-
ртоиспытании была зафиксирована в 2005 г. – 
914,7 ц/га корнеплодов и сбор сухого вещества 
145 ц/га. (Табл. 3).

Таблица 3 

Результаты конкурсного сортоиспытания кормовой свеклы 2003–2006 гг.

Сорт
Урожайность, ц/га Содержание 

сухого веще-
ства, % 2006 г.2003 2004 2005 2006 среднее

Милана F1 917,43 770,5 656,9 1028,4 843,3 12,16
Арина 1066,7 1018,6 844,0 1022,5 987,9 11,57
Юбилейная × Рубин 1050,8 880,6 723,6 997,6 913,2 11,18
Смолевичская (St) 1024,2 931,3 780,9 849,4 896,5 10,45
Эккендорф.желтая 1006,8 928,7 816,9 949,5 925,5 10,08
Купава F1 914,73 784,2 806,3 835,1 13,78
Лада 1113,8 983,8 848,9 1012,9 989,7 11,08
HCP0,05 103,8 93,8 61,5 89,6

Сбор сухого вещества, ц/га
Милана F1 151,4 120,7 109,1 124,1 126,3
Арина 147,3 134,0 110,1 116,4 126,9
Юбилейная × Рубин 141,1 111,5 92,4 112,0 114,3
Смолевичская (St) 134,4 114,9 107,5 93,6 112,6
Эккендорф желтая 125,2 107,5 105,6 101,8 110,0
Купава F1 145,7 117,8 104,3 122,6
Лада 156,3 121,7 97,4 112,2 121,9
HCP0,05 14,8 12,6 8,3 9,6
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Одноростковость семян 98–100 %.
По результатам оценки гибридов в ГСИ бы-

ло установлено, что гибрид Милана превзошел 
по сбору сухого вещества не только гибри-
ды являющиеся стандартами, но и находился 
на одном уровне с лучшими гибридами ино-

странной селекции (Табл. 4). Однако потенци-
ал сортов-популяций в условиях Беларуси еще 
не превзойден гетерозисными гибридами. По 
прежнему самым продуктивным остается сорт 
Лада, обеспечивающий сбор сухого вещества 
до 190 ц/га.

Выводы
Исходя из вышесказанного можно сделать 

вывод, что создание гетерозисных гибридов 
полусахарного типа в селекции кормовой све-
клы является перспективным направлением. 
Продуктивность и технологические качества 
гибридов в условиях Беларуси находятся на 
уровне или несколько превосходят лучшие 
сорта-популяции. 
Для повышения уровня гетерозиса необхо-

димо перейти от использования в качестве ис-
ходных компонентов популяций к чистым ли-

Таблица 4

Результаты испытания гибрида Милана в ГСИ, 2001-2004 гг.

Сорт
Урожайность корнеплодов, 

ц/га Сбор сухих веществ,ц/га Содержание 
сухих ве-
ществ, %средняя Max Min средняя Max Min

Лада 953 1718 643 132,2 189,4 97,1 13,9
Милана F1 878 1373 455 158,3 244,3 94,1 18,0

Средний стандарт 
гибридов F1

894 1198 543 128,3 192,3 88,2 14,4

Абондо 928 1202 544 133,4 191,7 84,0 14,4

ниям. Для этого необходимо изучение способов 
преодоления облигатного самоопыления у са-
мосовместимых форм свеклы, выявление воз-
можности использования западноевропейских 
одноростковых форм в селекции на геторозис 
совместно с материалом белорусского, украин-
ского и российского происхождения. Разработка 
методики получения выровненных самоопылен-
ных чистых линий свеклы с использованием ген-
ной стерильности может значительно повысить 
эффективность этой работы.
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Получение высокопродуктивных гибридов сель-
скохозяйственных растений предполагает привле-
чение для скрещиваний ценного в селекционном 
отношении исходного материала. Одним из наи-
более важных критериев его селекционной цен-
ности является оценка комбинационной способ-
ности [1, 2]. Однако прогресс в селекции может 
быть достигнут не только на основе развития ге-
нетических исследований, но и благодаря изуче-
нию молекулярных и физиолого-биохимических 
факторов, определяющих продуктивность и ги-
бридную мощность растений. Несмотря на при-
стальное внимание к изучению этой проблемы, 
пока еще нет единой генетической концепции ге-
терозиса. Медленный прогресс в теории гетерозиса 
можно объяснить недостаточным учетом вклада 
отдельных составляющих полигенных систем, 
формирующих гибридную мощность в процессе 
фенотипического проявления качественных и ко-
личественных признаков. 
Для объяснения механизмов гетерозиса было 

предложено несколько гипотез. Наиболее об-
щепризнанными являются гипотезы сочетания 
благоприятных факторов или доминирования 
[3], сверхдоминирования, или гетерозиготности 
[4]. Эти концепции объединила гипотеза гене-
тического баланса, согласно которой при пере-
крестном оплодотворении естественный отбор 
в популяциях действует, прежде всего, на гете-
розиготы, в результате чего у них складывается 
оптимальный генный баланс [5, 6]. Cогласно 
этой гипотезе, гетерозисный эффект является 
результатом суммарного эффекта сходного дей-
ствия разнородных генетических процессов и 
объясняется сохранением структурного единства 
блока генов посредством инверсий и локализа-
цией хиазм во время мейоза.
Изучение молекулярных основ наследственно-

сти дало толчок к появлению новых физиолого-
генетических концепций гетерозиса. Показано, что 
специфика гетерозисного эффекта определяется 
событиями, происходящими на уровне генетиче-
ского материала клетки и регуляции элементарных 

генетических процессов [7]. Особое внимание в 
оценке общей активности генома при гибриди-
зации уделяется содержанию и структурному со-
стоянию ДНК и РНК. Однако данные литературы о 
закономерностях взаимосвязи между проявлением 
гетерозиса, инбредной депрессией и содержани-
ем нуклеиновых кислот неоднозначны. Наряду с 
многочисленными работами, указывающими на 
снижение содержания нуклеиновых кислот при 
инбридинге и повышении при гетерозисе, есть 
сообщения об отсутствии такой зависимости [8, 
9]. Существует мнение, что один из механизмов, 
обеспечивающих на молекулярном уровне прояв-
ление гетерозисного эффекта, является активация 
процессов транскрипции и трансляции [10, 11]. 
Показано, что гетерозисные гибриды, как прави-
ло, превосходят негетерозисные и родительские 
формы по интенсивности репликации ДНК, при-
чем наибольшая интенсивность клеточных деле-
ний наблюдается в темновой период суток. Такая 
активность, вероятно, сопряжена с активацией 
транскрибирующей и репликативной функций 
ДНК. Большее накопление ДНК, увеличение со-
держания тРНК, числа повторов рибосомальных 
цистронов (рРНК), а также интенсивное повы-
шение активности транскрипции в соматических 
клетках гибридных форм по сравнению с родите-
лями являются предпосылками проявления гете-
розиса [7, 12, 13]. 
Проблема гетерозиса – прежде всего проблема 

продуктивности, и эти два феномена необходи-
мо рассматривать во взаимосвязи и взаимозави-
симости. На наш взгляд, важно знать не только 
специфические особенности гетерозисных ги-
бридов и структурно-функциональную орга-
низацию родительских форм, но и проследить 
изменения, происходящие при гибридизации 
и приводящие к формированию гетерозисного 
организма. Результаты таких работ позволяют 
существенно углубить представления о приро-
де гетерозиса и могут быть использованы для 
создания системы критериев прогнозирования 
гетерозисного преимущества.
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Цель исследования состояла в разработке 
генетических принципов концепции фор-
мирования гетерозиса, основанной на взаи-
модействии физиолого-биохимических и 

биоэнергетических механизмов, обуславли-
вающих реализацию генетического потен-
циала продуктивности сельскохозяйствен-
ных растений.

Материалы и методы
В качестве материала для исследований были 

использованы покоящиеся семена, этиолирован-
ные и зеленые проростки, листья и стебли рас-
тений на различных этапах онтогенеза линий, 
сортов и F1-гибридов кукурузы, люпина желтого, 
томатов и льна-долгунца (Zea mays L., Lupinus 
luteus L., Lycopersicon esculentum Mill., Linum 
usitatissimum L. spp. usitatissimum). 
Для решения поставленной задачи был исполь-

зован многотестовый физиолого-биохимический 
подход, базирующийся на оценке биоэнергети-
ческих характеристик, особенностей роста и 
развития у исходных форм, различающихся по 
комбинационной способности и урожайности, 
и F1-гибридов с неодинаковой степенью гетеро-
зиса по продуктивности [14]. При определении 
активности биоэнергетических процессов ис-
пользовали: 1) интегральные показатели энер-
гетического метаболизма (ИПЭМ) – содержание 
и соотношения никотинамидных коферментов и 
адениловых нуклеотидов (NAD, NADH, NADP, 
NADPH, AMP, ADP, ATP); 2) активность муль-
тиферментного комплекса ключевых фермен-
тов – глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы (Г-6-ФД), 
6-фосфофруктокиназы (6-ФФК), цитохром-С-
оксидазы (ЦО) – отдельных звеньев дыхатель-
ного метаболизма клетки (пентозофосфатный 
путь, гликолиз и электрон-транспортная цепь 
митохондрий). Особенности ростовых процес-

сов оценивали по величинам морфологических 
признаков и физиологическим показателям (вы-
сота растений, число и масса семян, динамика 
биомассы и количественные параметры роста 
органов проростков и целых растений, содер-
жание пигментов и др.). 
Содержание никотинамидных кофермен-

тов и адениловых нуклеотидов определяли 
методом высокоэффективной ион-парной 
жидкостной хроматографии высокого давле-
ния [15], активность ферментов и количество 
пигментов – спектрофотометрически [16, 17], 
электрофорез проводили по [18]. Величины 
окислительно-восстановительных зарядов рас-
считывали по формулам: аденилатный энер-
гетический заряд (АЭЗ) = [АТP]+0,5[АDP]/
[АТP]+[АDP]+[АМP] [19]; катаболический 
восстановительный заряд (КВЗ) = [NADH]/ 
NAD] + [NADH] [20]; анаболический восста-
новительный заряд (АВЗ) = [NADPH]/ [NADP] 
+ [NADPH] [20]; общий восстановительный 
заряд (ОВЗ) = [NADH] + [NADPH] / ([NAD] 
+ [NADPH])+ ([NADP]+[NADPH]) [20]. По-
лученные результаты обрабатывали стати-
стически, используя методы дисперсионного, 
корреляционного и регрессионного анализов. 
Достоверность генотипических различий оце-
нивали по наименьшей существенной разнице 
при Р < 0,05 (НСР05).

Результаты и обсуждение
Сложность наследования количественных 

признаков у растений при наличии гетерогенных 
структур фотосинтетических и дыхательных 
систем и другие особенности клеточного мета-
болизма позволили прийти к заключению, что 
знание генетики растительного организма может 
служить лишь отправной точкой познания фун-
даментальных основ формирования продуктив-
ности. При создании и отборе форм растений не-
обходимо изучение физиолого-биохимических 
основ продукционного процесса. Анализ гене-
тических особенностей селекционного мате-

риала на этом фоне позволит более предметно 
говорить об их взаимообусловленности с физио-
логическими и биохимическими проявлениями. 
Связь данных факторов крайне сложна, так как 
их интеграция и регуляция происходят на разных 
уровнях структурно-функциональной организа-
ции, поэтому для понимания их взаимодействия 
необходимы комплексные исследования.
Применение многотестового физиолого-

биохимического подхода в исследованиях количе-
ственных признаков роста, развития и продуктив-
ности у различных сельскохозяйственных культур 



Молекулярная и прикладная генетика. Том 8, 2008 г.

83В.В. Титок. Биоэнергетическая концепция гетерозиса

позволило сформулировать основные положения 
биоэнергетической концепции гетерозиса:

1. Гетерозисный эффект реализуется только 
при обеспеченности клетки макроэргиче-
скими и восстановительными эквивален-
тами. Высокие уровни макроэргических 
соединений в виде ADP и ATP, а также вос-
становительных эквивалентов – NADH, 
NADPH – в клетке снимают конкуренцию 
между процессами, направленными на 
новообразование и поддержание элементов 
структуры организма, субклеточных ком-
понентов, рост и продуктивность растений. 
Согласованность скоростей генерации и 
потребления биоэнергетических эквива-
лентов у гетерозисных F1-гибридов служит 
примером сбалансированности в системе 
энергетического метаболизма.
В регуляции метаболической активности 

процесса прорастания семян важная роль при-
надлежит фитину – основному запасному фос-
форсодержащему компоненту (на его долю 
приходится 60-90 % общего фосфора [21]). Ис-
следования, проведенные на кукурузе, люпине 
и льне-долгунце, выявили достоверное превос-

ходство гетерозисных F1-гибридов над родите-
лями по содержанию фитина в семенах [22, 23]. 
Количество неорганического фосфата (Pi) в по-
коящемся зерне значительно ниже, чем фитина, 
при этом очевидна следующая тенденция – уро-
вень Pi выше у низкогетерозисных гибридов 
по сравнению с гетерозисными, содержание Pi 
у которых было ниже, чем у худшей по этому 
показателю родительской формы [24]. Низкий 
уровень Pi у гетерозисных комбинаций, кото-
рый является аллостерическим ингибитором 
фитазы–фермента, осуществляющего гидролиз 
фитина, по-видимому, служит предпосылкой для 
активного гидролиза фитина на ранних этапах 
прорастания и соответственно накопления био-
массы растущими органами проростка и всего 
растения на начальных этапах онтогенеза. 
Анализ величин соотношения фитин/Pi по-

казал, что низкогетерозисные формы по этому 
показателю были на уровне худшего родителя, 
а гетерозисные гибриды превышали лучшую 
родительскую форму [24]. Регрессионный ана-
лиз величины соотношения фитин/Pi в семенах 
и массы зерна с початка у линий и F1-гибридов 
кукурузы выявил достоверную положитель-
ную корреляцию между ними (Рис. 1). 

Рис. 1. Регрессионная зависимость между 
величиной соотношения фитин/Pi в покоя-
щихся семенах и продуктивностью самоо-
пыленных линий и F1-гибридов кукурузы.
Примечание: r – коэффициент парной кор-
реляции при ** Р < 0.01.

В связи с тем, что фитаза в семенах локали-
зована в непосредственной близости от суб-
страта (миоинозитгексафосфата [25]), логично 
предположить, что при высоком соотношении 
фитин/Pi в глобоидах алейроновых зерен соз-
даются благоприятные условия для активного 
ее функционирования. Полученные данные 
подтверждают это положение и свидетельству-
ют, что величина отношения фитин/Pi может 

косвенно указывать на способность семян к 
скорейшему прорастанию и накоплению био-
массы проростками, что является одной из 
предпосылок проявления гетерозиса по про-
дуктивности [22].
При гидролизе фитина, кроме Pi, образует-

ся миоинозитол, 3-фосфоглицериновая кис-
лота и катионы металлов, которые, наряду с 
адениловыми нуклеотидами, обеспечивают 
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прорастание семян. Анализ полученных ре-
зультатов показал, что ускоренный рост про-
ростков гетерозисных F1-гибридов сопрово-
ждается интенсивным гидролизом фитина, 
который приводит к накоплению метаболи-
чески активных соединений и их эффектив-
ному вовлечению в процессы энергообмена 
и биосинтеза нуклеиновых кислот [22, 23]. 
Преимущество гибридов над родителями по 
активности биоэнергетических процессов 
создает условия для их интенсивного роста и 
развития при переходе к автотрофному типу 
питания, что в дальнейшем может способ-
ствовать проявлению гетерозисного эффекта 
по продуктивности. 
Изучение активности функционирования 

энергетических процессов на стадии этиоли-
рованных проростков линий и сортов кукуру-
зы, люпина и льна-долгунца, различающихся 
по комплексу хозяйственно-ценных признаков, 
позволило обнаружить достоверные генотипи-
ческие различия по величинам исследуемых 
показателей [22, 23, 26, 27]. На основании полу-
ченных результатов были выделены высокопро-
дуктивные формы, этиолированные проростки 
которых опережали остальные анализируемые 
линии и сорта по содержанию энергетических 
и восстановительных эквивалентов и, как след-
ствие, по интенсивности накопления биомассы. 
Для проростков этих форм характерен сбалан-
сированный и активный метаболизм. Малоу-
рожайные линии и сорта кукурузы, люпина и 
льна-долгунца отличались низкими эффектив-
ностью и мощностью энергообмена вследствие 
недостаточной активности систем генерации 
энергии. Положительная корреляция между со-

держанием ATP в этиолированных проростках и 
массой зерна с початка кукурузы, массой семян 
с соцветия и числом бобов люпина, массой во-
локна с растения льна-долгунца показывает, что 
продуктивность может быть детерминирована 
содержанием макроэргических соединений и 
восстановительных эквивалентов не только в 
семенах, но и в проростках на начальных этапах 
роста растений.
При формировании урожая интегрируются ре-

зультаты координированного протекания основ-
ных процессов жизнедеятельности растений – 
фотосинтеза, дыхания, транспорта метаболитов, 
роста и развития. Сведения о механизмах генера-
ции энергии в клетке и путях ее использования 
позволяют выявлять основные точки взаимодей-
ствия различных метаболических систем, пред-
ставляющих собой отдельные этапы внутрикле-
точного энергетического метаболизма. Принцип 
сопряжения между процессами генерации и ис-
пользования энергии в виде никотинамидных 
коферментов и адениловых нуклеотидов имеет 
важное биологическое значение, так как созда-
ется гибкая система распределения энергии по 
различным метаболическим путям [28].
Сравнение родительских и гибридных форм 

томатов и льна-долгунца выявило гетерозис-
ный эффект по содержанию суммарного хло-
рофилла в листьях и стеблях, которое обу-
словлено одновременным возрастанием Хл а 
и Хл b [17]. Сравнительная оценка площади 
листовой поверхности у томатов не выявила 
преимущества гибридных форм над сортами и 
линиями. Напротив, по удельной поверхност-
ной плотности листа (УППЛ) гибридные ком-
бинации превосходили родителей (Рис. 2). 

Рис. 2. УППЛ (мг/см2) 
сортов, линий (1 – Тропсон, 
2 – Эдит, 3 – Полусет, 4 – Пре-
мьер, 5 – В-82, 6 – Виолент, 
7 – Сон, 8 – Кар, 9 – Сократ) и 
F1-гибридов томатов (10 – Сон 
× Тропсон, 11 – Кар × Тропсон, 
12 – Кар × Сон, 13 – Сон × 
Премьер, 14 – Премьер × Троп-
сон, 15 – Сократ × Премьер); 
× P и × F1 – среднее исходных 
форм и гибридов первого поко-
ления соответственно; t – кри-
терий Стьюдента при P < 0,01.
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Следует отметить, что F1-гибриды, наряду с вы-
соким содержанием фотосинтетических пигмен-
тов, обладали плотным мезофиллом, о чем сви-
детельствует удельная поверхностная плотность 
листа. Это создает оптимальные условия для ин-
тенсивной ассимиляции СО2, в результате чего по-
вышается производительность листового аппарата 
и накопление биомассы растением [29]. 
Основываясь на том, что продуктивность как 

один из наиболее энергоемких процессов в зна-
чительной степени зависит от функционирования 
энергообразующих систем клетки, выявленные 
различия между родителями и гибридами расте-
ний томатов и льна-долгунца по содержанию ма-
кроэргических соединений и восстановительных 
эквивалентов могут быть обусловлены различной 
интенсивностью протекания отдельных реакций, 
обеспечивающих клетку энергией, а также харак-
тером их взаимодействия [17, 30, 31]. Анализ функ-
ционирования отдельных звеньев дыхательного 
метаболизма в зеленых тканях исследуемых форм 
томатов и льна-долгунца показал, что активность 
окислительного пентозофосфатного пути и гли-
колиза по сравнению с таковой в этиолированных 
проростках ингибирована в различной степени. 
У F1-гибридов лимитирование этих циклов более 
выражено, чем у родителей [18]. Однако в зеленых 
листьях гетерозисных генотипов обнаружена более 
высокая по сравнению с родительскими формами 
активность цитохром-С-оксидазы – ключевого 
фермента электрон-транспортной цепи митохон-
дрий, т.е. существенный вклад в образование ма-
кроэргических соединений помимо фотосинтеза 
вносит митохондриальное дыхание [32, 33]. Из 
этого следует, что гетерозисные F1-гибриды об-
ладают более мощным биоэнергетическим по-
тенциалом, создающим в клетке благоприятные 
метаболические условия для функционирования 
ростсинтетических процессов, которые способ-

ствуют формированию высокой продуктивности. 
Полученные результаты подтверждаются данными 
морфофизиологического анализа (сырая и сухая 
масса, величина ассимиляционной поверхности 
листьев и стеблей, высота растений и др.) линий, 
сортов и F1-гибридов томатов и льна-долгунца [22-
24, 30, 32-34]. 

2. В гибридном организме благодаря гетеро-
зиготности формируется большее биохими-
ческое разнообразие (увеличение вариантов 
сборки мультиферментных комплексов, 
расширение условий протекания метабо-
лических реакций и т.д.), чем у родителей. 
Присутствие в геноме гибридов гетерози-
готных аллелей предполагает возникнове-
ние различных форм ферментов, отличаю-
щихся по кинетическим и регуляторным 
свойствам. Образование динамичных 
мультиферментных ассоциаций в клетках 
гибридных форм растений и повышение 
активности функционирования биоэнерге-
тических путей способствуют реализации 
гетерозисного преимущества.
Исследования, проведенные с помо щью изо-

ферментного анализа линий, сортов и гибридов 
томатов, кукурузы и льна-долгунца, позволили 
выявить полиморфизм по различным фермент-
ным системам (глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа, 
6-фосфоглюконатдегидрогеназа, глутаматдегидро-
геназа, шикиматдегидрогеназа, кислая фосфатаза, 
аспартатаминотрансфераза, цитохром-С-оксидаза 
и др.) [18, 35]. Сопоставление изоферментных 
спектров гибридных генотипов, полученных при 
скрещивании сортов, не различающихся между со-
бой по числу, электрофоретической подвижности 
и интенсивности окрашивания изоформ исследуе-
мых ферментов, показало, что их энзимограммы 
аналогичны исходным формам, например, аспар-
татаминотрансфераза (Рис. 3). 

Рис. 3. Схемы электрофореграмм изофермен-
тов аспартатамино-трансферазы родительских 
сортов и гибридов льна-долгунца. а: 1 – Бал-
тучяй, 2 – Белинка × Балтучяй, 3 – Балтучяй 
× Белинка, 4 – Белинка; б: 5 – Викинг, 6 – Ви-
кинг × Белинка, 7 – Викинг × Балтучяй, 8 – 
Белинка × Викинг.
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Однако активность их проявления в геле у 
гибридов значительно выше. Это может быть 
обусловлено тем, что у гибридных организмов 
локусы, контролирующие синтез исследуемых 
ферментов, как одного, так и другого родителя 
имеют одинаковую активность, т.е. наблюда-
ется аддитивное наследование (Рис. 3а). Такие 
гибриды по сравнению с родителями характе-
ризуются большим количеством ферментного 
белка, благодаря чему происходит изменение 
условий протекания различных метаболиче-
ских реакций в клетках тканей растений. Изо-
ферментные спектры гибридных комбинаций, 
образованных сортами, энзимограммы которых 
различаются по числу или электрофоретической 
подвижности фракций исследуемых ферментов, 
могут включать изоферменты обоих родителей, 
т.е. спектр гибрида будет состоять из большего 
числа изоформ (Рис. 3б). Следует отметить, что 
наибольшее биохимическое разнообразие ха-
рактерно для ферментов с широкой субстратной 
специфичностью или выполняющих в организ-
ме регуляторные функции. Ферменты, субстраты 
которых являются специфическими метаболита-
ми, менее полиморфны. Полученные результаты 
показывают, что гибридные генотипы, благо-
даря присутствию в их геноме гетерозиготных 
аллелей, обладают большим биохимическим 
разнообразием, чем исходные сорта [36]. Био-
химическая обогащенность F1-гибридов за счет 
взаимодействия аллельных и неаллельных генов 
обеспечивает стабильность и, возможно, боль-
шую скорость метаболических процессов, что 
приводит к увеличению первичного синтеза ну-
клеиновых кислот и белков, усиливает гомеостаз 
развития и т.д. Образование у гибридов изоформ 
ферментов, различающихся по кинетическим 
и регуляторным свойствам, может приводить 
к увеличению вариантов сборки мультифер-
ментных комплексов, активизации альтерна-
тивных путей отдельных звеньев метаболизма 
и в конечном итоге к реализации гетерозисного 
преимущества. 

3. Гибридная мощность обусловлена из-
менением регуляторных механизмов 
функционирования энергетического 
метаболизма благодаря присутствию в 
гетерозиготе различных аллелей, спо-
собствующих снятию строгого ограни-
чения активности ростовых процессов. 

Комбинированный эффект множества 
таких изменений приводит к увеличению 
интенсивности процессов роста и про-
должительности фаз онтогенеза у гетеро-
зисных гибридов сельскохозяйственных 
растений.
При изучении функциональной активности 

генетического аппарата у F1-гибридов и их роди-
тельских форм было показано, что гетерозисное 
потомство обладает более совершенной регуля-
цией метаболизма благодаря комплементации 
свойств исходных генотипов, различающихся 
по функциональной активности локусов [37, 38]. 
Такое сочетание родительских геномов вызыва-
ет модификацию метаболической активности 
у F1-гибридов. При этом эффект гетерозиса на 
уровне организма зависит от вклада отдельных 
генетических систем клетки (геномы ядра, хло-
ропластов и митохондрий) и их межгеномной 
комплементации [14]. Анализ связи гетерози-
са с активностью ферментов, участвующих в 
процессах переноса энергии, показал, что при 
прорастании семян наблюдается более высокое 
потребление веществ эндосперма и накопление 
биомассы гибридами, однако активность фер-
ментов у гетерозисных форм характеризуется 
промежуточной величиной либо приближается к 
лучшему из родителей [22, 27, 39]. По-видимому, 
активность ферментов контролируется несколь-
кими кодоминантными аллелями, что подтверж-
дает идею о комплементарном взаимодействии 
геномов родительских форм при формировании 
гетерозисного состояния. Поэтому гетерозис по 
одной отдельно взятой метаболической реакции 
не может являться преимуществом, так как более 
высокий, чем оптимальный уровень нескольких 
биохимических реакций приведет к несбаланси-
рованности всей генетической системы [40].
Взаимодействие ядерного генетического ма-

териала с геномом цитоплазматических орга-
нелл во многом определяет интенсивность ме-
таболических процессов в растительной клетке, 
направленных на образование пластических 
веществ. Было показано, что гетерозиготное 
состояние влияет на функционирование энер-
гообразующих систем хлоропластов, вызывая 
изменения в составе функциональных групп, 
окружающих каталитический центр и опреде-
ляющих его конформацию и активность [41]. По 
скорости электронного транспорта у F1-гибридов 
обнаружено «доминирование» и лишь в единич-
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ных случаях «сверхдоминирование» [42, 43], а 
реакции фотофосфорилирования показали про-
межуточный характер наследования [42]. При 
анализе фотохимической активности изолиро-
ванных хлоропластов мезофилла и содержания 
светособирающих комплексов тилакоидных 
мембран у инбредных линий и F1-гибридов ку-
курузы выявлены статистически достоверные 
различия между родителями и гибридами, а 
также между гибридными генотипами с разной 
степенью выраженности гетерозисного эффекта 
[14, 44]. По-видимому, у гетерозисных гибридов 
имеется более высокая степень сопряжения в 
системе фотофосфорилирования и увеличение 
числа фосфорилирующих реакционных центров 
в электрон-транспортной цепи хлоропластов. Из 
этого следует, что хлоропласты гетерозисных ге-
нотипов обладают более эффективной системой 
генерации энергии по сравнению с негетерозис-
ными гибридами и исходными формами. 
Митохондрии наряду с хлоропластами являют-

ся ключевыми энергообразующими органеллами 
клетки. На гибридных комбинациях кукурузы по-
казано, что митохондрии проростков F1-гибридов 
по форме и размеру более гетерогенны, чем у ис-
ходных линий [45]. В клетках листьев гибридных 
генотипов помимо родительских обнаружен про-
межуточный тип митохондрий [46]. У F1-гибридов 
с высоким эффектом гетерозиса по накоплению 
зеленой массы и урожаю зерна фосфорилирующая 
способность митохондрий выше, чем у родителей 
[47, 48]. Сравнительное изучение величин ИПЭМ 
в этиолированных проростках линейных и гибрид-
ных форм кукурузы выявило «положительное 

сверхдоминирование» для признаков «содержа-
ние ATP» и «сумма адениловых нуклеотидов», что 
указывает на существенный вклад генетического 
материала митохондрий в реализацию гетерозис-
ного преимущества [49]. Предполагается, что по-
вышенная активность митохондрий гетерозисных 
F1-гибридов реализуется не только за счет компле-
ментации их генетического материала, но и за счет 
взаимодействия с ядерным геномом [14].
Основным продуктом окислительно-вос-

становительных реакций и непосредственным 
донором энергии для большинства энергопотре-
бляющих процессов является ATP. Сопоставле-
ние уровней адениловых нуклеотидов в листьях 
сортов, линий и F1-гибридов томатов выявило 
превосходство гетерозисных генотипов по этим 
признакам, что свидетельствуют об энергообе-
спеченности последних, следствием которой, на 
наш взгляд, являются высокие величины сухой 
массы листьев. Полученные результаты показа-
ли, что активность биосинтетических процессов, 
направленных на накопление органических ве-
ществ в листьях растений томатов, определяется 
уровнем макроэргических соединений в клетке. 
Гетерозисные гибриды в отличие от родителей 
и негетерозисных форм томатов характеризова-
лись высоким пулом ADP и ATP, что свидетель-
ствует об их обеспеченности энергетическими 
эквивалентами, которая является необходимым 
условием активизации пластических биосинте-
зов. Оценка степени фенотипического домини-
рования физиолого-биохимических признаков 
выявила дифференциальный характер их насле-
дования (таблица). 

Таблица 

Степень фенотипического доминирования величин 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 – – + – – – – + – – 
УППЛ +++ +++ +++ +++ +++ +++
Хл а + в +++ +++ +++ +++ +++ +++
ATP +++ +++ – – +++ ++ –
AMP+ADP+ATP ++ + – – +++ +++ –
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Признак
Гибрид

Сон × 
Тропсон

Кар × 
Тропсон

Кар × 
Сон

Сон × 
Премьер

Премьер × 
Тропсон

Сократ × 
Премьер

АЭЗ +++ +++ +++ + +++ ++
NAD++NADP+ + + +++ +++ – +++
NADH+NADPH – – ++ +++ +++ + +++
NAD++NADP++ 
NADH+NADPH – – ++ +++ +++ – +++

NAD++NADH – – +++ +++ +++ – – +++
NADP++NADPH – – + +++ +++ + +++

Примечание. Знак (+++) – положительное сверхдоминирование; (++) – положительное доминирование; (+) – про-
межуточное наследование; (–) – отрицательное доминирование; (– –) – отрицательное сверхдоминирование. 

Полученные результаты свидетельствуют о 
том, что эффект гибридизации наиболее благо-
приятно сказывается на накоплении биомассы, 
что предполагает высокую интенсивность про-
цессов, направленных на обеспечение роста и 
развития. По содержанию ATP для большинства 
гибридов отмечено «положительное сверхдо-
минирование». По другим биоэнергетическим 
показателям (АЭЗ, содержание АН, сумма окис-
ленных и восстановленных форм НК и др.) у 
большинства гибридных комбинаций обнару-
жено «положительное сверх- и доминирова-
ние». Эти данные свидетельствуют о том, что в 
листьях гибридных генотипов с высокой актив-
ностью протекают восстановительные биосин-
тезы (накопление эквивалентов в виде NADH 
и NADPH), в реакциях которых используются 
макроэргические соединения в виде ADP и ATP. 
Возможно, в гибридном организме складыва-
ется оптимальный уровень протекания биохи-
мических реакций, который формирует тот или 
иной признак. Отмеченные особенности функ-
ционирования энергетического метаболизма 
и физиологических процессов у исследуемых 
гетерозиготных образцов дают основание пола-
гать, что гетерозисные гибриды по сравнению с 
негетерозисными и родительскими формами об-
ладают высоким энергетическим потенциалом 
и оптимумом его реализации, что обусловлено 
снятием генетического блокирования и устране-
нием репрессирующих факторов.

4. У гетерозиготных организмов сбаланси-
рованность и комплементарное сочетание 
разнокачественных регуляторных алле-
лей, детерминирующих функционирова-

ние отдельных звеньев энергетического 
метаболизма, снимают ограничение ско-
рости потока биохимических субстратов 
по метаболическим путям, что в конеч-
ном итоге приводит к гетерозису. Размер 
пула биоэнергетических эквивалентов 
является чувствительным индикатором 
активности биосинтетических процессов, 
которые коррелируют с урожайностью 
гетерозисных F1-гибридов. 
Интеграция систем энергетического метабо-

лизма заключается в том, что скорость генери-
рующих энергию реакций зависит от интенсив-
ности эндэргонических систем, составляющих 
молекулярную основу различных клеточных 
функций. Биохимические исследования, про-
веденные на начальных этапах прорастания 
семян кукурузы (стадия этиолированных про-
ростков), показали, что высокогетерозисные F1-
гибриды характеризуются более интенсивным 
функционированием энергообразующих систем 
по сравнению с низкогетерозисными [14]. Срав-
нительный анализ линейных и гибридных форм 
кукурузы выявил превышение по биомассе и 
величинам ИПЭМ, а именно содержанию ATP 
и суммы адениловых нуклеотидов, над лучшим 
родителем в этиолированных проростках тех 
гибридных комбинаций, где в качестве материн-
ской линии выступала линия с высокими мощ-
ностью биоэнергетических процессов и комби-
национной способностью [49]. 
Комплексное изучение интегральных показа-

телей биоэнергетики в проростках гетерозис-
ных и негетерозисных форм дало возможность 
охарактеризовать вклад отдельных энергообра-
зующих процессов и особенности перестройки 

Продолжение таблицы
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их функционирования при гетерозисе в F1, а 
также выявить их депрессию у гибридов F2 при 
отсутствии гибридного преимущества по про-
дуктивности [27]. Полученные результаты сви-
детельствуют о сложной полигенной генетиче-
ской детерминации энергетических признаков, 
что, вероятно, обусловлено различным вкладом 
отдельных звеньев энергообразующей системы 
клеток этиолированных проростков в общий 
энергетический пул [50]. Поскольку гетерозис по 
продуктивности обеспечивается эффективным 
функционированием энергообразующих систем, 
можно полагать, что в зависимости от характе-
ра межгенных и ядерно-цитоплазматических 
взаимодействий могут возникать благоприятные 
условия для дискретного увеличения эффектив-
ности одной или нескольких энергообразующих 
систем. Это и обеспечивает высокую сбалан-
сированность биоэнергетических и ростовых 
процессов, что в конечном итоге приводит к 
проявлению гетерозисного преимущества [22, 
51]. Закономерности, отмеченные при сравни-
тельном анализе изменчивости морфофизио-
логических и биоэнергетических показателей 
на начальных этапах онтогенеза гибридных и 
родительских форм кукурузы, проявились при 
изучении этиолированных проростков сортов и 
F1-гибридов люпина желтого и льна-долгунца 
[23, 33, 52, 53, 54]. 

5. У гомозиготных линий величины за-
рядов никотинамидных коферментов и 
адениловых нуклеотидов отражают мета-
болическую ситуацию, характерную для 
накапливающей энергию системы, что 
обусловлено разобщением энергогенера-
ции и ростовых процессов. Нарушение ре-
гуляторного контроля энергообразующих 
и энергопотребляющих систем у инбред-
ных форм вызывает высокую напряжен-
ность энергетического метаболизма, что 
отрицательно сказывается на степени 
накопления органических веществ и ко-
нечной продуктивности.
Одной из характеристик энергетического 

клеточного обмена является содержание от-
дельных форм никотинамидных коферментов 
(НК – NAD+, NADP+, NADH, NADPH). Однако 
активность функционирования метаболиче-
ских процессов в клетке зависит не столько 
от абсолютного содержания отдельных форм 

никотинамидных коферментов, сколько от 
молярной концентрации компонентов во всей 
системе пиридиновых нуклеотидов [28], т.е. 
от восстановительных зарядов – КВЗ, АВЗ, 
ОВЗ [20]. Результаты, полученные на зеленых 
листьях большинства исследуемых линий и 
сортов томатов и льна-долгунца, показали 
значительное превышение величины АВЗ над 
КВЗ, что свидетельствует о большей восста-
новленности системы (NADP+-NADPH) по 
сравнению с (NAD+-NADH) и указывает на 
существенное накопление восстановительных 
эквивалентов в форме NADPH [15]. У гибрид-
ных растений приблизительно равные значе-
ния КВЗ и АВЗ, отражающие равновесное 
протекание энергообразующих и энергопотре-
бляющих процессов, могут быть обусловлены 
наличием более совершенной системы регу-
ляции окислительно-восстановительных про-
цессов. Сравнение средних значений ОВЗ по 
линиям, сортам и гибридам F1 показало досто-
верное превышение величины этого показате-
ля у последних. Это может свидетельствовать 
о том, что гибридные генотипы по сравнению 
с родительскими формами обладают более 
высокой степенью восстановленности мета-
болических систем клеток, что предполагает 
повышенную интенсивность различных био-
синтетических процессов [15].
Анализ данных по активности физиолого-

биохимических процессов в зеленых листьях 
линий и сортов томатов, полученных методом 
микроклонального размножения, и продуктив-
ностью этих же образцов, выращенных в усло-
виях закрытого грунта, выявили положительную 
связь между ними [17, 29]. Продуктивные фор-
мы, обладали достаточно высокой мощностью 
и эффективностью метаболических процессов 
и, как следствие, – быстрым накоплением био-
массы растениями. Низкопродуктивные формы 
характеризовались пониженными величинами 
показателей биоэнергетики клетки и относитель-
но невысокой урожайностью. Для этих линий и 
сортов отмечена высокая напряженность энерге-
тического метаболизма, приводящая к наруше-
нию регуляторного контроля энергообразующих 
и энергопотребляющих систем, что отрицатель-
но сказывается как на степени накопления ор-
ганических веществ у растений, выращенных 
в лабораторных условиях, так и на конечной 
продуктивности. Дисбаланс между генерацией 
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энергии и накоплением пластических веществ 
растениями может быть обусловлен повышен-
ными энергозатратами на процессы обновления 
и поддержания клеточных структур в активном 
состоянии. Однако у низкопродуктивных линий 
и сортов не обнаружено нарушения всех функ-
ций организма, а имеет место обусловленная 
генотипическими особенностями исследуемых 
форм большая или меньшая степень депрессии 
одних метаболических процессов по отношению 
к другим. Аналогичная тенденция выявлена и 
для сортов льна-долгунца [53].

6. Гетерозис обусловлен биоэнергетическим 
балансом, возникающим в гетерозиготном 
состоянии при снятии генетического блоки-
рования за счет компенсаторного действия 
геномов родительских форм, несущих се-
грегированные локусы «узких мест» энер-
гетического метаболизма. Положительная 
комплементация между фотосинтезом и 
различными звеньями дыхательного мета-
болизма способствует увеличению стабиль-
ности и эффективности энергообмена, что 
приводит к гетерозису.
Изучение гибридных форм кукурузы, полу-

ченных с участием линии, обладающей высокой 
мощностью биоэнергетических процессов, по-
казало, что при ее скрещивании с неродственны-
ми линиями образуются гетерозисные гибриды, 
характеризующиеся уже на ранних этапах онто-
генеза растений высоким содержанием адени-
ловых нуклеотидов и никотинамидных кофер-
ментов, а с близкородственной – негетерозисные 

формы с низким уровнем макроэргических сое-
динений и восстановительных эквивалентов [27, 
49]. Это может быть связано с тем, что у близко-
родственных линий в системе энергетического 
метаболизма имеется так называемое «узкое 
место». По особенностям изменений в системе 
энергетического метаболизма в этиолированных 
проростках этих линий можно предположить, 
что инбредная депрессия затрагивает в первую 
очередь систему окислительного фосфорилиро-
вания [55]. Причем, ингибирование активности 
этого процесса у линии, обладающей высоким 
биоэнергетическим потенциалом, менее выра-
жено, чем у линии с низкой активностью энер-
гетического метаболизма, что может быть обу-
словлено более высокой степенью инбредной 
депрессии у последней. У гетерозисных гибри-
дов, по-видимому, благодаря комплементарному 
сочетанию разнокачественных регуляторных 
аллелей снимается ограничение скорости потока 
биохимических субстратов по метаболическим 
путям, что приводит к гетерозисному эффекту 
по продуктивности. 
Известно, что величина АЭЗ через опосредо-

ванное влияние на активность функционирова-
ния различных метаболических систем может 
регулировать интенсивность процессов роста и 
развития растений [56-58]. Сравнительный ана-
лиз данных, полученных на сортах и гибридах 
льна-долгунца, показал, что гетерозисные ком-
бинации на всех этапах онтогенеза превосходили 
по этому показателю родителей и негетерозис-
ные формы, что указывает на их более высокую 
энергетическую обеспеченность (Рис. 4). 

Рис. 4. Динамика АЭЗ (отн. ед.) у родительских форм и F1-гибридов льна-долгунца на стадиях: I – «покоящие-
ся семена», II – «этиолированные пророcтки», III – «зеленые проростки», IV – «елочка», V – «быстрый рост», 

VI – «бутонизация», VII – «цветение», VIII – «зеленая спелость».
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Негетерозисные гибриды по величине АЭЗ 
занимали промежуточное положение между 
исходными сортами, за исключением фазы 
«цветение», на которой они превышали ро-
дителей. Относительно низкие значения АЭЗ 
у исходных сортов льна-долгунца на стадиях 
«елочка», обусловленные пониженной интен-
сивностью функционирования энергообра-
зующих систем, могут являться результатом 
влияния так называемых «лимитирующих 
факторов», которые могут ограничивать взаи-
модействие и активность отдельных звеньев 
энергетического метаболизма. По-видимому, 
гетерозисный эффект по продуктивности у 
исследуемых гибридных комбинаций – след-
ствие компенсаторного изменения активности 
биохимических реакций по сравнению с ро-
дителями. Это можно объяснить тем, что для 
скрещивания были использованы сорта льна-
долгунца, имеющие «узкие места» на разных 
этапах биоэнергетического метаболизма (ак-
тивность реакций гликолиза в хлоропластах и 
цитоплазме или окислительного фосфорили-

рования в митохондриях на стадии «елочка»). 
Соответственно, реализация генетического по-
тенциала у F1-гибридов благодаря более сба-
лансированному метаболизму обеспечивает 
формирование повышенной продуктивности 
у растений, т.е. приводит к гетерозису. 
Таким образом, использованный много-

тестовый физиолого-биохимический анализ 
наиболее эффективно может быть использо-
ван в селекционном процессе для отбора форм 
растений, характеризующихся значительной 
генетической вариабельностью по ключевым 
ферментным системам биоэнергетического 
метаболизма. Использование биоэнергетиче-
ских маркеров в качестве критериев оценки 
исходного селекционного материала на гетеро-
зис позволит осуществлять отбор генотипов, 
обладающих физиологической и биохимиче-
ской комплементацией и балансом, что обе-
спечит эффективность общего метаболизма 
и, как следствие, высокую продуктивность 
гетерозисных F1-гибридов сельскохозяйствен-
ных культур.
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Введение
Генетические ресурсы культивируемых рас-

тений состоят из генетического разнообразия 
культур и примитивных образцов (ландрас), 
а также из разнообразия диких близкород-
ственных популяций. Выявление этого раз-
нообразия путем исследования полиморфиз-
ма молекулярно-генетических маркеров, вне 
зависимости от его селективной значимости, 
является важным направлением для сохране-
ния генетической пластичности представите-
лей культивируемых видов, ее использования 
и накопления. В ряде исследований описаны 
различия по уровню генетически детермини-
рованного полиморфизма у диких видов, лан-
драс и культурных растений. Для сохранения 
генетического разнообразия особое значение 
имеет сохранение генофонда ландрас и пред-
ковых форм. В связи с этим важно разработать 
методы наиболее полноценного использования 
генного пула диких и культурных растений 
в селекции. Наиболее обогащенным генным 
пулом, пригодным для этих целей, обладают 
дикие популяции растений.
Объектом наших исследований является 

экономически важная для республики сель-
скохозяйственная культура лен – одна из древ-
нейших и ценных прядильных и масличных 
культур, волокно которой по прочности пре-
восходит хлопок, джут и шерсть, а льняное 
масло находит применение в различных об-
ластях промышленности. Наблюдаемое суже-
ние генетического базиса культивируемых со-
ртов льна является следствием использования 
в селекционных программах ограниченного 
спектра исходного материала. Необходимо 
расширение генофонда льна введением новых 
ценных генов, связанных с устойчивостью к 
болезням, низкой температуре, засухе и дру-

гим неблагоприятным факторам окружающей 
среды, источником которых могут служить ди-
кие родственные виды. 
Новым этапом в исследовании льна является 

прямой анализ его генома и связанный с этим 
поиск молекулярных маркеров, позволяющих 
проводить дифференциацию, идентификацию 
и генотипирование различных образцов льна. 
В решении этих задач важная роль принад-
лежит молекулярно-генетическим маркерам. 
Используемые маркеры должны обладать 
определенными свойствами и отвечать ряду 
требований [1]. Вместе с тем, очевидно, что 
не существует такого стандартного набора 
маркеров, который удовлетворял бы всем этим 
требованиям. Как правило, наиболее широко 
для описания генофондов используют: а) по-
лиморфизм структурных генов (в частности, 
электрофоретические варианты белков); б) 
полиморфизм анонимных последовательно-
стей ДНК.
Исходя из задачи полноценного использо-

вания генного пула диких и культурных рас-
тений в селекции для изучения генетического 
разнообразия генофонда рода Linum L. и эво-
люционных отношений среди его представи-
телей нами применен метод полимеразной 
цепной реакции (ПЦР) [2, 3], который пред-
полагает использование праймеров и полу-
чение дискретных ДНК-продуктов амплифи-
кации отдельных участков геномной ДНК. 
Метод амплификации ДНК при помощи ПЦР 
обозначил новое направление в методологии 
установления специфичности геномов. ПЦР 
анализ отличается технологичностью и высо-
кой разрешающей способностью, что делает 
его незаменимым при идентификации и диф-
ференциации генотипов и позволяет выявлять 
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полиморфизм ДНК, который может быть ис-
пользован для анализа меж- и внутривидовой 
изменчивости.
Один из вариантов ПЦР – RAPD-PCR тех-

нология [4, 5] основана на анализе произволь-
но амплифицированной полиморфной ДНК. 
ДНК-профили могут быть получены без зна-
ния нуклеотидной последовательности при ис-
пользовании ограниченного набора праймеров. 
Для более точного выявления полиморфизма 
близкородственных генотипов используется ме-
тод микросателлитного анализа (SSR-PCR) [6]. 
Используя эти методы, можно достаточно бы-

стро выявить вариабельность большого числа 
локусов по всему геному в целом. Применение 
ДНК-маркеров открывает широкие возможности 
картирования хромосом, идентификации генов, 
контролирующих хозяйственно ценные призна-
ки растений, их клонирования и генетического 
конструирования новых сортов. Молекулярное 
маркирование геномов делает возможным уста-
новление видовой и сортовой специфичности 
растений, а также определение филогенети-
ческих взаимоотношений между отдельными 
представителями таксонов и внутри различных 
систематических групп.

Материалы и методы
Материалом для исследования служили: 17 

диких видов рода Linum, полученные из Ге-
нетического банка растений (г. Гатерслебен, 
Германия), а также разновидности вида куль-
турного льна L. usitatissimum, включая 17 бе-
лорусских сортов льна-долгунца современной 
селекции (Оршанский 2, Могилевский, Даш-
ковский, Родник, Нива, К – 65, Е – 68, М –12, 
Лира, Весна, Вита, Прамень, Василек, Прале-
ска, Старт, Згода Блакит); 11 белорусских лан-
драс, заложенных в коллекцию Всесоюзного 
института растениеводства им. Н.И.Вавилова 
в 20–60–е годы ХХ века (к-37, к-594, к-790, 
к-1042, к-4219, к-5330, к-5453, к-5451, к-5991, 
к-6212, к-6601), 12 сортов масличного льна 
различного происхождения: Лирина (Герма-
ния), Ручеек (Россия), Linola (США), Шафир 
(Польша), Gold Flax (Канада), Bison (США), 
Небесный (Россия), Bukoz (Польша), Eole 
(Франция), Lola (Чехия), Oliver (Франция), 
Alaska (Франция).
Выделение ДНК и RAPD-анализ проводили 

по методике, описанной нами ранее [7] с незна-
чительными модификациями. Статистический 
анализ включал составление бинарных матриц 
по каждому из праймеров, в которых отмеча-
лось «присутствие» (1) или «отсутствие»(0) 
фрагментов с одинаковой молекулярной мас-

сой на электрофореграмме. Характер и сте-
пень RAPD-изменчивости анализировали в 
отношении праймера и образца. На основании 
суммарной матрицы RAPD-спектров с помо-
щью программного пакета PhylTools были 
определены генетические дистанции между 
исследуемыми образцами. 

SSR-анализ проводили по стандартной мето-
дике [6]. Анализ полученных ПЦР продуктов вы-
полняли на автоматическом лазерном флуорес-
центном секвенаторе ALFexpress II (Amersham 
Biosciences) с использованием коротких гель-
кассет (дистанция разделения 9 см). Такое раз-
деление позволяет обнаружить разницу в длине 
фрагментов с точностью до одного нуклеотида. 
Результаты электрофореза продуктов амплифи-
кации документировались в виде фрагментов 
или пиков. Длина фрагментов или пиков соот-
ветствует длине аллелей исследуемых образцов. 
Размер фрагментов вычисляли путем сравнения 
со стандартами при использовании программы 
Fragment Manager 1.2 (Pharmacia). Для построе-
ния дендрограмм, демонстрирующих филоге-
нетические отношения между изученными об-
разцами льна применили метод невзвешенного 
парно-группового кластерного анализа с ариф-
метическим усреднением (UPGMA) с использо-
ванием программы PhylTools. 

Результаты и обсуждение
RAPD-PCR позволяет быстро определять ва-

риабельность большого числа локусов по все-
му геному, сопоставлять значительные участки 
генома, что повышает точность сравнительно-

го анализа и степень выявляемого генетиче-
ского полиморфизма. По наборам продуктов 
реакции, представляющим собой фрагменты 
ДНК разной длины, регистрируются разли-
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чия между геномами близкородственных ор-
ганизмов. Такие фрагменты служат специфи-
ческими геномными маркерами и позволяют 
находить полиморфные состояния в большом 
количестве локусов генома. 
Межвидовое генетическое разнообразие оце-

нивали с помощью 26 эффективных произволь-
ных декамерных праймеров. Основная зона раз-
деления фрагментов находилась в пределах 2000 
пн – 200 пн. В целом учитывалось 2458 ампли-
фицированных фрагментов. Четыре праймера 
установили наличие мономорфных фрагментов у 
исследуемых образцов (UBC 209 – около 500 пн, 
UBC 448- около 700 пн, UBC 499– около 1600 пн, 
UBC 556 – около 500 пн). Данные мономорфные 
фрагменты могут считаться RAPD-маркерами 
для представителей рода Linum. Чем больше 
генетическая дистанция между исследуемыми 
видами, тем меньше у них общих продуктов 
амплификации. Выявляемые при электрофорезе 
мономорфные полосы у близких видов предпо-

лагают общность структурно-функциональной 
организации геномов этих видов. Каждый из ви-
дов имел свой определенный спектр амплифи-
цируемых RAPD-продуктов, отличающийся от 
других количеством фрагментов, их размером и 
степенью выраженности. Некоторые праймеры 
выявили присущие только одному конкретному 
виду ампликоны и, следовательно, являются ви-
доспецифичными. 
Число суммарных зон, полученных при 

амплификации ДНК 18-ти изученных видов 
льна c каждым из праймеров, варьирует от 
1 до 11. Отмечены существенные различия 
по количеству RAPD-фрагментов между изу-
ченными видами. Исследуемые образцы раз-
личались также по числу уникальных, харак-
терных только для одного вида ампликонов. 
Наибольшее их количество присутствует у 
L. usitatissimum – 16 (8,7 %) и L. grandifl orum – 
11 (6,0 %). У некоторых видов уникальных 
фрагментов не отмечено (Табл. 1). 

Таблица 1

Виды льна, число хромосом и полученных RAPD-фрагментов

Виды Число
хромосом

RAPD-фрагменты
Общее количество Уникальные

L. grandifl orum Desf. 2n = 16 169 11
L. austriacum L. 2n = 18 166 0
L. perenne L. 2n = 18 161 1
L. tenuifolium L. 2n = 16 138 7
L. suffruticosum L. неизвестно 125 7
L. thracicum Degen неизвестно 134 0
L. lewisii Pursh 2n = 18 103 3
L. capitatum Kit. ex Schultes 2n = 34 42 0
L. altaicum Ledeb. 2n = 18 151 0
L. hirsutum L. 2n = 16 101 0
L. nodifl orum L. 2n = 26 164 5
L. narbonense L. 2n = 20 94 5
L. stelleroides Planch. неизвестно 148 6
L. tauricum Willd. неизвестно 144 2
L. komarovii Juss. 2n = 16 152 2
L. leonii F. W. Schultz 2n = 18 139 5
L. campanulatum L. 2n = 16 143 5
L. usitatissimum L. 2n = 30 184 16

Для  количественной  оценки  RAPD-
полиморфизма и определения уровня дивер-
генции между изученными видами льна по-

лученные данные были представлены в виде 
матрицы состояний бинарных признаков, в 
которых наличие или отсутствие в RAPD-
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спектрах одинаковых по размеру ампликонов 
рассматривалось как состояние 1 и 0 соответ-
ственно. По матрицам состояний были рас-
считаны матрицы различий с использованием 
коэффициента Жаккарда [8]. Исходя из этой 
матрицы, невзвешенным парно-групповым 
методом кластерного анализа с арифметиче-

ским усреднением (UPGMA) была построена 
дендрограмма генетического подобия между 
изученными образцами льна (Рис. 1). Уровень 
различий по величине расстояния Жаккарда 
между исследуемыми образцами варьирует 
от 0,171 (между L. austriacum и L. perenne) до 
0,867 (между L. narbonense и L. altaicum).

Рис. 1. Дендрограмма филогенетических взаимоотношений между видами льна.

Виды L. tenuifolium и L. suffruticosum, 
L. perenne и L. austriacum слабо морфоло-
гически обособлены друг от друга и иногда 
на основании морфологических данных ото-
ждествляются. По данным RAPD-анализа 
(значения бутстрепа 100 %) виды дифферен-
цированы, несмотря на некоторую степень го-
мологии как по количеству, так и по размерам 
фрагментов. 
Как следует из представленной дендрограм-

мы, правомерно объединить в одну секцию 
виды L. tauricum, L. thracicum, L. capitatum. 
Виды L. grandifl orum, L. nodifl orum, L. perenne, 
L. austriacum, L. stelleroides, L. altaicum, L. le-
onii, L. komarovii группируются вместе и наи-

более близки в генетическом отношении к 
возделываемому виду L. usitatissimum. Наи-
более удален в генетическом отношении вид 
L. narbonense. Следует отметить, что в один 
кластер попадают виды, резко отличающиеся 
хромосомным набором (Табл. 1). Возможно, 
специализация в пределах рода Linum L. шла 
двумя путями: в развитии групп с разным на-
бором хромосом сыграла роль полиплоидия, 
внутри групп обособление видов происходило 
за счет хромосомных перестроек. Можно по-
лагать, что хромосомный набор n=8 у L. gran-
difl orum и L. hirsutum произошел от n=9 путем 
нисходящей анеуплоидии, n=10 у L. narbon-
ense – путем восходящей анеуплоидии, n=15 



98

Молекулярная и прикладная генетика. Том 8, 2008 г.

В.А. Лемеш. Молекулярные маркеры в изучении генетических ресурсов льна

у культурного вида Linum usitatissimum явля-
ется результатом полиплоидизации. Вероятно 
также, что n=15 и n=16 произошли от предка с 
n=9. Хромосомный набор L. capitatum (n=17) 
может быть объяснен происхождением от n = 
8 – 9 хромосом.
Оценку генетического полиморфизма бело-

русских сортов льна-долгунца и белорусских 
ландрас проводили с использованием 19-ти 
полиморфных праймеров. Основная зона раз-
деления фрагментов находилась в пределах 

2000 пн – 200 пн. В целом учитывалось 135 
амплифицированных фрагментов (среднее 
число локусов на праймер 7,1), из них 60 были 
полиморфными (в среднем 3,1 полиморфные 
полосы на праймер) (Рис. 2). Праймеры UBC 
290, UBC 336 и UBC 586 генерировали только 
1 полиморфную полосу, а праймеры UBC 292 
и UBC 542 проявили 6 полиморфных полос. 
Из 60 выявленных полиморфных полос не-
которые обнаруживались с большей частотой 
(Рис. 3). 

Рис. 2. Степень RAPD-изменчивости исследованных белорусских сортов в зависимости от праймера.

Так, например, 24 полиморфные полосы 
(40 %) встречались в большинстве образцов 
(частота появления 0,9 и выше), а 11 поли-
морфных полос (18 %) обнаруживались лишь 
в нескольких сортах (частота появления 0,1 и 
ниже). Такой характер изменчивости RAPD-
локусов преимущественно наблюдается в 
культурных сортах, поскольку в результате 
селекции фиксируются как доминантные, так 
и рецессивные аллели [9]. 

Некоторые праймеры выявили уникальные, 
присущие только одному конкретному образ-
цу ампликоны: у сортов Блакит – UBC 180 600, 
Старт – UBC 292 1600, Прамень – UBC 365 900, 
UBC 365 650, к-5451 – А12 1800. Эти уникальные 
ампликоны могут использоваться, чтобы отли-
чать эти сорта от других сортов льна-долгунца, 
т.е. для идентификации данных генотипов. На-
блюдалось широкое варьирование генетического 
полиморфизма в зависимости от праймера – от 

Рис. 3. Степень RAPD-изменчивости исследованных белорусских сортов относительно полиморфизма.
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14,3 до 85,7 % (в среднем 41,7 %). Пропорцию 
закрепленных рецессивных RAPD-локусов под-

считывали отдельно для сортов современной 
селекции и для ландрас (Рис. 4). 

Рис. 4. Степень RAPD-изменчивости исследованных белорусских сортов в зависимости от образца.

У современных сортов эта пропорция варьи-
ровала от 33,0 % до 51,7 % (в среднем 40,4 %), у 
ландрас – от 30 до 43,3 % (в среднем 36,3 %). Ана-
логичные данные приведены в литературе для 54 
американских сортов льна. Доля закрепленных ре-
цессивных RAPD-локусов в образцах колебалась 
от 36,9 % до 59,2 % и составляла в среднем 45,3 %. 
Она была ниже, чем в растениях сортов льна из 

коллекции канадского льна (51,2 % у сортов льна-
долгунца), но выше, чем у североамериканских 
ландрас (42,7 %) [10,11]. Регрессия доли закре-
пленных рецессивных RAPD-локусов у белорус-
ских образцов льна за годы выращивания (Рис. 5) 
характеризуется коэффициентом линейной регрес-
сии 0,087 (доля локусов на год) и статистически 
достоверно не отличается от нуля (P>0,26).

Рис. 5. Взаимосвязь между пропорцией закрепленных рецессивных 
RAPD-локусов и годом регистрации сорта льна.

Линейная зависимость между долей фикси-
рованных рецессивных RAPD-локусов и годом 
регистрации белорусских современных сортов 
и ландрас в период с 1922 по 2004 годы была 
недостоверна. 
Наибольшее значение коэффициента генети-

ческой дистанции Жаккарда среди белорусских 
форм льна было найдено между стародавним 
белорусским образцом к-1042 и современным 
сортом Старт, и составило 0,622.

Традиционно в Беларуси возделывался лен-
долгунец для получения волокна. В небольших 
масштабах высевались сорта льна народной се-
лекции для получения масла. В настоящее вре-
мя, несмотря на возрастающую потребность 
промышленности в льняном масле, лен мас-
личный в Беларуси вообще не высевается из-за 
отсутствия белорусских высокоурожайных со-
ртов. Только один сорт белорусской селекции 
передан в Госсортоиспытание Институтом льна 

Стародавние белорусские сорта
Сорта современной селекции
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НАН Беларуси [12]. С целью создания сортов, 
адаптированных к условиям Беларуси и не усту-
пающих по урожайности лучшим зарубежным 
аналогам, необходимо изучать генетическое 
разнообразие как льна масличного, так и льна-
долгунца для выбора исходного селекционного 
материала. Узкая генетическая база современ-
ных сортов льна-долгунца требует привнесе-
ния новых аллелей, источником которых могут 
стать сорта льна масличного. Для проведения 
анализа сортов льна масличного было отобра-
но 30 эффективных произвольных праймеров, 
позволяющих получить наибольшее количе-
ство полиморфных фрагментов. Основная зона 
разделения фрагментов находилась в пределах 
2000-200 п.н. В целом учитывалось 280 ампли-
фицированных фрагментов (среднее число ло-
кусов на праймер 9,3), из них 134 были поли-
морфными (в среднем 4,5 полиморфные полосы 
на праймер). Количество полиморфных полос в 
зависимости от праймера варьировало от 1 до 
15. Максимальное количество (15 полиморфных 
полос) получено в результате амплификации 
с праймером UBC249. Восемнадцать прайме-
ров выявили уникальные ампликоны у 8 со-
ртов льна масличного. Сорт Eole имел в RAPD-
спектрах 8 уникальных ампликонов (UBC248300, 
UBC248700, UBC4031500, OPW17650, OPW17550, 
UBC2491500, UBC180700, UBC569800); сорт Ша-
фир – 3 (UBC337600, OPW081200, OPX20850); сорт 
Ручеек – 3 (UBC348350, UBC348300, UBC790550), 
сорт Bukoz – 2 (OPT081200, UBC542850); сорт Lo-
la – 1 (UBC365900); сорт Bison – 1 (UBC292850); 

сорт Небесный – 1 (UBC548350); сорт Лирина – 1 
(UBC3961600). Эти уникальные ампликоны мо-
гут использоваться для идентификации данных 
генотипов.
Для льна, как для самоопыляющейся куль-

туры, характерен довольно низкий уровень по-
лиморфизма (18 %). Было показано, что сорта 
льна-долгунца весьма сходны по генетическим 
маркерам и составляют гомогенную группу [13]. 
Нами установлено широкое варьирование гене-
тического полиморфизма исследованных сортов 
льна масличного в зависимости от праймера – 
от 12,5 до 88,8 % (в среднем 45,3 %). Выявлен-
ная доля фиксированных рецессивных локусов 
была умеренно низкой; варьировала от 16,5 до 
25,6 % и в среднем составила 21,1 %. Показано, 
что селекция масличного льна в Канаде привела 
к большей потере генетического разнообразия, 
чем селекция в США. Это заключение основано 
на значительной части фиксированных локусов в 
канадских селекционных программах. Установ-
лено также, что генетическое разнообразие льна 
из Европы и Восточной Азии значительно выше 
по сравнению с образцами из Африки и Индии, 
которое характеризуется низкой степенью гене-
тической изменчивости [14].
На основе данных о генетических дис-

танциях изученные сорта были кластеризо-
ваны с помощью программы TREECONW. 
Дендрограмма генетического подобия иссле-
дованных генотипов льна масличного, постро-
енная по данным RAPD-анализа, приводится 
на рисунке 6. 

Рис. 6. Дендрограмма генетического подобия иссле-
дованных генотипов льна масличного.
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Из представленных данных видно, что со-
рта не сформировали четких кластеров. Это 
подтверждает предположения о сохраненном 
генетическом разнообразии льна маслично-
го. С минимальной генетической дистанци-
ей в пару объединены только озимые сорта 
Oliver (Франция) и Alaska (Франция), что, по-
видимому, можно объяснить их общим про-
исхождением.
Лен принадлежит к числу видов, для кото-

рых характерен достаточно низкий уровень 
полиморфизма, что является следствием са-
моопыления и ограниченного числа источни-
ков, используемых при создании современных 
сортов. RAPD-маркеры дают возможность до-
стоверно идентифицировать дикие виды [7, 
10, 15, 16] и сорта масличного льна [11, 17], 

но возникают трудности с идентификацией 
сортов льна-долгунца. 
Анализ 47 образцов льна различного гео-

графического происхождения (Беларусь, Лит-
ва, Польша, Россия, Нидерланды, Франция, 
США) был выполнен по 23 микросателлитным 
маркерам. Все 23 пары праймеров дали четкую 
картину амплификации и были использованы 
для создания SSR-базы данных. Идентифици-
ровано 77 аллелей. 
В соответствии с таблицей 2 число обнаружен-

ных аллелей колебалось от 1 (Lu29) до 9 (Lu8). В 
среднем наблюдалось по 3,3 аллели на маркер. 
Индекс информативности колебался от нуля для 
маркера Lu29 до 0.774 для Lu23. В среднем, он со-
ставлял 0,462 и его значение соответствует средне-
му значению среди изученных видов [6].

Таблица 2

Число аллелей и индекс информативности (PIC) SSR маркеров льна

п/п Праймер Количество 
локусов Аллели PIC

1 Lu 1 2 177, 235, 239 237 0,651
2 Lu2 2 212, 214 0,298
3 Lu3 1 155, 157 0,480
4 Lu4 2 166, 170, 180 0,530
5 Lu8 1 198, 200, 204, 206, 208, 210, 212, 216, 218 0,654
6 Lu11 2 300, 302, 304, 313 0,553
7 Lu12 2 246, 251, 254 0,296
8 Lu13 1 374, 376, 378, 380, 382, 384 0,670
9 Lu15 2 195, 204, 207 0,562
10 Lu17 1 285, 287, 289, 291 0,475
11 Lu19 1 142, 143 0,059
12 Lu20 2 199, 212, 214 0,616
13 Lu21 1 214, 216, 212, 234 0,439
14 Lu23 1 247, 249, 251, 253, 255 0,774
15 Lu27 2 139, 174, 181 0,514
16 Lu28 1 175, 184 0,326
17 Lu29 1 182 0,000
17 Lu31 1 135, 137, 140 0,554
18 Lu32 1 121, 151, 147, 153 0,354
19 Lu35 2 119, 126 0,500
20 Lu36 1 178, 187 0,234
21 Lu37 1 257, 260 0,432
22 Lu38 2 140, 142, 146, 158 0,686

Полученная SSR-база данных белорус-
ских и иностранных сортов льна позволила 
провести анализ их генетического сходства 
(Рис. 7). Кластерный анализ дифференциро-
вал все проанализированные сорта. Несмо-

тря на низкий уровень обнаруженного поли-
морфизма данные SSR-анализа могут быть 
использованы для идентификации генотипов 
и создания уникальных ДНК-паспортов дан-
ных образцов.
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Рис. 7. Дендрограмма генетического сходства 47 сортов льна.

Все проанализированные сорта четко 
разделились на две группы долгунцового 
и масличного типа, хотя это разделение 
характеризуется невысокими значениями 
бутстрепа. Причем генетические дистанции 
между сортами льна-долгунца существенно 
меньше в сравнении с сортами льна мас-
личного. 

Сорта льна-долгунца в свою очередь подразде-
ляются на два подкластера. В один из них входит 
ряд сортов западноевропейской селекции, такие 
как Laura и Belinka, а также литовский сорт Baltu-
ciai. Другой подкластер формируют стародавние 
и современные сорта белорусской селекции. При 
этом современные сорта белорусской селекции 
формируют еще более узкий подкластер.

Выводы
1. Молекулярно-генетический анализ дает 

возможность выявить специфические геном-
ные маркеры, которые могут использоваться 
для видовой и внутривидовой идентификации 

генотипов. Показано, что метод молекулярно-
го маркирования генома на основе RAPD-PCR 
позволяет определить таксономический ста-
тус представителей рода Linum и установить 
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филогенетические взаимоотношения между 
различными видами льна.

2. При изучении внутривидового разноо-
бразия культурного льна обнаружено, что 
молекулярно-генетические изменения в гено-
ме масличного льна, как правило, выше, чем 
льна-долгунца. Следовательно, геном маслич-
ного льна может рассматриваться как источ-
ник генетической изменчивости при селекции 
новых сортов как масличного льна, так и льна 
двойного назначения – для получения масла и 
льноволокна.

3. Показано, что с помощью SSR-маркеров 
(микросателлитный анализ) возможна более эф-
фективная идентификация сортов, чем с помо-
щью наиболее информативных RAPD маркеров. 
Микросателлитный анализ можно успешно ис-
пользовать для изучения изменчивости и уста-
новления филогенетических связей внутри вида 
Linum usitatissimum. Более того, уровень измен-
чивости, выявляемый с помощью микросател-
литных маркеров льна, позволяет использовать 
SSR анализ как для работы с генетическими 
коллекциями, так и для паспортизации образ-
цов. Целенаправленное использование видоспе-

цифичных праймеров позволит исследователям 
сократить затраты труда и средств, необходимые 
для анализа коллекционных образцов.

4. Полиморфизм микросателлитных марке-
ров, обнаруженный в результате наших экс-
периментов, может послужить основой для 
системы идентификации сортов льна. Досто-
верная дифференциация сортов достигнута в 
результате генотипирования по 23 SSR марке-
рам. Анализ SSR локусов и построение на их 
основе базы данных может стать основой для 
общедоступной централизованной системы, в 
которую поступают данные из различных ла-
бораторий. Существование такой базы данных 
ДНК позволит проводить тестирование новых 
сортов относительно всех существующих, что 
сократит затраты на поддержание коллекций 
стандартов. Помимо идентификации сортов 
и защиты авторских прав селекционеров, соз-
дание базы данных может служить интересам 
Государственной инспекции по испытанию и 
охране сортов растений, поскольку в базе дан-
ных будет содержаться информация о совокуп-
ности генов, представленных в современных 
районированных сортах льна. 
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Исследования последних лет, проведенные 
на различных растительных системах как есте-
ственного, так и искусственного происхожде-
ния с применением молекулярных техноло-
гий, показали, что генезис аллополиплоидных 
форм сопровождается кардинальными геном-
ными преобразованиями и модификациями 
[1–9]. Часть этих изменений происходит на 
ранних стадиях формирования аллополиплои-
да и обеспечивает его цитологическую и гене-
тическую диплоидизацию. Другие изменения 
возникают спорадически на протяжении дли-
тельного периода жизни полиплоидных видов, 
и их роль сводится к повышению генетичес-
кой изменчивости, пластичности и адаптив-
ности таксона. К числу последних относится 
уникальная способность аллополиплоидных 
видов скрещиваться между собой с образова-
нием рекомбинантных геномов, содержащих 
генетический материал двух или более дипло-
идных видов. [10, 11]. Появление таких гено-
мов в ходе гибридизации тетраплоидных форм 
впервые было продемонстрировано Zohary и 
Feldman на примере рода Aegilops [12]. Авто-
рами предложена модель «pivotal-differential» 
эволюции, согласно которой все многообразие 
полиплоидных видов Triticum и Aegilops воз-
никло в результате скрещиваний небольшого 
числа первичных тетраплоидов, имевших один 
общий геном (A, U, или D) и различавшихся 
вторыми геномами. При этом общий (базовый) 
геном служил буфером, обеспечивающим воз-
можность рекомбинаций между хромосом-
ными наборами вторых (различных) геномов. 
В итоге формировался тетраплоидный ги-
брид, включающий исходный базовый геном 
и сильно модифицированный новый геном. 
Есть все основания полагать, что на ранних 

этапах эволюция злаков была в значительной 
степени «перекрещивающейся» [13], и мно-
гие полиплоидные виды являются результа-
том аналогичных гибридизаций. Вследствие 
этого, изучение процесса формирования ре-
комбинантного генома представляется акту-
альной задачей. 
Удобной экспериментальной моделью для 

подобного рода исследований являются тетра-
плоидные пшенично-ржаные амфидиплоиды. 
Гибриды F1 этих форм содержат в кариотипе 
диплоидный набор хромосом ржи и гаплоид-
ные наборы хромосом А и В геномов пше-
ницы, что по геномной структуре полностью 
соответствует упомянутой теоретической мо-
дели. В последующих поколениях тетраформ 
в каждой гомеологичной группе пшеничного 
компонента кариотипа происходит замещение 
одного из гомеологов на соответствующий 
гомолог. В результате формируется рекомби-
нантный геном, отличительной особенностью 
которого является огромная вариация хромо-
сомного состава, обусловленная разными со-
четаниями хромосом А и В геномов пшеницы. 
Теоретически возможны 128 таких сочетаний, 
однако в эксперименте число их значительно 
ниже, причем в материале из разных селек-
ционных программ наблюдаются различия по 
частоте встречаемости отдельных хромосом 
пшеницы [14–17], что свидетельствует о не-
случайном характере происходящих рекомби-
национных событий. Исходя из этого, мы по-
ставили перед собой задачу на созданном нами 
материале провести детальное исследование 
процесса стабилизации хромосомного состава 
тетраформ и на основе сопоставления полу-
ченных результатов с литературными данными 
выявить закономерности этого процесса.

Введение
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Материалы и методы
Объектом исследований являлись яровые 

тетраплоидные пшенично-ржаные амфиди-
плоиды ПРАТ 12, ПРАТ16 и ПРАТ72, получен-
ные в результате гибридизации 6х-тритикале с 
диплоидной аллоплазматической рожью [14]. 
Каждая из 3-х форм представляет собой по-
томство гибрида F2, репродуцируемое в усло-
виях свободного опыления. Анализ хромосом-
ного состава растений в ряду поколений (F6, 
F10, F14 – F17) выполнялся с помощью метода 
дифференциального окрашивания хромосом 
по Гимза [18]. В ходе исследования гибридов 

F6 цитологические препараты готовились из 
суспензии клеток, полученной при мацера-
ции корешков нескольких растений, что не 
позволяет достоверно оценить частоту встре-
чаемости различных вариантов кариотипа 
в гибридном материале (данные анализа не 
включены в таблицу). В последующих поко-
лениях анализировался хромосомный состав 
индивидуальных растений – не менее 30 на 
каждую форму. Учет количества аберрантных 
хромосом пшеницы был проведен в гибрид-
ном материале F14 – F17.

Результаты и обсуждение
Первый анализ хромосомного состава по-

лученных нами тетраплоидных тритикале был 
проведен в F6 гибридов. Было установлено, что 
каждая из трех форм представляет собой по-
пуляцию растений с различными вариантами 
кариотипа. В каждом варианте геном ржи был 
представлен полностью, а пшеничный ком-
понент образован определенным сочетанием 
хромосом А и В геномов. Всего в исследован-
ном материале было выявлено 30 вариантов 
таких сочетаний. Различия между ними глав-
ным образом были обусловлены разным соста-
вом 2, 3 и 7-й гомеологичных групп. В этих же 
группах наряду с парами гомологов с высокой 
частотой встречались гетерологичные пары 
хромосом. Состав остальных гомеологичных 
групп практически полностью стабилизиро-
вался: 1-я группа в большинстве случаев (за 
исключением двух вариантов кариотипа) бы-
ла представлена хромосомой 1В; 4-я и 5-я – у 
всех форм содержали хромосомы А генома; в 
6-й также преобладали хромосомы А генома 
(6В отмечена в четырех вариантах кариотипа, 
в двух из них в моносомном состоянии). По-
скольку первоначально предполагалось, что 
конечным этапом формирования хромосомно-
го состава тетраплоидных тритикале является 
подбор пар гомологов во всех гомеологичных 

группах, полученные данные свидетельствова-
ли о незавершенности процесса стабилизации 
кариотипа исследованных форм. Полагая, что 
растения с несбалансированным кариотипом, 
как менее жизнеспособные, в ходе репродук-
ции материала будут подвержены элиминации, 
мы ожидали скорого его завершения в одном 
из следующих поколений. Однако хромо-
сомный анализ более поздних поколений 4х-
тритикале не подтвердил наши ожидания. Так, 
в F10 из 33 выявленных вариантов кариотипа 
сбалансированными по хромосомному составу 
всех гомеологичных групп (стабильными) бы-
ли лишь 10, остальные по-прежнему характе-
ризовались гетерогенностью одной, двух или 
трех гомеологичных групп. 
Частота встречаемости гетерологичных пар 

хромосом пшеницы в разных гомеологичных 
группах тетраформ представлена в таблице 1. 
Как видно из данных (Табл. 1), самой неста-
бильной у гибридов F10 была 2-я группа, затем 
в порядке возрастания стабильности следова-
ли 3, 7, 1 и 6 группы. Следует отметить суще-
ственное снижение уровня стабильности 1-й 
гомеологичной группы, которая в F6 преиму-
щественно была представлена парой хромосом 
В генома, а в F10 в 13 вариантах кариотипа со-
держала 1А хромосому (Рис. 1).
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Рис. 1. С-окрашенная метафазная пластинка тетра-
плоидного пшенично-ржаного амфидиплоида F10 

Т – 
обозначает транслоцированные хромосомы.

В целом по трем популяциям растения с не-
стабильным кариотипом составили 48,94 % от 
числа проанализированных. У гибридов F14 
было выявлено 41 сочетание хромосом А и В 
геномов пшеницы, из которых 11 относились 

к стабильным вариантам кариотипа. Растения 
с нестабильным кариотипом составили 55,0 %. 
Особого внимания заслуживает факт появле-
ния гетерологичных пар хромосом в 5-й гомео-
логичной группе, а в F15 – и в 4-й (Табл. 1).

Таблица 1 

Частота встречаемости гетерологичных пар хромосом пшеницы (АВ) 
в кариотипах тетраплоидных тритикале F16-F17

Форма Гомеологичные
группы

Поколение
F10 F14 F15 F16 F17

П
РА
Т 

12

1 6,06 12,50 6,90 9,52 10,71
2 15,15 12,50 17,24 23,81 17,86
3 3,03 16,67 24,14 28,57 14,29
4 0 0 0 0 0
5 0 16,67 3,45 1,47 1,04
6 6,06 0 0 0 0
7 12,12 33,33 13,79 19,05 25,00

П
РА
Т 

16

1 6,45 24,32 23,33 34,78 37,50
2 32,26 21,63 16,67 26,09 21,88
3 29,03 8,11 16,67 13,04 31,25
4 0 0 6,67 0 0
5 0 0 6,67 0 0
6 0 0 3,33 0 0
7 9,68 32,43 16,67 39,13 37,50

П
РА
Т 

72

1 23,33 25,00 0 37,50 16,67
2 13,33 12,50 13,33 4,17 22,22
3 3,33 6,25 0 12,50 13,89
4 0 0 0 0 0
5 0 6,25 6,67 0 0
6 3,33 0 0 0 0
7 23,33 6,25 6,66 4,17 13,89

Увеличение числа нестабильных групп 
произошло вследствие спонтанной гибриди-

зации наших популяций с дагестанской лини-
ей ПРАТ 21, имеющей пшеничный компонент 
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кариотипа следующего состава – 1В2А3В4В5 
В6А7А.
На протяжении двух полевых сезонов эта 

линия высевалась рядом с популяциями тетра-
форм. Поскольку тетраплоидные тритикале яв-
ляются перекрестноопыляющейся культурой, 
совместная репродукция материала привела к 
интрогрессии в популяции нетипичных для них 
4В и 5В хромосом. Как следствие этого, в мате-
риале F15 гетерологичные пары хромосом были 
обнаружены во всех семи гомеологичных груп-
пах пшеничного компонента кариотипа. Из 44 
выявленных вариантов кариотипа стабильными 
были 17. Растения с нестабильным кариотипом 
составили 47,3 %.
Дальнейшая пространственная изоляция ли-

нии ПРАТ 21 вызвала резкое сокращение в по-
пуляциях тетраплоидных тритикале численно-
сти растений с хромосомами В генома в 4 и 5-й 
гомеологичных группах. В проанализированном 
материале F16 растения с 4В хромосомой не были 
обнаружены вообще, а растения с 5В хромосо-
мой составили только 2,94 %, из которых 1,47 % 
содержали в 5-й группе гетерологичную пару 
хромосом. Гетерологичные пары были отмечены 
также в 1, 2, 3 и 7-й группах. Из 35 выявленных 
в этом поколении вариантов кариотипа 9 были 
стабильными, растения с нестабильным карио-
типом составили 55,88 %.

В материале F17 было выявлено 52 варианта 
кариотипа, из которых 14 имели стабильный 
хромосомный состав. Гетерологичные пары 
хромосом пшеницы были отмечены в тех же 
гомеологичных группах, что и в F16, с той лишь 
разницей, что по уровню нестабильности 1-я 
и 7-я группы поменялись местами (Табл. 1). 
Частота встречаемости гетерологичной пары в 
5-й группе была еще ниже, чем в F16, что свиде-
тельствовало о продолжающейся элиминации 
хромосом В генома из этой группы.
Таким образом, полученные в ходе хромосом-

ного анализа данные свидетельствуют о том, что 
стабилизация хромосомного состава различных 
гомеологичных групп пшеничного компонента 
кариотипа 4х-тритикале происходит с различной 
скоростью. В одних группах (в нашем материа-
ле это 4, 5 и 6-я группы) подбор пар гомологов 
заканчивается довольно быстро, в других гете-
рологичные пары хромосом наблюдаются на 
протяжении очень большого числа поколений. 
Вследствие этого в популяциях постоянно под-
держивается определенное количество растений 
(около 50 % с небольшими колебаниями в ту или 
другую сторону) с нестабильным кариотипом.
Другой характерной особенностью процесса 

формирования кариотипа тетраформ является 
появление хромосом пшеницы с модифициро-
ванной структурой (Рис. 2)

Рис. 2. Варианты межгеномных транслокаций хромосом, выявленные в кариотипах тетраплоидных тритикале 
F14-F17. N – нормальная хромосома, Т – транслоцированная хромосома. Стрелкой обозначены места локализа-

ции перестроек.
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Единичные растения 4х-тритикале с абер-
рантными хромосомами пшеницы были отме-
чены нами уже в ранних поколениях гибридов 
[19]. В дальнейшем их количество постоянно 
увеличивалось и в F17 уже 84,4 % растений 

от общего числа проанализированных амфи-
диплоидов характеризовалось наличием того 
или иного типа хромосомных аберраций, а в 
ряде случаев и нескольких типов одновремен-
но (Табл.2).

Таблица 2

Частота встречаемости ( %) транслоцированных хромосом 
в популяциях тетраплоидных тритикале F14 – F17

Поколение Транслоцированные хромосомы
1АТ 1ВТ 2АТ 2ВТ 3АТ 3ВТ

F14 21,05 23,30 35,23 5,56 17,65 0
F15 39,02 28,97 26,83 18,18 25,00 4,63
F16 42,22 26,37 51,67 6,58 58,93 2,50
F17 59,82 47,50 54,10 6,38 33,00 9,78

Примечание. Надстрочный знак Т обозначает транслоцированную хромосому.

При этом модификациям подвергались хро-
мосомы тех гомеологичных групп, для кото-
рых характерно сохранение гетерогеномного 
состава в ряду поколений. Если сопоставить 
это наблюдение с выявленным характером 
структурных изменений, становится очевид-
ным, что эти изменения представляют собой 
реципрокные транслокации, образовавшиеся 
в ходе спаривания гомеологов А и В гено-
мов. Факт спаривания гомеологов пшеницы 
в мейозе тетраформ был подтвержден нами 
экспериментально в ходе анализа микроспо-
рогенеза у линий с нестабильным кариотипом 
с использованием метода дифференциального 
окрашивания хромосом [20].
Полученные в ходе эксперимента данные 

свидетельствуют о том, что полная стабили-
зация кариотипа тетраформ по формальному 
признаку – наличию пар гомологов пшеницы 
во всех гомеологичных группах – не наступает 
никогда. В популяциях постоянно сохраняется 
определенное количество растений (около 50 %) 
с гетерогеномным составом ряда гомеологич-
ных групп пшеничного компонента кариотипа 
(в нашем материале это 1, 2, 3 и 7-я группы). 
Выявленная особенность формирования хро-
мосомного состава тетраплоидных трити-
кале присуща не только нашим гибридным 
формам. Различная скорость стабилизации 
гомеологичных групп была отмечена также 
в материале польской и немецкой селекции 

[16,17], однако распределение групп по уров-
ню нестабильности здесь выглядит иным об-
разом.
Другой характерной особенностью процес-

са формирования рекомбинантного генома 
тетраформ является появление хромосом пше-
ницы с модифицированной структурой, при-
чем модификациям подвергаются хромосомы 
лишь тех гомеологичных групп, для которых 
характерно сохранение гетерогеномного со-
става. Количество растений с рекомбинант-
ными хромосомами в ходе смены поколений 
неуклонно растет, что свидетельствует об их 
большей жизнеспособности по сравнению с 
растениями, у которых сохранилась исходная 
структура хромосом пшеницы.
Таким образом, формирование рекомбинант-

ного генома тетраплоидных тритикале про-
исходит за счет межгеномных рекомбинаций 
двух типов – на уровне целых хромосом и на 
уровне их сегментов. Рекомбинации первого 
типа характерны для гомеологичных групп с 
высокой скоростью стабилизации хромосом-
ного состава, а второго – с низкой, где дли-
тельное время сохраняются гетерологичные 
пары хромосом.
Возникает вполне закономерный вопрос: 

«Чем вызвано наблюдаемое у тетраформ со-
хранение гетерологичных пар хромосом?». 
Можно предположить, что растения с гетеро-
геномным составом групп образуются в каж-
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дом очередном поколении тетраформ заново, 
как результат гибридизации особей, в карио-
типах которых эти группы содержат пары хро-
мосом из разных геномов пшеницы. Однако в 
таком случае, при исходном равенстве частот 
хромосом А и В геномов у гибридов F1, гете-
рологичные пары хромосом должны присут-
ствовать во всех гомеологичных группах, и 
частота их образования должна быть сходной. 
Мы же этого не наблюдаем. 
Возможно в ранних поколениях гибридов, 

когда эффективная численность популяций 
была низкой, произошли чисто случайные 
отклонения в соотношении частот генотипов, 
вызванные статистическими причинами, что 
и привело к быстрой стабилизации ряда групп 
при сохранении гетерологичных пар в осталь-
ных. Но тогда не поддается объяснению факт 
сходства хромосомного состава 4, 5 и 6-й го-
меологичных групп , которые в нашем мате-
риале не только быстро стабилизировались, 
но и все содержат пары гомологов А генома. 
Вероятность случайного совпадения состава 
в трех группах у трех форм (Р=(1/2)9) очень 
мала. Из этого следует, что в ходе становле-
ния кариотипа 4х-тритикале как подбор пар 
гомологов в группах с высокой скоростью 
стабилизации, так и сохранение гетерогеном-
ного состава остальных групп происходит не 
случайным образом.
Сопоставление результатов анализа поведе-

ния хромосом на стадии метафазы I мейоза у 
гибридов F1 с результатами кариотипирования 
более поздних поколений свидетельствует о 
том, что существует корреляция между ча-
стотой спаривания гомеологичных хромосом 
и скоростью стабилизации соответствующей 
гомеологичной группы [21]. Исходя из этого, 
логично предположить, что именно синапсис 
гомеологов замедляет процесс подбора пар го-
мологов. Но в таком случае необъясним факт 
различия по набору гомеологичных групп с 
гетерогеномным составом между тетрапло-
идными тритикале из разных селекционных 
программ. Известно, что частота спаривания 
хромосом определяется их структурным сход-
ством, которое для гомеологов различных суб-
геномов мягкой пшеницы является величиной 
постоянной, отражающей степень их эволю-
ционной дивергенции. Поэтому сортовые раз-
личия включенного в гибридизацию исходного 

материала не могут столь существенно влиять 
на синапсис гомеологов, чтобы обеспечить 
в гибридном материале различные наборы 
гомеологичных групп с гетерогеномным со-
ставом.
В итоге мы пришли к заключению, что в ходе 

стабилизации кариотипа тетраплоидных три-
тикале процесс взаимозамещения гомеологов 
А и В геномов определяется их селективными 
преимуществами, которые, как известно, яв-
ляются результатом генотип-средовых взаи-
модействий. Когда гомеолог обладает явными 
селективными преимуществами, подбор пары 
гомологов в соответствующей гомеологичной 
группе происходит довольно быстро. Когда же 
конкурентоспособность гомеологов одинако-
ва, скорость стабилизации группы замедля-
ется. При этом доминирование генетических 
систем базового генома ржи обеспечивает си-
напсис гомеологов пшеницы с последующей 
рекомбинацией генетического материала. 
Из этого следует, что в различных услови-

ях среды отбор будет благоприятствовать со-
хранению в гибридном материале разных со-
четаний хромосом А и В геномов пшеницы. 
Анализ собственных и литературных данных 
подтверждает эти ожидания. В нашем матери-
але из 128 теоретически возможных стабиль-
ных вариантов кариотипа были обнаружены 
лишь 26, причем явное численное преимуще-
ство имели только два. В материале, проана-
лизированном Lukaszewski et al. [16], предпо-
чтительное сочетание хромосом А и В геномов 
выглядело иным образом, и частота встречае-
мости растений с таким кариотипом в 9 раз 
превышала теоретически ожидаемую. И, нако-
нец, в материале дагестанской селекции явное 
численное преимущество имели выявленные у 
пяти форм из восьми три варианта кариотипа, 
различающиеся между собой лишь составом 
2-й гомеологичной группы [22]. Все они были 
отличны от вариантов, преобладающих в мате-
риале других селекционных программ.
Но особенно яркой иллюстрацией справед-

ливости выдвинутого нами положения явля-
ется ситуация со спонтанной гибридизацией 
нашего материала с линией дагестанской се-
лекции ПРАТ21, вызвавшая появление в 4 и 
5-й гомеологичных группах нетипичных для 
популяций хромосом В генома. Тот факт, что 
дальнейшая пространственная изоляция да-
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гестанской линии способствовала быстрой 
элиминации из кариотипов популяций 4В и 
5В хромосом, бесспорно свидетельствует о се-

лективных преимуществах в наших условиях 
произрастания соответствующих гомеологов 
А генома.

Заключение
Результаты проведенного исследования да-

ют основание полагать, что в ходе эволюцион-
ного становления полиплоидных видов злаков 
гибридизация на основе базового генома од-
них и тех же первичных тетраплоидных форм 
в разных экологических нишах могла привести 
к отбору различных вариантов формируемого 
рекомбинантного генома. Это способствовало 
быстрой дивергенции видов и возникновению 
на их основе новых таксономических единиц. 
Свойственная интрогрессивным гибридам 
низкая фертильность могла компенсировать-
ся переходом к вегетативному размножению. 

К тому же большинство полиплоидных видов 
злаков является многолетниками, а гибриды 
между многолетними видами бывают сте-
рильными лишь при первом цветении, но в 
последующие годы могут полностью или хотя 
бы частично восстанавливать фертильность 
[13]. Нередко возникающие при проведении 
геномного анализа многолетних видов злаков 
проблемы с идентификацией диплоидных до-
норов геномов легко объясняются с позиции 
образования рекомбинантных геномов и явля-
ются косвенным подтверждением реальности 
этого пути видообразования у злаков.
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Введение
Самая распространенная и вредоносная бо-

лезнь яблони в Беларуси – это парша, которая 
в годы эпифитотий не только вызывает значи-
тельное снижение урожая и качество плодов в 
текущем году, но и отрицательно сказывается 
на закладке цветковых почек и, следовательно, 
урожае будущего года. Климатические усло-
вия нашей страны благоприятны для развития 
возбудителя болезни Venturia inaequalis (Cke.) 
Wint. Согласно многолетним исследованиям, 
сильное развитие парши наблюдается один раз 
в три года [1]. Широкому распространению, 
сохранению и развитию болезни способствует 
непрерывная изменчивость возбудителя и мно-
гообразие его форм. Условно, основываясь на 
соответствующих сортах-дифференциаторах, 
выделяют не менее 8 рас патогена [2, 3]. Хотя 
вполне вероятно, что физиологические расы 
патогена, определяемые с помощью сортов-
дифференциаторов, не однородны и могут 
быть представлены различными генотипами 
[4]. Исследования популяции V. inaequalis с по-
мощью молекулярных маркеров показали, что 
популяции патогена значительно различаются 
[5]. Различия наблюдаются как между попу-
ляциями, выделенными в разных регионах и 
странах, так и среди генотипов, представлен-
ных в одной популяции. 
Широкое распространение парши приво-

дит к необходимости разрабатывать методы 
защиты от этой болезни. В настоящее время 
для борьбы с паршой используют преимуще-
ственно химические методы защиты, которые 
включают до 15 обработок фунгицидами в год. 
Эти меры приводят к загрязнению окружаю-

щей среды и не радуют потребителей, предпо-
читающих экологически чистую продукцию. 
Альтернативой химической защите может слу-
жить выращивание сортов, обладающих есте-
ственной устойчивостью к патогену. Создание 
сортов с высокой стабильной устойчивостью к 
парше является приоритетной задачей селек-
ции яблони в Беларуси [6]. Решением пробле-
мы прочности сортового иммунитета может 
способствовать использование генетически и 
географически разнообразного исходного ма-
териала с применением различных методов 
отбора в гибридном материале, полученном в 
результате скрещиваний. 
Современная селекция сортов яблони на 

устойчивость к парше ведется с привлечением 
как полигенных, так и олигогенных источни-
ков устойчивости. Высокоэффективным ис-
точником олигогенной устойчивости к парше 
в настоящее время в Беларуси, как и в других 
странах с похожим климатом, является ген Vf. 
Ген Vf был интрогрессирован в культурную 
яблоню (Malus × domestica Borkh.) из образ-
ца дикого вида яблони Malus × fl oribunda 821 
благодаря селекционной программе, начатой 
в 1914 году [7]. Ген получил свое название от 
V – Venturia и f – fl oribunda [8]. Первый ком-
мерческий сорт с этим геном, созданный в 
результате длительной селекционной работы, 
был представлен в 1970 г. [9]. Вслед за ним 
ген был перенесен в современные сорта, по-
лучившие широкое распространение во мно-
гих странах мира. 
Процесс создания сортов, содержащих ген 

Vf, подразумевает обязательный этап выбора 



114

Молекулярная и прикладная генетика. Том 8, 2008 г.

О.Ю. Урбанович и др. Результаты отбора гибридных сеянцев яблони на устойчивость...

родителей-доноров гена для скрещивания и 
дальнейший отбор генотипов с нужным при-
знаком. В осуществлении этой работы большую 
помощь могут оказать молекулярные маркеры. 
Для гена Vf было разработано несколько молеку-
лярных маркеров. Первые маркеры к гену были 
разработаны на основе RAPD-методов (random 
amplifi ed polymorphic DNA) [10, 11, 12, 13, 14]. 
Затем появились более надежные и удобные в 
применении SCAR-маркеры (sequence charac-
terized amplifi ed regions), а также SSR-маркеры 
(simple sequence repeat) [15, 16, 17, 18, 19]. 
Детальная молекулярная карта 1 хромосомы, 

на которой расположен ген Vf, обеспечила воз-
можность перейти непосредственно к клони-
рованию гена [20]. Была создана библиотека 
BAC-клонов (bacterial artifi cial chromosome), 
и затем идентифицирован и клонирован кла-
стер рецептор-подобных генов, получивший 
название «HcrVf genes» (homologs to C. fulvum 
resistance genes of the Vf region) [21, 22]. Ана-
лиз первичной последовательности этих генов 
показал, что они содержат лейцин-богатый 

повтор и трансмембранный домен. На основе 
исследования первичной последовательности 
гомологичных членов HcrVf-семьи был разра-
ботан маркер VfC, который позволяет непо-
средственно идентифицировать кластер генов 
[23]. Позже другая группа авторов клонирова-
ла четыре похожих гена, названных Vfa1-Vfa4, 
из Vf локуса, нуклеотидная последователь-
ность которых гомологична последователь-
ности HcrVf-семьи [24]. Предполагается, что 
один из этих генов может быть Vf. В пользу 
этого предположения говорит тот факт, что они 
экспрессируются в листьях яблони.
Создание удобных и эффективных молеку-

лярных маркеров, позволяющих идентифици-
ровать хозяйственно-ценные гены, открывает 
новые перспективы в селекции. В представ-
ленном исследовании оценена возможность 
и целесообразность использования молеку-
лярных маркеров для тестирования и отбора 
Vf-содержащих растений среди селекционных 
образцов яблони, полученных от различных 
комбинаций скрещивания. 

Материалы и методы
Объекты исследования. Объектом изуче-

ния служили гибридные сеянцы яблони, по-
лученные в РУП «Институт плодоводства» 
в результате скрещиваний 2005 г. с участием 
доноров иммунитета к парше, обладающих ге-
ном Vf: Имант, 86-39/105 (BM41497 × Антей), 
86-54/133 (Антей × BM41497), Sir Prize, Над-
зейны; а также высокоустойчивые сеянцы F1, 
полученные от скрещиваний с диким видом 
M. sargentii. Сеянцы 2006 года посева выра-
щивались в контролируемых условиях при 
температуре 18-22°С и относительной влаж-
ности воздуха 75-80 %. 
Отбор на искусственном инфекционном 

фоне. Отбор высокоустойчивых к парше се-
янцев проводили в начальной фазе их роста 
и развития на искусственном инфекционном 
фоне. Первую инокуляцию проводили в воз-
расте 3-5 настоящих листьев и вторую – через 
10-15 дней. Температура в момент заражения 
была 16-18°С, относительная влажность воз-
духа в течение 3 дней – 90-98 %. В качестве 
инокулюма использовали естественную ин-
фекцию – консервированные конидии с инфи-
цированных листьев различного сортового и 

видового состава, собранные в коллекционном 
саду Института плодоводства. Инфекционная 
нагрузка инокулюма: 4х105 конидий/мл. По-
ражение учитывали по шкале качественных 
классов инфекции, где 0 – признаки пораже-
ния отсутствуют, а 5 – поражение свыше 50 % 
поверхности листа в виде обширных, обиль-
но спороносящих пятен [25]. Недоразвитые 
и слабо развивающиеся растения из опыта 
исключали. Растения без признаков пораже-
ния и с поражением не более 2 баллов были 
высажены в открытый грунт, где находились 
под наблюдением в течение двух лет вплоть 
до тестирования молекулярным методом на 
предмет наличия гена Vf. Для тестирования 
молекулярным методом были отобраны 6 из 
15 полученных потомств: Pinova × 86-39/105 
(BM41497 × Антей); (M. sargentii × Ренет Си-
миренко ) × Надзейны; Sir Prize × Имант; 86-
39/105 (F1 BM41497 × Антей) × Sampion; Pino-
va × Имант; (M. sargentii × Ранет Симиренко) 
× 86-54/133 (Антей × BM41497). 
Выделение ДНК. Для получения препаратов 

ДНК использовали листовой материал, взятый 
от отдельного растения. Растительный матери-
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ал замораживали в жидком азоте, гомогенизи-
ровали и выделяли ДНК с помощью Genomic 
DNA Purifi cation Kit фирмы Fermentas согласно 
рекомендуемому протоколу. Выделенная ДНК 
была использована в реакции ПЦР. 
Условия амплификации. Амплификацию 

проводили с маркером VfC и отдельно с ком-
бинацией сцепленных с геном Vf маркеров 
AL07-SCAR и AM19-SCAR [23,18].
Реакционная смесь для ПЦР объемом 20 мкл 

содержала 40 нг ДНК, 75 мМ трис-HCl (pH 
8.8 при 25оС), 20 мМ (NH4)2SO4, 0,01 % Tween 
20, 20 нг ДНК, 0,2 мМ dНТФ, 200 нМ каждо-

го праймера, 1 ед. Taq-полимеразы. Реакцию 
с праймером VfC1F и VfC2R проводили в ре-
жиме: 94°C – 4 мин; 35 циклов 94°C – 1 мин, 
58°C – 1 мин, 72°C – 1 мин; 72°C – 7 мин. Реак-
цию с праймерами AL07 и AM19 проводили в 
режиме: 94°C – 4 мин; 35 циклов 94°C – 30 сек, 
60°C – 1 мин, 72°C – 2 мин; 72°C – 8 мин. Про-
дукты амплификации разделяли в 1 % агароз-
ном геле в трис-ацетатном буфере. Гели доку-
ментировали с помощью фотографирования 
после окрашивания этидиум бромидом. В ка-
честве маркера молекулярного веса использо-
вали 100bp DNA Ladder Plus (Fermentas). 

Результаты и обсуждение
Во все комбинации скрещивания, взятые для 

исследования, были включены потомки диких 
видов яблони – M. × fl oribunda 821 и M. sargen-
tii. Для них была отмечена низкая всхожесть 
семян (3-27 %) и значительная доля гибели 
всходов из-за слабой жизнеспособности. В 
гибридных семьях с участием M. sargentii ги-
бель всходов была максимальной и составляла 
29-69 % (Табл. 1).
В общей сложности было получено 554 се-

янцев яблони. Они были подвергнуты зараже-
нию паршой на искусственном инфекционном 
фоне. В результате отбора 34 % растений были 
отбракованы как поражаемые. Наибольшее ко-
личество восприимчивых сеянцев отмечено в 
семьях Пинова × 86-39/105 (35 %) и 86-39/105 × 
Sampion (59 %) (Табл. 1). В гибридных семьях, в 

получение которых был вовлечен высокоустой-
чивый сорт Имант, процент поражаемых сеян-
цев был наименьшим: Sir Prize × Имант – 6 %, 
Пинова × Имант – 7 %. Семья F1 M. sargentii × 
86-54/133 не имела восприимчивых сеянцев, 
что объясняется стойким иммунитетом обеих 
исходных форм к парше. К сожалению, из года 
в год очень трудно получить жизнеспособные 
гибридные растения от скрещиваний яблони 
домашней и яблони Саржента. 
В мае 2006 г. в открытый грунт было выса-

жено 317 растений 6 потомств, успешно про-
шедших отбор на искусственном инфекцион-
ном фоне. К августу 2007 г. сохранилось 168 
хорошо развитых растений. Каждое из них 
было подвергнуто молекулярному анализу для 
установления наличия гена Vf.

Таблица 1

Результаты отбора сеянцев яблони на ранней стадии развития онтогенеза 
по признаку устойчивости к парше в 2006 г.

Гибридная семья Всходы, шт.
Гибель по физиологическим 

причинам
Отбраковано 

восприимчивых к парше
шт.  % шт.  %

Пинова × 86-39/105 420 90 21 148 35
F1 M. sargentii × 
Надзейны 68 20 29 14 21

Sir Prize × Имант 18 5 28 1 6
86-39/105 × Sampion 119 10 8 70 59
Пинова × Имант 61 11 18 4 7
F1 M. sargentii × 
86-54/133 13 9 69 0 0

Всего: 699 145 21 237 34
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Для идентификации гена Vf из описанных 
в литературе были выбраны маркер VfC и 
комбинация маркеров AL07-SCAR и AM19-
SCAR [23,18]. Сцепленные с геном Vf марке-
ры AL07-SCAR и AM19-SCAR представляют 
интерес для практического использования. 
Маркер AL07-SCAR является кодоминант-
ным, а маркер AM19-SCAR – доминант-
ным. Применение маркеров AL07-SCAR и 
AM19-SCAR в реакции мультиплекса по-
зволяет идентифицировать в геноме яблони 
гомозиготный и гетерозиготный устойчивый 
генотип. В результате ПЦР с комбинацией 
маркеров AL07-SCAR и AM19-SCAR ампли-
фицируются фрагменты размером 466 н.п. и 

526 н.п., которые свидетельствуют о наличии 
доминантного аллеля гена Vf, и фрагмент 
длиной 724 н.п., который соответствует ре-
цессивному аллелю гена [18].
В качестве маркера, позволяющего иденти-

фицировать непосредственно ген Vf, выбран 
маркер VfC, который охватывает консерватив-
ные последовательности генов Vf–семьи [23]. 
В результате амплификации с маркером VfC 
выявляется три фрагмента длиной 646, 484 и 
286 н.п. Присутствие гена определяется нали-
чием фрагмента длиной 286 н.п. Пример иден-
тификации гена среди сеянцев яблони семьи 
86-39/105 (F1 BM41497 × Антей) × Sampion 
представлен на рисунке 1.

Рис. 1. Результаты разделения методом электрофореза в 1 % агарозном геле продуктов амплификации ДНК об-
разцов яблони гибридной семьи 86-39/105 × Sampion с маркером VfC. В качестве маркера молекулярного веса 
использован 100bp DNA Ladder Plus (Fermentas) Фрагмент длиной 286 п.н. определяет присутствие гена Vf. 

Цифрами обозначены номера индивидуальных растений.

Молекулярный анализ сеянцев яблони, 
включенных в комбинации скрещивания, как 
с использованием маркера VfC, так и с комби-
нацией маркеров AL07-SCAR и AM19-SCAR 
показал присутствие гена у 125 генотипов. 
Двойной контроль позволяет избежать оши-
бок при идентификации гена, связанных с 
процессами рекомбинации. Результаты ана-
лиза суммированы в таблице 2. Как видно 
из таблицы, селекционные образцы яблони, 
продемонстрировавшие устойчивость в ходе 

искусственного инфицирования V. inaequalis, 
в большинстве содержат в составе генома ген 
устойчивости к парше Vf. Вместе с тем среди 
них выявлена доля растений, не имеющих гена 
Vf: 25,5 % среди потомков Pinova × 86-39/105; 
10,7 % – 86-39/105 × Sampion; 34,4 % – Pinova 
× Имант. В общей сложности среди проана-
лизированного материала 74,4 % растений 
имеют доминантный аллель Vf и 25,6 % рас-
тений являются рецессивными гомозиготами 
по данному гену. 
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Таблица 2

Результаты молекулярно-генетического анализа сеянцев яблони 
на наличие в геноме гена Vf 

Гибридная семья Количество образцов 
в гибридной семье

Образцы, 
содержащие ген Vf 

Образцы, 
не содержащие ген Vf

Число  % Число  %
Пинова × 86-39/105 94 70 74,5 24 25,5
F1 M. sargentii × 
Надзейны 6 1 16,7 5 83,3

Sir Prize × Имант 4 4 100 0 0
86-39/105 × Sampion 28 25 89,3 3 10,7
Пинова × Имант 32 21 65,6 11 34,4
F1 M. sargentii × 
86-54/133 1 1 100 0 0

Итого: 168 125 74,4 % 43 25,6 %

Полученные результаты демонстрируют, что 
отбор устойчивых к парше растений, производи-
мый традиционно на искусственном инфекцион-
ном фоне, не может гарантировать наследование 
доминантного аллеля гена Vf всеми, успешно его 
прошедшими. Существенная часть таких рас-
тений является рецессивными гомозиготами по 
данному гену, а проявленная устойчивость обу-
словлена иными факторами. 
Так, например, П. Вежл с соавторами среди F1 

потомства от нескольких комбинаций скрещива-
ния, прошедшего отбор на искусственном инфек-
ционном фоне, были обнаружены рецессивные го-
мозиготные генотипы vfvf [26]. Ими отмечено, что 
доля растений, не содержащих искомый ген, была 
выше, вплоть до 55 %, среди семей, полученных 
с привлечением Антоновки, сорта, обладающего 
высокой полигенной устойчивостью. Потомки 
этого сорта были вовлечены в скрещивание и в 
представленном исследовании. 
Таким образом, вероятность отбора расте-

ний, проявляющих устойчивость на искус-
ственном инфекционном фоне, но не содержа-
щих ген Vf, повышается, если в скрещивание 
вовлекались сорта или формы, обладающие 
высокой устойчивостью к парше, обусловлен-
ной другими генами или носящей полигенную 
природу. Хотя следует отметить, что примене-
ние отбора на искусственном инфекционном 
фоне в фазе 3–5 листьев растений яблони эф-
фективно при работе с донорами-олигогенами, 
в то время как только полигенная устойчивость 
трудно распознается на стадии всходов. 

 Сорта, содержащие в геноме ген Vf, до на-
стоящего времени остаются устойчивыми, в 
том числе на территории Беларуси и в странах с 
похожими климатическими условиями [27, 28]. 
При этом гомозиготные Vf-содержащие растения 
обычно более устойчивые, чем гетерозиготные 
[29]. Отмечено, что некоторые Vf-содержащие 
растения могут в разной степени поражаться 
патогеном [30]. Вариации в реакции устойчиво-
сти/восприимчивости связывают с присутствием 
или отсутствием генов-модификаторов [31].
Вместе с тем появились данные, что Vf-

обусловленная устойчивость преодолена ра-
сами 6 и 7 [32, 33]. В случае, если патоген 
преодолевает устойчивость гена, опасно-
сти подвергаются в первую очередь сорта, 
обладающие исключительно олигогенной 
устойчивостью. В связи с этим, в современ-
ных селекционных программах по созданию 
устойчивых к парше сортов яблони не реко-
мендуется использовать один олигогенный 
источник устойчивости [34]. Приоритетным 
является вовлечение в скрещивание образцов, 
обладающих разными генами и механизмами 
устойчивости, что позволит создать сорта с 
комплексной устойчивостью к парше. Такая 
тактика особенно важна в связи с тем, что расы 
V. inaequalis постоянно меняются и эволюцио-
нируют. Поэтому в представленном исследо-
вании в скрещивании были использованы не 
только источники гена Vf, но и источники по-
лигенной устойчивости, такие как M. sargentii 
и потомки сорта Антоновка.
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Заключение
ции за счет идентификации ценных генов на 
первых стадиях роста растений и при этом по-
лучить более точные результаты относительно 
содержания гена Vf в генотипе селекционного 
материала, поскольку анализ будет проводить-
ся непосредственно на уровне ДНК, а не на 
уровне подверженного влиянию среды фено-
типа. Молекулярные маркеры, как и отбор на 
искусственном инфекционном фоне, позволя-
ют своевременно избавиться от селекционного 
брака на первых стадиях онтогенеза и сокра-
тить время селекционного процесса.

Прочностью иммунитета отличаются сеян-
цы, полученные в гибридных семьях, в кото-
рых одна из родительских форм содержит ген 
Vf, являющийся источником иммунитета к 
парше: Имант, Надзейны, Sir Prize, 86–39/105, 
86–54/133. 
Для повышения эффективности отбора в се-

лекции, направленной на получение несущих 
ген Vf сортов яблони, целесообразно сочетать 
классический фитопатологический подход с 
использованием молекулярных маркеров. Это 
позволит значительно ускорить процесс селек-
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Введение
Технология рекомбинантных ДНК нашла 

свое применение во многих областях науки, 
медицины, промышленности и сельского хо-
зяйства. Ярким достижением в этой области 
явились работы по генетической трансфор-
мации растений, обеспечившие возможность 
контролируемого улучшения ряда агроно-
мически полезных признаков. В отношении 
борьбы с опасным вредителем картофеля 
колорадским жуком эффективным является 
подход, основанный на введении генов, ко-
дирующих инсектицидные белки, в геном 
растений. К таким белкам относятся токсины 
Bacillus thuringiensis, которые в настоящее 
время используются в составе биопрепаратов 
для борьбы с вредными насекомыми. Наибо-
лее важными из них являются параспораль-
ные кристаллические белки (Cry-токсины). 
В настоящее время идентифицировано около 
150 cry-генов, продукты которых оказывают 
инсектицидное действие на различные груп-
пы насекомых (жесткокрылых, двукрылых, 
чешуекрылых), а также на нематод [1]. В на-
стоящее время получены трансгенные расте-
ния многих видов (кукурузы, хлопка, риса и 
т.д.) экспрессирующие cry-гены, в том числе и 
картофеля. Этот метод борьбы с вредителями 
экономически оправдан, т.к. позволяет преодо-
леть нестабильность инсектицидных препара-
тов на основе Bacillus thuringiensis и/или их 

метаболитов. Экспрессия нативных cry-генов 
Bacillus в растениях малоэффективна. При-
чина низкого уровня экспрессии этих генов в 
эукариотических системах обусловлена рядом 
факторов, в частности различным содержани-
ем A+T в нуклеотидных последовательностях, 
разными частотами использования кодонов в 
генах. При замене нуклеотидов в последова-
тельностях Bacillus синонимичными кодона-
ми растений экспрессия модифицированных 
генов в растениях значительно увеличивается. 
[2] Для получения растений, синтезирующих 
оптимальное количество генного продукта, 
важным является создание эффективных си-
стем экспрессии, обуславливающих высокий 
уровень экспрессии исследуемого гена, воз-
можность включения\выключения его транс-
крипции, направленная компартментализа-
ция генного продукта как в органах и тканях 
растений, так и в растительной клетке. Для 
обеспечения высокого уровня экспрессии ге-
нов используются различные регуляторные 
элементы, такие как сильные промоторы, эн-
хансеры. Для направленного синтеза и функ-
ционирования генных продуктов в различных 
органах и тканях и различных компартментах 
растительной клетки (апопласт, вакуоли, хло-
ропласт, ядро) используются соответствующие 
тканеспецифичные регуляторные элементы и 
сигналы внутриклеточной локализации.

Материалы и методы
Процедуры молекулярного клонирования 

проводились согласно методическому руко-
водству Маниатиса (1984) с использованием 
штамма Escherichia coli XL1-blue[3].

Получение агробактериальных трансконью-
гантов, содержащих векторную конструкцию 
проводили посредством трехродительского 
скрещивания с использованием бактериально-



Молекулярная и прикладная генетика. Том 8, 2008 г.

121Е.В. Исаенко и др. Повышение устойчивости растений картофеля к колорадскому жуку...

го штамма E.coli HB101, несущего плазмиду 
pRK2013. Ночные культуры бактериальных 
штаммов: E.coli XL1-blue, несущие создан-
ные векторные конструкции, E.coli HB 101 с 
плазмидой pRK2013, и реципиентный штамм 
Agrobacterium tumefaciens AGL0, смешивали в 
соотношении 1:1:2 путем центрифугирования 
в течение 5 минут при 5 000 g и высевались на 
чашку Петри с агаризованной LB средой без 
селективных агентов. После культивирования 
в течение 16 часов при 28ºС, клетки высевали 
на среду LB с селективными антибиотиками 
и культивировали в течение двух суток при 
28ºС. Выросшие агробактериальные транс-
форманты троекратно пассировались на се-
лективной среде. Наличие векторных плазмид 
в клетках A. tumefaciens AGL0 подтверждали 
методом ПЦР.
Растительный материал. В работе исполь-

зовали растения картофеля сорта Скарб. Дан-
ный сорт является столовым и характеризуется 
высокой урожайностью, отличной лежкостью, 
содержанием крахмала 12,0-17,0 %.
Агробактериальную трансформацию расте-

ний проводили методом листовых дисков. Для 
трансформации использовалась асептическая 
культура картофеля сорта Скарб, выращивае-
мая на стандартных агаризованных средах MS 
(сахароза 20 г/л). Для инокуляции раститель-
ных эксплантов использовали жидкую среду 
MS с добавлением 150 мкмоль ацетосеринго-
на, а также агаризованную (0,7 %) MS среду 
с добавлением БАП (1мг/л), НУК (0,2 мг/л) 
и зеатина (2 мг/л). Для каллусообразования 
и инокуляции использовали агаризованную 
среду MS с добавлением сахарозы в концен-
трации 30 г/л и фитогормонов: БАП (1мг/л), 
НУК (0,2 мг/л), зеатина (2 мг/л), кинетина (0,5 
мг/л), гиббереллина (1 мг/л) и антибиотиков: 
тиментина (200 мг/л) и канамицина (50 мг/л). 
В эксперименте использовалась асептическая 
культура картофеля, возрастом 1-1,5 месяцев. 
Растения выдерживали в течение двух суток 
при температуре +4ºС. В стерильных услови-
ях листья отделяли от стеблей картофеля, вы-
резали срединную жилку и культивировали в 
суспензии агробактерий, подготовленных в 
жидкой MS среде в течение 40 минут. Далее 
листовые диски отмывали стерильной водой, и 
для дальнейшей инокуляции инкубировали на 
агаризованной MS-среде в течение двух-трех 

суток в темноте при 20-24ºС. После инокуля-
ции листовые диски подсушивали на фильтро-
вальной бумаге и помещали на селективные 
среды. Культивацию проводили при 20ºС на 
свету. Экспланты переносили на свежую сре-
ду каждые 3 недели. Образовавшиеся каллусы 
вырезали и переносили на новые среды. Через 
6-8 недель регенеранты растений срезали и 
помещали на агаризованную среду MS с до-
бавлением канамицина (50 мг/л) и тиментина 
(200 мг/л) [4]. 
Регенеранты картофеля поколения Т0 ана-

лизировались на устойчивость к канамицину 
посредством их укоренения на селективной 
среде. Концентрация канамицина составляла 
50 мг/л. В качестве контроля использовали ре-
генеранты нетрансформированного картофе-
ля. Первичные трансформанты, проявившие 
способность образовывать корневую систему 
в присутствии селективного агента, далее под-
держивались в культуре in vitro с добавлением 
канамицина 50 мг/л.
ПЦР и RT-ПЦР анализ проводили с исполь-

зованием праймеров специфических к нуклео-
тидной последовательности гена cry3aM:

5’-AATTCCATGCCTTCCTTTGCAATCT-3’
5’-CCCTGCATCAAGAAGCACATAACATAG-3’
Для ПЦР-анализа использовалась плазмид-

ная ДНК из клеток A.tumefaciens и E.coli и 
геномная ДНК растений картофеля. Для RT-
ПЦР анализа использовалась кДНК растений 
картофеля, синтезированная на основе мРНК, 
выделенной посредством реагента TRIreagent 
(Sigma).
Адаптация растений к условиям открытого 

грунта осуществлялась с использованием ио-
нитопонного подхода. Пробирочные растения 
весной (в апреле) черенковали и высаживали в 
емкости с ионитными смолами. Через 3-5 не-
дель растения переносили в грунт в условиях 
закрытого полигона для проведения дальней-
ших исследований. 
Изучение коллекции картофеля по пока-

зателю поврежденности растений колорад-
ским жуком в полевых условиях проводили 
согласно методическим указаниям по оценке 
устойчивости картофеля к колорадскому жу-
ку РАСХН [5]. Растения трансгенного кар-
тофеля высаживали полосками по 5-10 по-
вторностей в условиях закрытого полигона и 
анализировали по показателю поврежденности 
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надземных частей растений личинками и имаго 
колорадского жука. Для оценки повреждений 
использовали международную фитопатологи-
ческую шкалу. Поскольку требования биобе-
зопасности предписывают проведение такого 
рода исследований в условиях закрытых поли-
гонов, где не может быть естественного фона 

вредителя, заселение анализируемого участка 
картофеля колорадским жуком проводилось ис-
кусственно через 3 недели после высадки рас-
тений в грунт.
Статистический анализ данных (однофак-

торный дисперсионный анализ) проводили с 
помощью пакета Microsoft Excel.

Результаты и обсуждение
В нашей работе используется последова-

тельность гена cry3a B. thuringiensis, белковый 
продукт которого проявляет инсектицидные 
свойства в отношении колорадского жука. С 
целью повышения уровня экспрессии в клет-
ках растений нуклеотидная последователь-
ность гена (cry3aМ) была изменена и при-
ближена по кодонному составу к ДНК генома 
растений [6, 7].
В результате молекулярного клонирования 

была создана система экспрессии гена cry3аМ, 

в которой модифицированный ген cry3a нахо-
дится под контролем индуцируемого светом 
промотора малой субъединицы гена РБФК 
Arabidopsis thaliana, обеспечивающий преи-
мущественную экспрессию контролируемого 
гена только в зеленых тканях растения. Для 
компартментализации в растительных клетках 
белкового продукта в хлоропластах растений 
использовали слияние последовательности це-
левого гена с последовательностью лидерного 
пептида гена rbcs гороха (Рис. 1). 

Рис. 1. Схема экспрессионной системы гена cry3aM; rbcS – светоиндуцибельный промотор малой субъедини-
цы гена РБФК Arabidopsis thaliana; Lch – лидерный пептид гена rbcs гороха; 

cry3aM – модифицированный ген cry3a; polyA – область полиаденилирования.

Данная система экспрессии была введена 
в состав Т-ДНК векторной молекулы pС29 
посредством расщепления ДНК эндонуклеа-
зами рестрикции BamHI-ApaI и последую-
щего лигирования. Для получения транс-
формирующего агробактериального штамма 
проведено трехродительское скрещивание 
бактериальных клеток E.coli, содержащих 
векторную молекулу, вспомогательного 
штамма E.coli HB101, несущего плазми-
ду pRK2013 и A.tumefaciens AGL0. После 
троекратного пассирования на селективных 
средах отобранные клоны тестировались на 
присутствие в клетках последовательности 
гена cry3аМ методом ПЦР с использованием 
специфических праймеров.
Агробактериальные клетки с векторной 

конструкцией использовались для введения 
Т–ДНК со вставкой целевого гена в геном 
растений картофеля. Методом агробактери-
альной трансформации листовых дисков рас-
тений картофеля сорта белорусской селекции 

Скарб получено 126 независимых трансген-
ных линий. 
Образовавшиеся на каллусных массах реге-

неранты помещали на культуральные среды, 
содержащие канамицин. После троекратного 
пассирования на селективных культуральных 
средах растения, образующие корневую систему 
в присутствии канамицина, подвергали анализу 
методом ПЦР с использованием специфических 
праймеров к последовательности гена cry3аМ.
В общей сложности получено 135 реге-

нерантов из 69 исходных эксплантов после 
обработки суспензией агробактерий, содер-
жащих векторную ДНК с целевым геном. 
В контрольном варианте, где листовые диски 
культивировались на гормональных средах, 
не содержащих селективный агент, из 50 экс-
плантов получено 85 регенерантов. Эффектив-
ности регенерации в условиях трансформации 
растительных клеток бактериальной ДНК и 
контрольном варианте соответственно равны 
1,957 и 1,700 (Табл. 1). 
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Таблица 1

Основные показатели агробактериальной трансформации

Количество исходных 
эксплантов R общ R KmR Rобщ.

R и.э.
RKmR
R и.э.

RKmR
R общ.

rbcS-Lch-cry3aM 69 135 126 1,957 1,826 0,933
контроль 50 85 - 1,700 - -

Примечание. 
R общ. – общее количество регенерантов;
R KmR – общее количество устойчивых к канамицину регенерантов;
Rобщ. – количество регенерантов в пересчете на один эксплант (эффективность регенерации);
R и.э.
RKmR – количество устойчивых к канамицину регенерантов в пересчете на один эксплант (эффективность трансформации);
R и.э.
RKmR – доля регенерантов, устойчивых к канамицину, в пересчете на общее число полученных регенерантов.
R общ. 

С регенерирующих каллусных масс удаляли 
побеги, достигшие 1 см в длину и помещали 
на селективные MS среды для последующего 
отбора первичных трансформантов. Как видно 
из таблицы 1, было отобрано 126 независимых 
линий, дающих корни на селективных средах 
в присутствии канамицина (Рис. 2).

Рис. 2. Укоренение контрольных растений и транс-
формированных регенерантов. А. Регенерант-

трансформант сорта Скарб, укоренившийся на селек-
тивной среде (канамицин 50 мг/л). Б. Контрольное 
растение сорта Скарб, укоренившееся на среде без 

канамицина. В. Контрольное растение сорта Скарб на 
селективной среде. 

Укоренившиеся растения подвергали иссле-
дованию методом ПЦР (Рис. 3). Проанализи-
рована совокупность из 85 образцов. Посколь-
ку вставка обнаружена во всех исследованных 
линиях, отбор трансформантов картофеля по 
факту формирования корневой системы в се-
лективных условиях признали эффективным 
и достаточным. В результате эффективность 
трансформации растений сорта Скарб ДНК 
векторной плазмиды pС29 со вставкой cry3аМ 
составляет 1,826 регенеранта на 1 эксплант и 
доля регенерантов, устойчивых к канамицину, 
в пересчете на общее число полученных реге-
нерантов – 0,933.

Рис. 3. ПЦР–анализ трансформантов 
картофеля. λ/PstI – маркер молеку-
лярных весов. К+ – ДНК плазмиды 
35S-syn. 1-10 – образцы тотальной 
ДНК картофеля, показавшие устой-
чивость к канамицину. С – тотальная 
ДНК растения сорта Скарб. К- – от-
рицательный контроль.
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Для проведения испытаний полученных транс-
формированных растений картофеля на устой-
чивость к колорадскому жуку отобрано 22 слу-
чайные линии. Из черенков получили сеянцы, 
которые были высажены в условиях закрытого 
полигона. Проводили тестирование опытных 
растений на наличие экспрессии целевого гена 

cry3аМ методом RT–ПЦР (Рис. 4). Выявлено, что 
только 11, т.е половина растений в исследуемой 
выборке, содержит в клетках РНК исследуемого 
гена. Приведенные далее результаты однофак-
торного дисперсионного анализа получены для 
растительных линий с подтвержденной экспрес-
сионной активностью целевого гена.

Рис. 4. RT –ПЦР – анализ растений картофеля. 1 kb – маркер молекулярных весов. К+ – ДНК плазмиды pС29-
L-syn. 1-7 – образцы кДНК картофеля. 6 – кДНК контрольного растения. К- – отрицательный контроль.

Проведены исследования устойчивости ото-
бранных линий растений к колорадскому жуку 
с использованием критерия поврежденности 
листовых пластинок личинками и имаго коло-
радского жука. Для оценки поражения исполь-
зовалась международная фитопатологическая 
шкала, включающая цифровые значения от 1 до 
9 баллов, причем кустам исследуемых растений 
без повреждений соответствует значение 9, рас-
тениям, поврежденным свыше 80 % – значение 
1. Следовательно, чем выше балл, тем меньше 
повреждены листья растения. В таблице 2 при-
ведены средние значения поврежденности ис-
следуемых линий картофеля колорадским жу-
ком, а также отклонение среднего. Из таблицы 
2 видно, что наибольшие повреждения листо-
вой поверхности обнаружены у контрольных 
растений – около 65–80 % листовой поверх-
ности (средний балл 3,5), трансгенные расте-
ния представляют собой спектр устойчивости 
к повреждениям вредителем. Это, вероятно, 

объяснимо различными уровнями экспрессии 
целевой последовательности гена cry3аМ в 
растительных тканях. Наименьшие повреж-
дения после окончания цветения обнаружены 
у линий 17-1, 32-1, 53-1, 8-1, 152-1, у которых 
значения баллов устойчивости приближены к 
значению 7, что соответствует повреждениям 
растения на 11–25 %. Повреждения листовой 
поверхности линий 24-1 и 74-1 в период окон-
чания цветения близки к значению 6, что соот-
ветствует повреждениям растений на 25–40 %. 
Линии 154-1 и 169-1 повреждены на 35–50 %, 
что выражается в средних баллах, близких к 5. 
Самый низкий балл повреждений ботвы среди 
трансгенных линий зафиксирован у линии 2-1 
и составляет 4,75. По данным однофакторного 
дисперсионного анализа различия между иссле-
дуемыми линиями и контрольными растениями 
в вегетационной фазе окончания цветения по 
поврежденности листовой поверхности явля-
ются статистически значимыми. 
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Таблица 2

Средний балл повреждения листовых пластинок растений картофеля 
колорадским жуком (±отклонение среднего)

№ Линия

Фаза вегетации

Кущение Начало 
бутонизации

Бутонизация – 
начало 
цветения

Массовое 
цветение

Цветение – 
окончание 
цветения

Окончание 
цветения

1 Скарб 9,00±0,00 7,90±0,54 7,50±0,50 7,60±0,48 6,60±0,48 3,50±0,80
2 17-1 8,67±0,44 9,00±0,00 9,00±0,00 8,67±0,44 8,00±0,00 7,00±0,00
3 32-1 8,80±0,32 8,80±0,32 8,00±0,00 8,00±0,00 7,80±0,32 6,75±0,88
4 24-1 8,25±0,38 8,50±0,50 7,50±0,50 7,50±0,50 6,75±0,38 5,67±1,11
5 53-1 9,00±0,00 8,50±0,50 8,17±0,28 8,00±0,00 7,50±0,50 7,00±0,00
6 74-1 8,80±0,28 8,60±0,48 8,25±0,38 8,00±0,00 7,33±0,44 5,83±0,56
7 8-1 9,00±0,00 8,75±0,38 8,25±0,38 7,50±0,50 7,50±0,50 7,00±0,00
8 154-1 8,80±0,32 8,20±0,32 7,80±0,32 7,60±0,48 7,60±0,48 5,33±0,44
9 152-1 8,75±0,38 8,50±0,50 8,50±0,50 8,50±0,50 8,33±0,44 7,00±0,67
10 161-1 9,00±0,00 9,00±0,00 8,80±0,32 8,20±0,32 7,40±0,48 6,50±0,75
11 169-1 9,00±0,00 9,00±0,00 8,20±0,64 7,80±0,32 7,40±0,48 5,25±0,38
12 2-1 9,00±0,00 8,40±0,48 8,00±0,00 7,80±0,32 6,80±0,64 4,75±0,75

Методом однофакторного дисперсионного 
анализа выявлены 3 тестируемые линии (17-1, 
152-1,161-1), значения поврежденности кото-
рых отличаются от контроля статистически 

значимо во всех фазах вегетации, начиная с 
фазы бутонизации. Изменения в целостности 
листовой массы для линий 17-1, 152-1 и161-1 
представлено на рисунке 5.

Рис. 5. Повреждения листовых пластинок колорадским жуком во время различных вегетационных фаз. 

Как показано на графике (Рис. 5), средние 
баллы поврежденности листовых пластинок 
у линий 17-1, 152-1 и161-1 до вегетацион-
ной фазы окончания цветения варьируют в 

пределах 8–9, что соответствует 0–10 % по-
вреждений, в то время как значения показа-
телей контрольных растений снижаются до 
20 % (7,5), а во второй половине периода цве-
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тения опускаются до 6,5 (30–40 %) и после 
окончания цветения снижаются до 3,5, что 
соответствует 65–80 % повреждений. Более 
быстрое падение баллов поврежденности в 

период завершения фазы цветения и после 
обуславливается появлением личинок III и IV 
возраста, характеризующихся повышенным 
потреблением биомассы.

Заключение
Получены растения картофеля с целевым 

геном и клубневое поколение белорусского 
сорта Скарб, экспрессирующие ген Bt-токсина 
cry3аМ. Проведен молекулярный анализ рас-
тений методами ПЦР и RТ–ПЦР, подтверж-
дена вставка трансгена в геном картофеля, 
отобраны трансформанты, экспрессирующие 

заданный белок. Проведено тестирование 
растений в полевых условиях, исследованы 
повреждения листовых пластинок. Показано, 
что трансгенные линии, экспрессирующие 
Bt-токсин, повреждаются личинками и имаго 
колорадского жука в достоверно меньшей сте-
пени, чем контрольные.
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Введение

Культивирование пыльников in vitro являет-
ся важным биотехнологическим методом, по-
зволяющим получить гомозиготные растения 
многих культур за одно поколение. Созданные 
дигаплоидные линии представляют интерес 
как для генетиков, так и для селекционеров, 
так как предоставляют возможность избе-
жать многих трудностей с установлением се-
грегации популяций. Широкое применение 
данный подход получил для представителей 
семейства Gramineae. Однако, несмотря на 
многолетние исследования, существует ряд 
трудностей при использовании данного ме-
тода, которые особенно характерны для три-
тикале (× Triticosecale Wittm.): низкий выход 
эмбриоидов, высокая доля альбиносных ре-
генерантов [1]. Успешное применение метода 
культуры пыльников определяет ряд факторов, 
наиболее важным из которых является генотип 
растения-донора пыльников [2, 3, 4]. К пара-
метрам, позволяющим модулировать отзывчи-
вость растений в культуре пыльников, также 
относятся стрессовая предобработка и условия 
выращивания донорных растений [5, 6, 7]. 
Одним из наиболее важных экзогенных фак-

торов, позволяющих повысить эффективность 
пыльцевого эмбриогенеза, является пред-
варительная обработка растений перед ино-
куляцией на питательную среду. Для злаков 
чаще всего применяется обработка колосьев 
донорных растений низкими положительны-
ми температурами (от +3 до +5°С) в течение 
2–28 дней [3, 4]. Механизмы стрессовых воз-
действий на развитие микроспор до сих пор 
полностью не изучены. При воздействии пони-

женных температур в пыльниках замедляются 
обменные процессы, благодаря чему большая 
часть микроспор переходит на сильновакуоли-
зированную стадию, которая является самой 
длительной фазой развития микроспор и опти-
мальной для индукции пыльцевого эмбрио-
генеза [7, 8]. Предполагается, что холодовая 
обработка замедляет процессы деградации в 
тканях пыльников, защищая, таким образом, 
микроспоры от формирующихся токсичных 
компонентов; повышает частоту эндореду-
пликаций, приводя к увеличению образования 
спонтанных дигаплоидных растений [5, 17]. 
Кроме того, воздействие пониженных темпе-
ратур изменяет положение ядра, которое пере-
мещается в центр клетки, что впоследствии 
приводит к атипичному симметричному мито-
зу и инициации пыльцевого эмбриогенеза. На 
культуре пыльников ячменя, риса, пшеницы, 
тритикале, кукурузы установлено, что низко-
температурный стресс ведет к образованию 
многоклеточных структур, дающих начало 
эмбриоидам [8]. 
Продолжительность холодовой обработки для 

различных видов обычно подбирается эмпири-
чески. Так, для пшеницы наиболее эффективно 
воздействие пониженных температур в течение 
7 дней. Именно при таком режиме предобра-
ботки отмечено как максимальное количество 
эмбриоидов (78 %), так и достаточно высокий 
процент образования зеленых регенерантов 
(70 %). При более продолжительном воздей-
ствии увеличивается количество альбиносных 
растений [8]. При культивировании пыльников 
ржи и тритикале чаще всего используется обра-
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ботка в течение 21-28 дней. Увеличение экспо-
зиции предобработки повышает выход зеленых 
растений-регенерантов у данных видов, однако 
в целом индукция эмбриогенеза, как правило, 
снижается и уменьшается количество новооб-
разований, способных к регенерации [9, 10]. 
По имеющимся литературным данным по-

ложительное влияние на отзывчивость злаков 
в культуре пыльников может оказать и при-
менение предобработок с физиологически-
активными веществами [11]. Так, отмечено по-
ложительное влияние стрессовой предобработки 
с использованием 2-гидроксиникотиновой кис-
лоты (2-ГНК) на выход эмбриоидов и зеленых 
растений-регенерантов у форм мягкой пшеницы 
и тритикале [12].
Донорные растения для культуры пыльни-

ков могут выращиваться в полевых условиях, 

в теплицах, в вегетационных камерах, а также 
с использованием гидропоники [7, 13]. Еди-
ное мнение об оптимальных условиях выра-
щивания отсутствует. Использование теплиц 
и вегетационных камер позволяет исключить 
сезонность в работе и обеспечить контроли-
руемые условия, однако растения, полученные 
в открытом грунте, обычно характеризуются 
лучшим физиологическим состоянием и от-
зывчивостью в культуре пыльников [6, 14]. 
В связи с этим, целью настящей работы 

являлось исследование влияния различных 
условий выращивания донорных растений 
и способов предобработки колосьев ярово-
го тритикале на образование андрогенных 
структур и растений-регенерантов в культуре 
пыльников in vitro для усовершенствования 
технологии получения дигаплоидов. 

Материалы и методы
Материалом для исследования служили 2 со-

рта и 7 гибридов первого поколения ярового три-
тикале, любезно предоставленные академиком 
С.И. Грибом (НПЦ НАН Беларуси по земледе-
лию). Исходный материал для исследования вы-
ращивался в полевых условиях БОС Института 
генетики и цитологии НАН Беларуси и в тепли-
цах НПЦ НАН Беларуси по земледелию.
Растения для культивирования пыльников 

отбирали на стадии поздних вакуализирован-
ных микроспор, являющейся оптимальной для 
успешной индукции пыльцевого эмбриогенеза 
у злаков [7].
Срезанные колосья подвергались одному из 

трех видов предобработки:
1. +4°С, 7 дней;
2. +4°С, 21 день;
3. 100 мг/л 2-ГНК, +4°С, 7 дней.
Стерилизация материала проводилась в тече-

ние 10 минут 70 % спиртом либо в течение 20 
мин 3 % гипохлоритом натрия с последующей 
трехкратной промывкой дистиллированной во-
дой. Пыльники инокулировали для инициации 
эмбриогенеза на жидкую питательную среду 
С-17 [15], содержащую кинетин (0,5 мг/л) и 

2,4–Д (2 мг/л), затем помещали в термостат 
на 7 дней при +31°С. На среду высаживали 
не менее 250 пыльников каждого генотипа. 
Последующее культивирование проводилось 
в темноте при температуре +26°С до образо-
вания эмбриогенных структур. 
Эмбриоиды пересаживались на 40–50-й день 

культивирования на регенерационную среду 
Мурасиге-Скуга [16], содержащую ИУК (0,5 
мг/л), кинетин (0,5 мг/л). В дальнейшем ре-
генеранты выращивались на светоустановке 
при длине светового дня 16 ч и интенсивности 
освещения 1500-2000 Лк. Полученные расте-
ния высаживали в почву.
Характеристика эффективности индукции 

пыльцевого эмбриогенеза у исследованных ге-
нотипов проводилась по следующим параме-
трам: частота индукции эмбриогенеза, выход 
зеленых и альбиносных растений-регенерантов 
в пересчете на 100 инокулированных пыльников. 
Достоверность различий между показателями 
оценивали с помощью t-критерия Стьюдента и 
однофакторного дисперсионного анализа. Ста-
тистическая обработка данных проводилась с 
помощью пакета программ Statistica 6.0.

Результаты и обсуждение
Способность к индукции пыльцевого эм-

бриогенеза и регенерации проявили все иссле-
дованные генотипы. Однако данные процессы 

наблюдались только при некоторых сочетани-
ях изучаемых факторов (Табл. 1).
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Таблица 1

Отзывчивость генотипов ярового тритикале в культуре пыльников in vitro 
в зависимости от способа предобработки и условий выращивания донорных растений

Генотип Тип 
обработки

Выход 
новообразований

Выход регенерантов
Зеленых Альбиносных

Теплица Поле Теплица Поле Теплица Поле 

(Аист × Згода) × 
Матейко

1 10,43* 19,49bc 0a 1,54bc 1,30 2,05bc

2 10,60* 19,57 0,92 2,14 0,92 3,56
3 – 3,52 – 0 – 0

(Матейко × Presto) × 
WS-102

1 5,88a* 0ab 0a 0ab 0 0ab

2 268,57* 30,63 14,29* 1,25 8,57 10,00
3 – 0 – 0 – 0

Cume × Дублет 
1 0a 0bc 0 0bc 0 0
2 30,08* 0 0,81 0 4,88* 0
3 – 8,15 – 1,29 – 0,86

WS-102
1 35,21a* 0abc 0,94 0ab 2,82* 0ac

2 15,88* 18,61 2,35 2,50 2,94 1,67
3 – 10,49 – 1,24 – 3,09

WS-102 × Дублет
1 35,65a* 0ab 0 0ab 3,48 0ab

2 34,34* 14,18 2,02 2,91 5,05 2,18
3 – 0 – 0 – 0

Лотас × Матейко 
1 21,43* 0bc 0 0 2,92* 0
2 16,17* 0 0,60 0 5,99* 0
3 – 10,05 – 0 – 0,96

Матейко
1 17,39a* 0ab 0 0 0 0
2 10,34 5,40 0 0,36 3,45 0,72
3 – 0 – 0 – 0

Мешко × Banti
1 50,19a* 3,57bc 0,77 0 3,86* 0,51c

2 13,51* 4,31 0 0,86 0 0,86
3 – 18,82 – 1,08 – 3,76

Ульяна × Дарья
1 2,92a 3,90bс 0a 0 0 0ab

2 11,02* 2,02 3,15* 0 0 0
3 – 7,46 – 0,48 – 1,00

Примечание. * Достоверные различия между показателями при различных условиях выращивания (P<0,05)
Буквами обозначены достоверные различия показателей для одного генотипа при различных условиях пред-
варительной обработки:
a – между 1-м и 2-м типом предобработки;
b – между 2-м и 3-м типом предобработки;
с – между 1-м и 3-м типом предобработки, (Р<0,05).

Проведено исследование влияния условий 
выращивания донорных растений на отзывчи-
вость к индукции пыльцевого эмбриогенеза. 
В культуру переводили растения, полученные 
в условиях закрытого и открытого грунта. Од-
нофакторный дисперсионный анализ показал 
достоверное влияние условий выращивания 
на отзывчивость генотипов в культуре пыль-
ников (при Р<0,05). 
При попарном сравнении исследованных 

форм также были выявлены различия по ин-
дукции эмбриогенеза в зависимости от средо-

вых факторов. Семь из девяти исследованных 
генотипов показало достоверно более высо-
кую отзывчивость при выращивании донор-
ных растений в теплицах (при Р<0,05). Гибрид 
(Аист × Згода) × Матейко характеризовался 
большей андрогенетической способностью 
при выращивании в поле. 
Способ предобработки срезанных колосьев 

также оказывал значимое воздействие на ин-
дукцию пыльцевого эмбриогенеза (Табл. 1, 2). 
При этом отзывчивость зависела от комбина-
ции таких факторов, как тип обработки, усло-
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вия выращивания и генотип. Так, в условиях 
закрытого грунта для четырех генотипов опти-
мальным оказался холодовой стресс в течение 
недели, в свою очередь на гибриды (Матейко 
× Presto) × WS-102, Cume × Дублет, Ульяна × 
Дарья положительное влияние оказало увели-
чение экспозиции предобработки до 21 дня. 
Для двух генотипов ((Аист × Згода) × Матейко, 
Лотас × Матейко) не было выявлено достовер-
ных различий по отзывчивости в зависимости 
продолжительности холодового воздействия в 
данных условиях выращивания. 
В полевых условиях было проанализировано 

воздействие трех способов обработки на ан-
дрогенетическую способность форм (+4°С, 7 
дней; +4°С, 21 день; 100 мг/л 2-ГНК, +4°С, 7 
дней). Холодовая обработка в течение недели 
оказалась малоэффективна в данных услови-
ях. Шесть генотипов не проявили отзывчи-
вость при таком способе воздействия. Для 
четырех форм более эффективной оказалась 
обработка +4°С, 21 день. Оптимальной для 
гибридов Cume × Дублет, Лотас × Матейко, 
Мешко × Banti и Ульяна × Дарья была холодо-
вая обработка в течение недели в сочетании с 
физиологически-активным веществом 2-ГНК. 
Среди исследованных генотипов только (Аист 
× Згода) × Матейко и (Матейко × Presto) × 

WS-102 проявили сходную реакцию на про-
должительность обработки пониженными 
температурами как в условиях закрытого, так 
и открытого грунта. 
Определяющим фактором отзывчивости в 

культуре пыльников является генотип. При по-
парном сравнении отзывчивости исследованных 
форм тритикале выявлены значимые различия 
по параметру «частота новообразований» (Табл. 
2) Также наблюдалась некоторая генотипически 
зависимая реакция на способ воздействия, что 
указывает на необходимость предварительного 
анализа эффективности предобработки для кон-
кретного сорта или гибрида.
По литературным данным процесс андро-

генеза in vitro включает несколько явлений, 
которые контролируются независимыми гене-
тическими системами: индукция эмбриоидов 
или каллусов, общая регенерация растений и 
регенерация зеленых растений [4, 18]. Однако 
в наших исследованиях была выявлена устой-
чивая корреляция между параметрами «выход 
эмбриоидов» и «частота зеленых регенеран-
тов» (0,93, при P<0,001); «выход эмбриоидов» 
и «частота альбиносных растений» (0,62, при 
P<0,001), а также между количеством зеленых 
и альбиносных растений-регенерантов (0,55, 
при P<0,001). 

Таблица 2

Выход новообразований у генотипов ярового тритикале в культуре пыльников in vitro

Условия выращивания Теплица Поле

Способ предобработки +4°С,
7 дней 

+4°С, 
21 день 

+4°С, 
7 дней 

+4°С, 
21 день 

100 мг/л 2-ГНК, 
+4°С, 7 дней

(Аист × Згода) × Матейко 10,43ab 10,60a 19,49a 19,57a 3,52a

(Матейко × Presto) × WS-102 5,88bcdg 268,57b 0b 30,63b 0b

Cume × Дублет 0d 30,08cd 0b 0c 8,15cd

WS-102 35,21e 15,88ad 0b 18,61a 10,49d

WS-102 × Дублет 35,65ec 34,34c 0b 14,18ad 0b

Лотас × Матейко 21,43f 16,17de 0b 0ce 10,05de

Матейко 17,39af 10,34ae 0b 5,40f 0b

Мешко × Banti 50,19g 13,51ae 3,57c 4,31df 18,82g

Ульяна × Дарья 2,92d 11,02ae 3,90c 2,02fe 7,46cde

Примечание. Одинаковыми буквами обозначены недостоверные, разными – достоверные различия показате-
лей между генотипами тритикале в одной колонке, (P<0,05).

Исследованные генотипы показали невысо-
кую способность к регенерации зеленых рас-
тений, за исключением гибрида (Матейко × 
Presto) × WS-102 который характеризовался 

значительной частотой развития зеленых рас-
тений (14,29) в условиях закрытого грунта при 
холодовом воздействии в течение трех недель. 
Регенерационная активность находилась в 
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меньшей зависимости от экзогенных факто-
ров, по сравнению с выходом эмбриоидов. 
Так, статистически значимое влияние условий 
выращивания на регенерационную активность 
было показано только для гибридов (Матей-
ко × Presto) × WS-102 и Ульяна × Дарья. При 
этом в обоих случаях исследуемый параметр 
был значимо выше в условиях закрытого грун-
та. Продолжительность холодовой обработки 
также оказала воздействие только на часть 
генотипов. Так, в условиях закрытого грунта 
достоверно выше был выход зеленых расте-
ний регенерантов у генотипов (Аист × Згода) 
× Матейко, (Матейко × Presto) × WS-102 и 
Ульяна × Дарья при стрессовом воздействии в 
течение трех недель. В свою очередь при вы-
ращивании донорных растений в поле генотип 
(Аист × Згода) × Матейко показал сходную 

отзывчивость вне зависимости от продолжи-
тельности холодового воздействия, гибрид 
Cume × Дублет характеризовался достоверно 
более высокой способностью к регенерации 
при воздействии 2-ГНК. Генотипы (Матейко 
× Presto) × WS-102, WS-102 × Дублет и WS-
102 формировали значимо больше зеленых 
растений при воздействии пониженных тем-
ператур в течение 21 дня. Если же проанали-
зировать соотношение зеленых и альбинос-
ных растений-регенерантов, полученных при 
различных способах воздействия внешних 
факторов, то наиболее продуктивным было 
использование пониженных температур в те-
чение 3 недель. Исключение составил гибрид 
Cume × Дублет, который формировал зеленые 
растения только при холодовой обработке в 
сочетании с 2-ГНК.

Заключение
Полученные данные показывают, что ге-

нотип, способ предварительной обработки 
срезанных колосьев, условия выращивания 
донорных растений, а также взаимодействие 
данных факторов оказывают достоверное вли-
яние на параметры пыльцевого эмбриогенеза 
ярового тритикале. 
Исследованные генотипы проявили боль-

шую отзывчивость в культуре пыльников in 

vitro при выращивании донорных растений в 
условиях закрытого грунта. 
Применение холодового воздействия в тече-

ние 21 дня оказывает, в основном, положитель-
ное воздействие на индукцию эмбриогенеза, 
выход зеленых растений. 
Выбор типа обработки зависит от механиз-

ма ее действия на конкретный генотип рас-
тения. 
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Введение
Проблему белка невозможно решить по-

средством повышения этого показателя у от-
дельных видов сельскохозяйственных культур. 
Зернобобовые растения включают достаточно 
широкий круг видов, некоторые из них призна-
ны основными (приоритетными) видами для 
решения проблемы дефицита белка. Необхо-
димы комплексные исследования генофонда 
коллекций зернобобовых культур. Важность 
генофонда люпина и особенно форм с ограни-
ченным ветвлением для селекции этой культу-
ры и необходимость изучения их генетическо-
го разнообразия подчеркивается в работах [1, 
2]. Современные сорта узколистного и желтого 
люпина обладают индетерминантным ростом, 
у которых вегетативных рост продолжается в 
период налива семян. Это вызывает внутри 
растения сильную конкуренцию за ассими-
ляты. Генотипы с ограниченным ветвлением 
(ОВ) обоих видов люпина могут снизить эту 
тенденцию и повысить долю биомассы рас-
тения, приходящейся на зерно. Признак ОВ 
у узколистного люпина встречается в двух 
формах: умеренной (mild) и сильной (severe). 
Не обнаружено устойчивой корреляции при-
знака ОВ с числом междоузлий на главном 
стебле или временем цветения. Следователь-
но, посредством селекции можно получить 

различные комбинации растений с разными 
типами ветвления и сроками созревания [2]. В 
настоящее время создание новых форм расте-
ний с ограниченным ветвлением и их исполь-
зование в селекционных программах с целью 
расширения и обогащения генофонда люпина 
желтого и узколистного является важной за-
дачей селекции.
Генофонд коллекции люпина (Lupinus lu-

teus и Lupinus angustifolius) БГУ состоит из 
различных сортов отечественной и зарубеж-
ной селекции, мутантных и гибридных форм. 
Кроме того, сортовой материал был получен 
из разных селекционных учреждений России, 
Польши, Беларуси, Австралии. Увеличение 
разнообразия образцов люпина путем мута-
генеза, межсортовой и межлинейной гибри-
дизации основная задача селекции люпина, а 
комплексная оценка в условиях Беларуси форм 
люпина, интродуцированных и полученных 
нами, является наиболее важным ее этапом.
Целью данной работы было исследование 

разнообразия коллекции люпинов по коли-
чественным признакам, резистентности рас-
тений к грибам рода Fusarium, содержанию 
алкалоидов и создание новых форм люпина( 
Lupinus luteus) и (Lupinus angustifolius) с огра-
ниченным ветвлением.

Материалы и методы
Оценку морфогенетических показателей и 

описание коллекционных образцов проводили 
по методике [4]. Межсортовую гибридизацию 
осуществляли по общепринятой методике. В 
НИЛ цитогенетики растений БГУ путем обра-
ботки 0,0012 %-ным водным раствором НММ 
семян сорта Академический-1 получен целый 

ряд мутантов люпина желтого (БГУ М-2, М-3, 
М-4, Мутантная линия). В схеме межсортовых 
скрещиваний люпина желтого использовали 
мутанты с редуцированным ветвлением, по-
лученные в НИЛ цитогенетики растений БГУ. 
Для внутривидовой гибридизации у люпина 
узколистного использовали сорта с редуци-
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рованным ветвлением селекции Беларуси и 
России. В потомстве популяций F6 были вы-
делены линии, у которых изучали следующие 
количественные признаки: количество бобов 
на растение, количество семян на растение, 
масса семян растения, масса 1 000 семян и 
длину вегетационного периода.
При отборе генотипов на устойчивость к 

фузариозу были использованы культуральные 
жидкости (КЖ) трех высоковирулентных изо-
лятов возбудителей фузариоза (Fusarium ox-
ysporum var orthoceras штамм 61-04; II – F. 
sporotrichioides штамм 88-04; III – F. javanicum 
штамм 25-00). Для определения устойчиво-

сти генотипов к этим изолятам использовали 
методические приемы гаметной селекции [5]. 
Реакцию мужского гаметофита люпина на воз-
действие патогенов оценивали по жизнеспособ-
ности пыльцы (процент проросших пыльцевых 
зерен к общему изученному их количеству) и 
длине пыльцевых трубок с использованием мо-
дифицированной нами для люпина методики 
гаметофитного отбора. Содержание алкалои-
дов определяли нефелометрическим методом. 
Хроматографический анализ суммарных экс-
трактов алкалоидов проводили по общеприня-
той методике [6] методом распределительной 
хроматографии на бумаге.

Результаты и обсуждение
В полевых и лабораторных условиях изучен 

полиморфизм коллекционных образцов люпи-
на желтого и узколистного по биологическим 
и практически значимым признакам. Образцы 
люпина желтого и узколистного, имеющиеся в 
коллекции НИЛ цитогенетики БГУ, распреде-
лены по разновидностям согласно классифи-

Таблица 1

Характеристика гибридных форм, родительских компонентов и 
сорта-стандарта люпина желтого ( xSx ± )

Комбинация 
скрещивания, сорт

Количество на 1 растении, шт. Масса, г.
ДВП, дней

бобов семян семян с 1 
растения 1000 семян

Фауст × БГУ М-2, F6 8,85 ±0,70 34,87±2,89 5,67±0,38* 176,67±6,89 111,0±0*
Фауст × М-3, F6 14,75±2,49* 52,13±7,55* 7,58±0,86* 152,89±9,19 111,0±0*
М-3 × МЛ, F6 8,76±0,60 32,64±2,27 5,7±0,31* 183,15±5,33 101,0±0*
БГУ М-2 × МЛ, F6 6,80±1,71 28,0±8,22 5,09±0,98* 215,45±32,56 111,0±0*

кации Таранухо Г.И. [7] и Курловича Б.С.[8]. 
Они представляют 15 разновидностей люпина 
желтого (Lupinus luteus) и 5 основных разно-
видностей люпина узколистного (Lupinus an-
gustifolius)s. У обоих видов люпина выявлен 
широкий внутривидовой полиморфизм по ти-
пу ветвления, окраске цветков и семян. 

Линии, выделенные из гибридных ком-
бинаций 

Lupinus luteus
Все полученные в нашей лаборатории му-

танты люпина желтого обладали в разной 
степени редуцированным ветвлением (де-
теры нулевого и первого порядка), разной 
окраской семян, разной продуктивностью и 
коротким вегетационным периодом. Извест-
но, что мутантные формы люпина, как пра-
вило, обладают низкой жизнеспособностью 

и продуктивностью. Изучение семенной 
продуктивности линий люпина с комплек-
сом мутантных генов подтвердило факт, что 
только повторные отборы внутри линий при-
водят к возрастанию их продуктивности [1]. 
Поэтому для увеличения семенной продук-
тивности растений мутантные формы были 
вовлечены в межсортовые и межлинейные 
скрещивания. В результате проведенной ги-
бридизации и последующих отборов полу-
чены новые перспективные по ряду ценных 
признаков генотипы (Табл. 1). 
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Комбинация 
скрещивания, сорт

Количество на 1 растении, шт. Масса, г.
ДВП, дней

бобов семян семян с 1 
растения 1000 семян

М-4 × МЛ, F6 8,07±0,57 30,19±2,35 5,11±0,32* 176,13±4,62 101,0±0*
Детер К 2733 × МЛ, F6 6,24±0,53 22,23±2,20 4,31±0,27 214,35±15,31 111,0±0*
Фауст 4,80±0,20 12,80±1,20 3,49±0,15 281,06±24,80 124,0±0
Детер К 2733 10,80±0,89 38,63±3,50 5,02±0,46 130,52±3,05 116,0±0
БГУ М-2 3,89±0,34 12,89±1,21 1,62±0,14 131,89±4,34 110,08±2,14*
М-3 8,33±0,88 28,0±2,65 4,89±0,34 175,79±9,28 111,0±0*
М-4 4,64±0,28 13,60±0,93 1,78±0,11 135,16±5,41 106,04±2,08*
МЛ 6,36±0,79 22,5±2,58 2,73±0,29 124,33±4,05 95,21±0,21*
Академический 1 7,65±0,89 28,88±4,35 3,78±0,55 131,56±7,25 121,0±0
Жемчуг St. 9,28±1,11 28,86±5,41 3,86±0,63 138,26±4,91 122,0±0

Примечания. МЛ – мутантная линия;
*– разница со стандартом достоверна при Р≥0,05.

Продолжение таблицы

При сравнении мутантных форм (БГУ М-2, 
М-3, М-4, Мутантная линия) с исходным со-
ртом Академический-1 достоверное отличие 
по признакам количество бобов растения и 
масса семян растения отмечено только у образ-
ца М-3. Все остальные формы по изученным 
признакам уступали оригинальному сорту, за 
исключением признака длина вегетационного 
периода. Все мутантные формы были более 
скороспелыми, чем исходный сорт. Выделен-
ные в ряду поколений линии существенно от-
личались от исходных компонентов скрещи-
вания. Так, в F6 гибридной комбинации Фауст 
× БГУ М-2 отмечены достоверные различия 
по всем изученным признакам в сравнении с 
родительскими сортами. Тенденция достовер-
ного превышения массы семян с растения над 
стандартным сортом выявлена у гибридных 
комбинаций: Фауст × М-3; М-3 × МЛ; БГУ М- 
× МЛ и М-4 × МЛ. По признаку масса 1 000 

семян все гибридные формы характеризова-
лись более крупными семенами в сравнении 
с сортом-стандартом. Длина вегетационного 
периода была достоверно меньшей у гибрид-
ных и мутантных форм по сравнению как с 
сортом-стандартом, родительскими компонен-
тами скрещивания, так и исходным для мутан-
тов сортом Академический 1. Наиболее пер-
спективной гибридной комбинацией является 
Фауст × М-3. Она значительно превосходила 
родительские формы, а также стандартный 
сорт Жемчуг по признакам: количество бобов 
растения, количество семян растения и масса 
1 000 семян.

Lupinus angustifolius
В результате проведенных межсортовых 

скрещиваний и последующих отборов среди 
форм люпина узколистного выделены лучшие 
рекомбинантные линии (Табл. 2). 

Таблица 2 

Характеристика гибридных форм, родительских компонентов и сорта-стандарта 
люпина узколистного ( xSx ± )

Комбинация скрещи-
вания, сорт

Количество на 1 растении, шт. Масса, г. ДВП, 
днейбобов семян семян 

с 1 растения 1000 семян

Миртан, P 8,4 ± 0,54 15,0± 1,82 2,28 ± 0,25 156,55± 3,00 117
Миртан × Дикаф14, F6 8,84 ± 0,28 35,56± 1,14* 5,26± 0,17* 152,40± 3,22* 97
Дикаф 14, P 9,21±0,58 30,23 ± 2,24 5,25± 0,35 176,84 ± 3,93 109
Дикаф 14 × Ладны, F6 9,48± 0,36* 31,01± 1,21* 5,29± 0,18* 173,29± 2,33 103
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Комбинация 
скрещивания, сорт

Количество на 1 растении, шт. Масса, г
ДВП, 
днейбобов семян семян 

с 1 растения 1000 семян

Ладны, P 7,75± 0,28 17,79 ± 0,82 3,37± 0,09 206,06± 6,61 101
Дикаф14 × Першацвет,F6 8,97 ± 0,33 29,64 ±1,03 4,81± 0,12 166,73± 2,87 103
Першацвет, P, стандарт 8,63 ± 0,44 24,53 ± 1,36 3,93 ± 0,19 164,0± 4,22 110
Ладны × Першацвет, F6 10,11± 0,41* 29,66 ± 1,48* 4,55± 0,21* 160,15± 14,89* 102

Примечания. *– разница со стандартом достоверна при Р≥0,05.

Продолжение таблицы

При сравнении линий, выделенных из ги-
бридов Ладный × Першацвет; Дикаф 14 × Лад-
ный, с сортом стандартом Першацвет отмече-
ны достоверные различия по всем изученным 
признакам. Комбинация скрещивания Митран 
× Дикаф 14 является наиболее перспективной 
среди форм Lupinus angustifolius. Она досто-
верно превышает стандартный сорт по призна-
кам: количество бобов растения, масса семян 
растения и длина вегетационного периода. 
Данная форма была самой скороспелой. Таким 
образом, удалось создать рекомбинантный ге-
нотип, обладающий способностью формиро-
вать высокую продуктивность за сравнительно 
короткий период вегетации.

Устойчивость к фузариозу
Выявлена сортоспецифичная реакция сортов 

люпина узколистного на воздействие трех изоля-
тов Fusarium, показана разная их устойчивость к 
фузариозу. Так, устойчивыми к изученным пато-
генам были сорта Першацвет, Миртан, Кристалл, 
Сидерат 38- узколистного люпина и образцы лю-
пина желтого - Мутантная линия, М 3, Afus. При 
сравнении устойчивости с содержанием алкалои-
дов отмечено, что высоко устойчивые образцы об-
ладали, как правило, повышенным содержанием 
алкалоидов. У фузариозоустойчивых образцов 
при воздействии на их семена продуктов патогена 
установлено увеличение содержания алкалоидов 
по сравнению с контролем (Табл. 3).

Таблица 3 

Устойчивость к фузариозу по гаметофиту и содержание алкалоидов 
у сортов люпина узколистного

Сорт Длина пыльцевых 
трубок, % к контролю

Содержание алкалоидов, % абс.сух. ве-ва

контроль после воздействия 
патогена

Миртан 80,07 0,164 ± 0,006 0,191 ± 0,004
Першацвет 73,33 0,076 ± 0,0 0,151 ± 0,003
Сидерат 38 74,35 0,955 ± 0,009 1,068 ± 0,004
Брянский 1124 23,04 0,326 ± 0,036 0,326 ± 0,012

Содержание алкалоидов
Коллекционные образцы различались и по со-

держанию алкалоидов. Их содержание варьиро-
вало от 0,01 % у образцов люпина узколистного 
Радужный, Illyarie до 1,23 % у сортов Синий 1, 
S.E. Blue №1. В то же время содержание алкало-
идов колебалось от 0,007 % у образцов люпина 
желтого Белоцветковый Т, БГУ М1 до 0,32 % у 
сортов Любишевский и Schwako. Мы обнаружи-
ли, что сорта люпина узколистного последних 
лет селекции имели более низкое содержание 

алкалоидов в семенах по сравнению с формами 
ранней селекции. По количеству алкалоидов 
новые образцы люпина желтого были на уровне 
или даже выше старых сортов. Использование 
хроматографии позволило нам выделить группу 
сортов люпина желтого, содержащих грамин, 
среди которых были сорта ранней селекции Cyt, 
Afus, Янтарь, Томик и др., а также сорта более 
поздней селекции – Пружанский, Крок, Улита 
и др. Компонентный состав алкалоидного ком-
плекса люпина узколистного практически не 
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изменялся. Мы только обнаружили неиденти-
фицированный алкалоид у сорта Брянский 123, 

присутствовавший как в зеленой массе, так и в 
зрелых семенах.

Заключение
Генофонд коллекции люпинов БГУ состо-

ит из различных сортов отечественной и за-
рубежной селекции, мутантных и гибридных 
форм. В данной работе было проведено ис-
следование разнообразия коллекции люпинов 
по количественным признакам, резистентно-
сти растений к роду Fusarium, содержанию 
алкалоидов и созданию новых форм Lupinus 
luteus и Lupinus angustifolius с ограниченным 
ветвлением. Кроме того, проведена класси-
фикация образцов люпина: формы Lupinus 
luteus разделены на пятнадцать групп, а Lu-
pinus angustifolius – на пять групп в соответ-

ствии с методикой Таранухи и Курловича. 
Выявлено, что образцы более резистентные 
к роду Fusarium имели, как правило, повы-
шенное содержание алкалоидов. Изученные 
образцы люпина различались по содержанию 
алкалоидов (от 0,01 до 1,23 %). Обнаружено, 
что семена сортов Lupinus angustifolius более 
поздней селекции имели значительно более 
низкое содержание алкалоидов по сравнению 
со старыми сортами, в то время как новые 
генотипы Lupinus luteus по этому признаку 
были на том же уровне и даже выше, чем со-
рта ранней селекции.
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Введение
Заболеваемость сельскохозяйственных куль-

тур привела к широкому использованию пре-
паратов защиты растений от возбудителей 
болезней, поскольку поражение растений фи-
топатогенами приводит к снижению урожай-
ности и ухудшению качеств зерна [1, 2]. Одна-
ко использование синтетических фунгицидов 
способно привести к изменению метаболизма 
и значительному снижению урожайности [3]. 
Особо следует подчеркнуть возникновение 
устойчивости патогенов к фунгицидам, свя-
занное с микроэволюционными процессами, 
происходящими под влиянием препаратов в 
популяциях патогенов [4-5]. 
В современных экологических условиях 

необходимы новые подходы в поиске средств 
защиты растений от возбудителей заболе-
ваний. Поэтому актуален поиск средств за-
щиты растений среди веществ природного 
происхождения, не вызывающих нарушения 
экологического равновесия. Одними из таких 
веществ являются растительные алкалоиды, в 
частности алкалоиды люпина, которые могут 
быть очень эффективны при использовании их 
в качестве защитных веществ растений.
Среди групп алкалоидов производные хино-

лизидина представлены в большом количестве 
[6]. В результате широких исследований у них 
выявлены бактериостатические [7], противо-
вирусные [8], гербицидные [9], токсичные и 
другие эффекты [10-12]. В то же время алка-
лоиды могут повышать всхожесть и энергию 

прорастания семян, урожайность различных 
сельскохозяйственных культур за счет стиму-
ляции процессов обмена веществ в растениях 
[13], снижают накопление нитратов [14], они 
также обладают антимутагенным действием 
[15]. Алкалоиды, как уже было отмечено, мо-
гут использоваться как защитные вещества 
против болезней растений. Показано, что они 
могут быстро разрушаться в среде. По данным 
Gross R.,Wink M. [16] только 0,1 – 2,0 % спар-
теина остается в почве спустя 20 дней после 
его внесения. Выделены некоторые штаммы 
бактерий, способные разрушать алкалоиды in 
vitro [17]. Исследована антибактериальная и 
антигрибковая активность алкалоидного экс-
тракта растений Lupinus angustifolius против 
стандартных штаммов следующих бактерий: 
Escherichia coli, Pseudomonos aeruginosa, Ba-
cillus subtilis и Staphylococcus aureus, а также 
против таких грибков, как Candida albicans и 
C. krusei. Алкалоидный экстракт проявил зна-
чительную активность в отношении Bacillus 
subtilis, Staphylococcus aureus и Pseudomonos 
aeruginosa, в то время как слабую активность 
он показал в отношении Escherichia coli. С 
другой стороны, данный экстракт обладал уме-
ренной активностью против грибков Candida 
albicans и C. krusei. [18]. Целью наших опытов 
явилось изучение различных концентраций 
алкалоидов, выделенных из растений люпина, 
на рост и спорообразование грибов Fusarium 
в лабораторных условиях.

Материалы и методы
Исследования проводили в НИЛ цитогенетики 

растений БГУ. Объектами исследований были 
коллекционные образцы люпина желтого L. lu-
teus и узколистного L. angustifolius и коллекция 
фитопатогенов рода Fusarium. Алкалоидность 

сортов люпина желтого и узколистного опре-
деляли по [19]. Чистые алкалоиды выделяли: 
люпанин, 13-оксилюпанин – по [20], спартеина 
перхлорат, люпинин по [20, 21]. Хроматографи-
ческий анализ проводили на пластинах «Sorbfi l» 
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по методу [22], в качестве стандартов исполь-
зовали чистые препараты алкалоидов. Грибы 
культивировали на жидкой среде с постоянным 
химическим составом при температуре +24,0º С. 

В среду вносили взвесь спор гриба 1 млн.спор/
мл. В качестве контроля использовалась среда 
для культивирования грибов без добавления 
алкалоидов. 

Результаты и обсуждение
Выделенные  люпинин ,  люпанин ,  13-

оксилюпанин хорошо растворимы в среде 
Чапека при рН 5,5, спартеин – при рН 9,0-9,5. 
Мы изучали эффекты выделенных алкалоидов 
люпина при содержании их в среде 0,1; 0,5;
1,0; 5,0 г/л. Данные наших исследований пред-
ставлены в таблице. Спартеин при концентра-
ции 0,5 г/л подавлял развитие мицелия изолята 
6(10) F. oxysporum (Schlecht) Sn. et H. и в то же 
время стимулировал его спорогенез. Это ука-
зывает на активность этого алкалоида в данной 
концентрации в отношении изолята 6(10). Наи-
более чувствительными к действию спартеина 
были изоляты F. avenaceum и F. javanicum, их 
рост ингибировался по мере повышения со-
держания спартеина в среде. Так, спартеин при 
самом высоком уровне его содержания в среде 
(5,0 г/л) полностью ингибировал развитие ве-

гетативной массы F. avenaceum и F. javanicum. 
Оба гриба (F. avenaceum и F. javanicum) не яв-
ляются специфическими патогенами, вызываю-
щими заболевания люпина желтого и узколист-
ного. Вероятно, поэтому эти патогенные грибы 
нечувствительны к обработке вторичными 
токсичными метаболитами люпина. Наиболее 
высокие концентрации люпинина в среде ин-
гибировали развитие вегетативной массы как 
F. avenaceum, так и F. javanicum и значительно 
снижали активность спорогенеза F. javanicum. 
Люпинин не влиял на массу мицелия изолятов 
F. oxysporum 6/10 и F. oxysporum 6/12. В то же 
время он значительно повышал интенсивность 
спорогенеза изолята F. oxysporum 6/10 при кон-
центрации 1.0 г/л и интенсивность спорогенеза 
изолята F. oxysporum 6/12 при всех изученных 
концентрациях.

Таблица

Влияние различных концентраций алкалоидов, выделенных из растений люпина, 
на рост мицелия и спорогенез грибов рода Fusarium

Вариант

Масса мицелия, мг Количество спор, мли /мл

F.
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eu
m
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va
ni

cu
m

F.
 ox

ys
po

ru
m

 6
/1

0
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 ox

ys
po

ru
m

 6
/1

2

F.
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m

F.
 ja
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ni
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m

F.
 ox

ys
po

ru
m

 6
/1

0

F.
 ox

ys
po

ru
m

 6
/1

2

Спартеин при рН 9,0-9,5 в среде
контроль 45,38 21,16 30,64 30,16 0,710 – 0,546 3,441

0,1 г/л 45,52 21,64 31,32 22,77 0,263* – 0,515 1,954*
0,5 г/л 38,28 22,70 19,51* 24,09 0,265* – 0,850** 2,853 
1,0 г/л 40,54 28,86** 21,16 24,69 0,270* – 1,020*** 3,603 
5,0 г/л 0,0 0,0 24,66 25,06 0,0 – 0,782* 3,237 

Люпинин
контроль 48,56 27,23 38,51 32,11 0,852 0,215 0,501 0,356 

0,1 г/л 49,58 28,35 42,61 33,15 0,801 0,190 0,544 0,415*
0,5 г/л 52,51 26,66 45,18 37,14 0,791 0,186 0,538 0,426*
1,0 г/л 44,53 21,37 37,14 33,18 0,602 * 0,174 0,596* 0,436*
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Вариант

Масса мицелия, мг Количество спор, мли /мл

F.
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m
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po

ru
m

 6
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5,0 г/л 38,14* 16,11* 36,10 35,19 0,601* 0,112* 0,508 0,409 *
Люпанин

контроль 48,56 27,23 38,51 32,11 0,852 0,215 0,501 0,356
0,1 г/л 36,00* 16,31* 31,44 29,12 0,624* 0,103** 0,486 0,316 
0,5 г/л 34,91* 18,6* 32,48 24,16* 0,516** 0,151* 0,451 0,281
1,0 г/л 29,51* 15,96* 29,16* 20,18* 0,514* 0,102** 0,328* 0,272**
5,0 г/л 28,30* 14,81* 21,81* 19,11* 0,558* 0,096** 0,216** 0,264**

13-оксилюпанин
контроль 48,56 27,23 38,51 32,11 0,852 0,215 0,501 0,356 

0,1 г/л 46,54 24,34 39,46 39,10* 0,791 0,214 0,516 0,396 
0,5 г/л 54,81* 33,18* 56,18** 54,11** 0,812 0,226 0,624* 0,428*
1,0 г/л 49,18 32,11* 49,38* 48,10 * 0,903 0,193 0,735* 0,529*
5,0 г/л 53,26 29,18 45,18 35,12 0,805 0,186 0,704* 0,409 

Примечание. *  – Разница достоверна по сравнению с контролем при Р = 0,05;
** – Разница достоверна по сравнению с контролем при Р = 0,01;
*** – Разница достоверна по сравнению с контролем при Р = 0,001.

Данный факт можно рассматривать как ис-
пользование патогеном алкалоида для стиму-
ляции жизненных процессов. 
Наименее токсичным по отношению ко 

всем изученным патогенам был алкалоид 13-
оксилюпанин. Он стимулировал развитие массы 
мицелия у F. oxysporum 6/12, F. avenaceum и F. ja-
vanicum при концентрации в среде 0,5 г/л, а при 
концентрации 1,0 г/л проявление этого признака 
у F. oxysporum 6/10. Кроме того, 13-оксилюпанин 
значительно повышал интенсивность спорогене-
за у обоих изолятов 6/10 и 6/12 F. oxysporum при 
концентрации 0,5 г/л, это может указывать на его 
роль как источника азота для грибов, что было 

обнаружено в каллусной культуре люпина [23]. 
Люпанин был наиболее токсичным в отношении 
всех изученных патогенов и вызывал снижение 
активности спорогенеза и ингибировал развитие 
вегетативной массы грибов при всех изученных 
концентрациях. Полученные результаты пред-
ставляют несомненный интерес для защиты рас-
тений против возбудителей грибных болезней 
сельскохозяйственных культур и указывают на 
необходимость дальнейших исследований для 
выяснения механизма действия алкалоидов, а 
также функциональной активности действую-
щих концентраций в отношении грибных и бак-
териальных заболеваний.

Заключение
Изучены некоторые эффекты алкалоидов 

люпина (при концентрации в среде 0,1; 0,5;
1,0; 5,0 г/л) на рост и развитие патогенных для 
растений грибов рода Fusarium. Объектами для 
данного исследования послужили разные алкало-
иды видов люпина желтого (L. luteus) и узколист-

ного (L. angustifolius) и коллекция фитопатогенов 
рода Fusarium. В результате данного исследова-
ния выявлены различные токсичные эффекты 
алкалоидов на патогенные грибы растений рода 
Fusarium. Наиболее токсичным веществом в от-
ношении всех изученных патогенов был люпа-

Продолжение таблицы
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нин, а наименее токсичным - 13-оксилюпанин. 
Показано, что люпинин и спартеин имели раз-
личное влияние на изученные патогены расте-
ний. Fusarium oxysporum практически оказался 
нечувствительным к их токсичному действию. 

Эти алкалоиды были более токсичны по отно-
шению к патогенным грибам F. avenaceum и 
F. javanicum, вызывая у них снижение актив-
ности спорообразования и ингибируя развитие 
вегетативной массы гриба.
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Введение
Одной из важнейших задач современной 

биотехнологии является создание высокопро-
дуктивных форм микроорганизмов, способ-
ных синтезировать биологически активные 
соединения (антибиотики, фитогормоны, ви-
тамины, ферменты и др.). Особенно перспек-
тивными в этом плане являются бактерии 
рода Pseudomonas, обладающие природной 
способностью синтезировать свыше 300 наи-
менований различных антимикробных соеди-
нений, подавляющих развитие возбудителей 
заболеваний сельскохозяйственных растений; 
фитогормоны – индолил-3-уксусную кислоту 
(ИУК), гиббереллины, цитокинины, этилен, 

аммиак и др. а также ряд соединений, сти-
мулирующих иммунитет и повышающих их 
устойчивость к неблагоприятным факторам 
окружающей среды. За последние два десяти-
летия в этом направлении достигнуты значи-
тельные успехи, обусловленные как совершен-
ствованием традиционных методов селекции, 
так и новых современных подходов. 
Целью работы являлась разработка генети-

ческих и генно-инженерных подходов полу-
чения штаммов-продуцентов биологически 
активных соединений – фитогормонов, анти-
биотиков и пигментов на основе ризосферных 
бактерий рода Pseudomonas.

Материалы и методы
Объекты исследований – штаммы бакте-

рий P. aurantiaca B-162, P. mendocina В-1299, 
P. putida КМБУ 4308 дикого типа и их регу-
ляторные мутанты, а также штаммы E.coli 
DH 5α, E. coli TG-1 trpB28, E. coli S17/1 
(pro¯; thi¯) pUT(ApR):: miniTn5(SmR) и E. coli 
S17/1(pro¯; thi¯ ) pUT(ApR):: miniTn5(KmR), 
фитопатогенные бактерии и грибы различных 
родов и видов, векторные плазмиды pUC18, 
pAYC31, pXcmKn12 и др. Бактерии выращи-
вали в жидкой минимальной среде М9, а также 
среде Канеда, освобожденной от ионов железа 
[1] и питательном бульоне на круговой качалке 
(180-200 об/мин); при необходимости культи-
вирование бактерий осуществляли на агаризо-
ванных средах различного состава. Темпера-
тура выращивания – 28°-37°С, время – 24-96 
ч в зависимости от используемых штаммов и 
целей эксперимента. 

Для выделения феназиновых антибиотиков 
и пирролнитрина бактерии выращивали в 
среде, предложенной Levitch, Stadtman и van 
Pee [2, 3], для выделения ИУК – в среде РС 
[4]. В качестве источника углерода и энергии 
при культивировании микроорганизмов ис-
пользовали глюкозу (0,2 %) или сукцинат Na 
(0,4 %). Центрифугирование культуральной 
жидкости (КЖ) осуществляли при 5000 об/
мин в течение 15 мин. Концентрацию бакте-
рий в среде культивирования определяли по 
калибровочной кривой известным методом 
[5], клеточный экстракт получали путем об-
работки суспензии клеток ультразвуком (30 
кHz, 3 раза по 15 с).
Выделение хромосомной ДНК и электрофо-

рез в агарозном геле проводили согласно стан-
дартным методикам [6]. Подбор праймеров 
для полимеразной цепной реакции осущест-
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вляли с использованием базы данных Basic 
Local Alignment Search Tool.
Мутанты получали путем обработки бакте-

рий N-метил-N´-нитро-N-нитрозогуанидином 
в концентрации 200 мкг/мл, либо с помощью 
транспозонного мутагенеза по известной 
методике [7]. Для определения активности 
3-дезокси-D-арабиногептулозонат-7-фосфат-
синтазы (ДАГФ-синтазы), фосфоенолпируват-
синтазы (ФЕП-синтазы), трансальдолазы и 
антранилат-синтазы использовали методы [8, 
9 и др.]. Выделение феназинов осуществляли 
согласно [10], пирролнитрина – [11], а их иден-

тификацию с помощью жидкостного хромато-
графа с масс-спектрометрическим детектором 
LCMS-QP8000α («Shimadzu» Japan). Выделе-
ние и очистку пиовердина, а также определе-
ние его концентрации в растворе проводили 
по методике, описанной ранее [1]. Выделение 
N-ацил-гомосерин лактона, его идентифика-
цию и количественный анализ осуществляли 
по известным методом [12]. 
Антимикробную активность бактерий изуча-

ли стандартным методом [13]. Статистическую 
обработку данных проводили с использованием 
Microsoft Excel для Microsoft Offi ce 2000.

Результаты и обсуждение
Создание продуцентов индолил-3-уксусной 
кислоты на основе ризосферных бактерий 
P. mendocina 
В ходе изучения пути синтеза индолил-3-

уксусной кислоты (ИУК) и механизмов ее 
регуляции у ризосферных бактерий P. men-
docina ВКМВ1299 установлено, что синтез 
ауксина у данных бактерий осуществля-
ется с участием ИПВК-пути (через индол-
3-пировиноградную кислоту), в котором 
задействовано три фермента – триптофан-
аминотрансфераза, индолпируват-декарбо-
ксилаза и индолацетальдегид-дегидрогеназа 
[14]. Показано, что регуляция шикиматного 
пути у изучаемых бактерий осуществляется 
на уровне 3-дезокси-D-арабиногептулозонат-
7-фосфат-синтазы (ДАГФ-синтазы) с помо-
щью ретроингибирования двумя аминокисло-
тами – тирозином и триптофаном. Репрессия 
синтеза данного фермента у изучаемых бакте-
рий не зарегистрирована. Синтез триптофана 
контролируется с помощью репрессии trpE-, 
trpD- и trpC-генов триптофаном, а также пу-

тем ретроингибирования антранилат-синтазы 
триптофаном. Синтез двух ферментов – 
индолпируват-декарбоксилазы и триптофан-
аминотрансферазы индуцируется триптофа-
ном, синтез последнего фермента, кроме того, 
репрессируется антранилатом.
С помощью НГ-мутагенеза и последующей се-

лекции клонов на устойчивость к токсическому 
аналогу триптофана – 5-фтор-DL-триптофану 
получены регуляторные мутанты, способные к 
сверхсинтезу ИУК. Продукция гормона у одного 
из полученных мутантов (штамм 9-40) оказалась 
в 10 раз выше, чем у исходного штамма [15]. 
Сверхсинтез ИУК коррелировал с повышенным 
уровнем синтеза ключевых ферментов арома-
тического пути – ДАГФ-синтазы и триптофан-
синтазы в 2 раза, триптофан-аминотрансферазы 
и индолилпируват-декарбоксилазы – пример-
но в 8 раз (Табл. 1). Кроме того, при обработ-
ке растений препаратом мутантных бактерий 
P. mendocina 9-40 в экспериментах in vitro на-
блюдалась значительная стимуляция их роста 
(Рис. 1).

Таблица 1

Активность ферментов пути синтеза ИУК у бактерий дикого типа P. mendocina 
ВКМВ1299 и регуляторного мутанта 9-40 

Ферменты Удельная активность (нмоль/мин · мг белка)

Дикий тип Мутант 9-40
ДАГФ-синтаза 7,1 14,5
Антранилат-синтаза 1,0 2,2
Триптофан-аминотрансфераза 3,0 25,0
Индолилпируват-декарбоксилаза 8,6 700
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Рис. 1. Стимуляция роста растений томата под действием препарата мутантных бактерий P. mendocina 9-40.

С целью создания генно-инженерного 
штамма-продуцента ИУК на основе бакте-
рий P. mendocina было осуществлено клони-
рование ipdc-гена (кодирует синтез фермента 
индолилпируват-декарбоксилазы) с использо-
ванием векторов pUC18 и pXcmKn12 в клет-
ках E. coli DH5α. В результате, была получе-
на гибридная плазмида pTVN4 (4,5 т.п.н.) со 
вставкой ipdc-гена, размер которого – 1,7 т.п.н. 
[16]. Наличие вставки ipdc-гена было дока-
зано с помощью повторной ПЦР, способно-
стьи синтезировать ИУК рекомбинантными 
бактериями E. coli, а также по наличию в их 
клетках ИПВК-декарбоксилазной активно-
сти. Осуществлено секвенирование ipdc-гена 
и установлен его точный размер – 1 764 п.н. 
Проведено переклонирование ipdc-гена в век-
тор pAYC31 с целью изучения его экспрессии 
в клетках P. mendocina. Сконструирована плаз-
мида pAYSCD1.7, стабильно наследующаяся в 
бактериях P. mendocina. Наличие в их клетках 
рекомбинантной плазмиды со встроенным 
ipdc-геном обеспечивает повышенный уро-
вень синтеза ИПВК-декарбоксилазы (в 5,3 

раза) и ауксина, соответственно. Таким обра-
зом, регуляторный мутант P. mendocina 9-40 
и рекомбинантный штамм, клетки которого 
несут плазмиду pAYC1.7, включающую ipdc-
ген, могут быть рекомендованы для создания 
новых биопрепаратов биостимулирующего 
рост растений действия. 

Создание продуцентов антибиотиков арома-
тической природы на основе ризосферных 
бактерий P. aurantiaca 
Анализ  ризосферных  бактерий  рода 

Pseudomonas на предмет высокой антимикроб-
ной активности и наличия в их геноме генов, кон-
тролирующих синтез антибиотиков пирролни-
трина, феназинов, 2,4-диацетилфлороглюцинола 
и пиолютеорина позволил отобрать штамм P. 
aurantiaca B-162, пригодный для использования 
в биотехнологических целях. 
Масс-спектрометрический анализ фена-

зинового комплекса, синтезируемого бакте-
риями P. aurantiaca B-162 показал, что он 
включает феназин, 1-оксифеназин и феназин-
1,6-дикарбоксилат (Рис. 2, Рис. 3) [17, 18]. 
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Рис. 2. Спектр поглощения (А) и масс-спектр (Б) феназина и феназин-1,6-дикарбоксилата: 1 – феназин, 
2 – феназин-1,6-дикарбоксилат.

Рис. 3. Спектр поглощения (А) и масс-спектр (Б) 1-оксифеназина.

Установлено, что исследуемые бактерии 
являются природными продуцентами фена-
зинов, уровень продукции которых составля-
ет в оптимизированных условиях 71-76 мг/л, 
что превышает таковой у известных бактерий 

Pseudomobas. Масс-спектрометрический ана-
лиз позволил выявить у бактерий P. aurantia-
ca B-162 антибиотик пирролнитрин (Рис. 4), 
уровень продукции которого соответствует 
5,6 мг/л.

Рис. 4. Спектр поглощения (А) и масс-спектр (Б) пирролнитрина.

Наибольшая антимикробная активность 
пирролнитрина проявляется в отношении фи-

топатогенных грибов A. alternatа и F. culmorum 
(фунгицидная доза составляет 2,5-3,5 мкг/мл), 
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тогда как бактерицидная доза в отношении фи-
топатогенных бактерий Pseudomonas и Erwinia 
в 3,5 раза выше (7,5-12,5 мкг/мл).
Исследование механизмов синтеза фе-

назиновых антибиотиков у бактерий P. au-
rantiaca В-162 осуществляли на уровне 
ключевых ферментов щикиматного пути – 
ДАГФ-синтазы, фосфоенопируват-синтазы 
(ФЕП-синтазы), трансальдолазы, а также 
антранилат-синтазы –основного фермента 
пути синтеза триптофана – предшественни-
ка пирролнитрина. Установлено, что ДАГФ-
синтаза изучаемых бактерий представлена 
двумя изоферментами (ДАГФ-синтазой [phe] 
и ДАГФ-синтазой [tyr]), которые подвержен-
ны ретроингибированию фенилаланином и 
тирозином. Кроме того, активность ДАГФ-
синтазы ингибируется феназином, действие 
которого носит бесконкурентный характер, и 
стимулируется ионами металлов, наиболее ак-
тивными среди которых являются ионы Со2+, 
Сu2+ и Fe2+. Синтез ДАГФ-синтазы у бактерий 
P. aurantiaca B-162 осуществляется конститу-
тивно [20]. На активность ФЕП-синтазы ока-
зывают стимулирующее действие ионы Mg2+, 
Fe2+ и Со2+, в то время как трансальдолаза с 
помощью ионов металлов не регулируется. 
Антранилат-синтаза подвержена ретроинги-
бированию триптофаном, что характерно для 
всех представителей рода Pseudomonas. Кроме 
того, установлено, что синтез антибиотиков 
феназинового ряда у бактерий P. aurantiaca 
B-162 контролируется QS-системой с уча-
стием позитивного регулятора метаболизма 
N-гексаноил-гомосерин лактона [21]. 
Впервые с помощью химического мутаге-

неза и последующей селекции на устойчи-
вость к токсическим аналогам метаболитов 
ароматических пути (азасерину, m-фтор-DL-
фенилаланину и 6-диазо-5-оксо-L-норлейцину) 
получены мутанты P. aurantiaca B-162 – про-
дуценты антибиотиков феназинового ряда, 
уровень синтеза которых у отдельных штам-
мов (а именно, мутанта B-162/498 и B-162/55 
достиг 205 мг/л, что в 3 раза, выше, чем у бак-
терий дикого типа). В ходе дальнейшего мута-
генеза получен штамм B-162/255, устойчивый 
к более высоким концентрациям m-фтор-DL-
фенилаланина, уровень продукции феназинов 
у которого достиг 420-450 мг/л, что в 5,6 раза 
выше, чем у бактерий дикого типа и почти в 

17 раз – чем у ранее описанных продуцетов P. 
fl uorescens и P. chlororaphis. Установлено, что в 
основе сверхсинтеза феназиновых антибиоти-
ков у мутантных штаммов лежит дерегуляция 
ДАГФ-синтазы (снятие ингибирования фе-
нилаланином, тирозином и феназином), либо 
сверхсинтез N-гексаноил-гомосерин лактона 
(в 2 и 2,3 раза выше для мутантов B-162/298 
и B-162/255, соответственно, чем у исходного 
штамма) [19, 22]. 
Показано, что бактерии P. aurantiaca облада-

ют антимикробной активностью в отношении 
широкого спектра фитопатогенных микроорга-
низмов – бактерий (E. aroideae; E. carotovora; 
P. atrofaciens; P. glycinea; P. lachrymans; P. lupi-
ni; P. pisi; P. syringae; P. vignae; P. xanthochlora 
) и грибов (A. alternata; A. brassicicola A. infec-
toria A. ternnuisima, Ascochyta sp.; B. cinerea; 
F. avenaceum; F. culmorum; F. culmorum; F. cul-
morum; F. oxysporum; F. oxysporum; F. sambuci-
num; F. emitectum; 13 – S. sclerotiorum, 14 – P. 
infestans; 15 – P. infestans) [23]. На примере 
мутантных бактерий P. aurantiaca В-162/498 
продемонстрирована антифунгальная актив-
ность в системе in planta, что проявлялось в 
подавлении развития инфекций, вызванных 
B. cinerea, Ascochyta sp., F. avenaceum и F. 
semitectum, а также снятии неспецифического 
фитотоксического действия этих организмов 
в отношении исследуемых культур растений 
(огурцы и пшеница). 
В условиях производственного экспери-

мента показано, что 4-х кратная обработка 
растений огурца культурой клеток мутантно-
го штамма P. aurantiaca В-162/498 привела к 
увеличению их высоты на 50 % по сравнению 
с контрольной группой [24]. Показано, что 
ростостимулирующая активность бактерии 
P. aurantiaca связана с синтезом фитогормона 
гиббереллиновой кислоты [25].

Создание продуцентов флуоресцирующего 
пигмента пиовердина Рм на основе ризос-
ферных бактерий P. putida 
Известно, что ризосферные бактерии ро-

да Pseudomonas способны синтезировать 
водорастворимые желто-зеленые флуорес-
цирующие пигменты – пиовердины, выпол-
няющие функции сидерофоров. Молекулы 
пиовердинов состоят из трех структурно-
функциональных элементов, представленных 
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хромофором (диоксихинолиновым ядром), 
дикарбоновой кислотой (или ее амидом) и 
пептидной цепью. В состав диоксихиноли-
нового ядра входит катехольная структура, 
две реакционно-активные ОН-группы кото-
рой находятся в С8- и С9-положении. Две 
других ОН-группы принадлежат гидроксили-
рованным производным Nδ-оксиорнитина и 
N-оксиаспарагиновой кислоты, находящихся 
в пептидной части молекулы пигмента. Пере-
численные группы обеспечивают высокую хе-
латирующую активность пиовердинов. В этом 
плане представлялось интересным изучить 
физико-химические свойства пиовердина Pm, 
синтезируемого ризосферными бактериями 
P. putida КМБУ 4308, в том числе его антиок-
сидантную активность.
Анализ молекулярного строения пигмента по-

зволил установить, что в его состав, помимо аро-
матического (диоксихинолинового) ядра, входит 
пептид, включающий пять различных аминокис-
лот: треонин, серин, лизин, аспарагиновую кис-
лоту и Nσ-оксиорнитин в молярном соотноше-
нии 3:2:1:1:1. Исследование физико-химических 
свойств пиовердина Рm показало высокую сте-
пень сродства пигмента не только к Fe3+-ионам, а 

также ионам тяжелых металлов – Zn2+, Ni2+, Co2+, 

Sn2+, Cu2+, Cd2+, W6+ и Mo6+. Хелатирующая Fe3+-
ионы активность пиовердина Рm обеспечивает 
бактериям P. putida антимикробную активность 
в отношении широкого спектра про- и эукарио-
тических микроорганизмов [26]. 
Использование методики перекисного 

восстановления в системе ПНТХ (ПНТБ)-
рибофлавин позволило впервые зарегистри-
ровать наличие антиоксидантной активности 
у пиовердина Pm. При этом уровень антира-
дикальной активности пигмента оказался до-
статочно высоким и сравнимым с таковым для 
известных органических антиоксидантов при-
родного происхождения. В частности, 50 %-ое 
ингибирование свободнорадикальных процес-
сов в присутствии пиовердина Pm наблюдалось 
при его концентрации 25 мкг/мл, а максималь-
ный уровень (около 90 %) – при 90 мкг/мл, что 
сопоставимо с действием меланина и других 
полифенолов (Табл. 2) [27]. 
Полученные результаты открывают перспек-

тивы для использования пиовердина Pm в ка-
честве антирадикального агента и разработке 
на его основе антиоксидантных препаратов 
нового поколения. 

Таблица 2

Сравнительная характеристика активности антирадикальных препаратов 
природного происхождения

Соединение Антирадикальная 
активность I50 мкМ/л

Цитотоксическое
действие (IC50 мкМ/л*)

Пиовердин Pm 20,6+ 3,5 2010+9,3
Кверцетин 35,7 + 1,6 64,1+ 5,1
Морин 52 + 2 454,2+ 14,2
Рутин 31,5 + 2,5 >1280

Примечание. Цитотоксичность по отношению к культуре клеток линии К562 эритробластного криза хрониче-
ского миелоидного лейкоза человека. 

C использованием НГ и транспозонного 
(Тn5) мутагенеза получены мутанты F14, 
F17, F18, F19 P. putida, характеризующиеся 
повышенной в 1,6-2,5 раза по сравнению с 
бактериями дикого типа продукцией пио-

вердина Pm (Табл. 3) и обладающие высокой 
антимикробной активностью. Особенностью 
полученных мутантов является способность 
к синтезу пигмента в присутствии ионов 
железа [5]. 
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Таблица 3

Продукция пиовердина Pm мутантными штаммами P. putida 

Уровень синтеза пиовердина Pm при оптимальных условиях

Штамм Количество пиовердина 
мкг/мл 

Количество клеток 
×109/мл 

Удельная продукция пио-
вердина мкг×10-9/КОЕ 

Дикий тип 752 2,77 271,48
М 8 1220 1,92 635,42
F14 900 1,79 502,79
F17 800 1,81 441,99
F18 930 2,04 455,88
F19 938 1,75 536,00

Исследование антагонистической актив-
ности бактерий P. putida КМБУ 4308 показа-
ло высокую антимикробную (подавляет рост 
более 95,9 % культур) активность изучаемых 
бактерий. Не менее интересным свойством 
бактерий P. putida КМБУ 4308 оказался их 
фитостимулирующий эффект, связанный, ве-
роятно, с антиоксидантной активностью пиг-
мента. Стимулирующее действие изучаемых 
бактерий зарегистрировано в отношении 24 
сельскохозяйственных культур. На уровне 
проростков увеличение основных показате-
лей роста возрастало в 2–4 раза. Полученные 

данные аргументировали вывод, что штамм 
P. putida КМБУ 4308 является перспектив-
ным объектом агробиотехнологии и может 
быть использован для создания на его основе 
биопрепарата широкого спектра противоми-
кробного действия, обладающего одновре-
менно антиоксидантной активностью, а также 
способностью стимулировать рост растений. 
Особенно перспективным оказалось примене-
ние препаративной формы бактерий P. putida 
КМБУ 4308 для борьбы с галловой нематодой 
(эффективность подавления инфекции на куль-
туре огурцов [28].

Заключение
Таким образом, на основе ризосферных бак-

терий Pseudomonas осуществлено конструиро-
вание штаммов-продуцентов биологически ак-
тивных веществ – индолил-3-уксусной кислоты 
(на основе штамма P. mendocina), антибиотиков 
феназинового ряда (на основе P. aurantiaca) и 
флуоресцирующего пигмента пиовердина (на 
основе P. putida). Показано, что уровень синтеза 

ИУК возрос в 10 раз (по сравнению с исходным 
штаммов дикоого типа), феназиновых антибио-
тиков – в 6 раз, пиовердина – в 2,5 раза. Изуче-
ны механизмы, лежащие в основе повышения 
продуктивности штаммов, дана оценка их био-
логической активности. Рассмотрены возмож-
ные подходы к практическому использованию 
штаммов-продуцентов. 
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Введение
Современное развитие отрасли животновод-

ства имеет несомненные достижения в реше-
нии продовольственной программы. Однако 
возникает ряд проблем, связанных, в частно-
сти, с широкомасштабным применением мето-
дов искусственного осеменения, позволяющих 
существенно расширить возможности селек-
ции. Искусственное осеменение дает огром-
ный положительный эффект, но при бескон-
трольности может нанести и большой ущерб 
генофонду. Обмен генетическим материалом 
между разными странами сопровождается рас-
пространением различных заболеваний, вы-
зываемых редкими мутациями, возникшими 
у выдающихся представителей коммерческих 
пород черно-пестрого скота [1–5].
Генные мутации, как правило, затрагивают 

участки ДНК, соответствующие одному гену. 
Молекулярный механизм генных мутаций свя-
зан с выпадением, добавкой или заменой ну-
клеотидов. В результате изменяется процесс 
экспрессии мутантного гена, обуславливаю-
щий изменения биохимических и физиологи-
ческих функций организма.
Фенотипически мутация часто проявляет-

ся в форме врожденных уродств (аномалий), 
снижении жизнеспособности и устойчивости 
к болезням, нарушении воспроизводительной 
функции. Степень влияния мутантного гена 
на жизнеспособность организма животного 
может быть различной. Часть генных мутаций 
вызывает летальный исход на разных этапах 

внутриутробного развития или вскоре после 
рождения животных. 
Поэтому прогрессивное ведение селекци-

онной работы требует новых методов оценки 
генотипов высокопродуктивных племенных 
животных. ДНК-диагностика наследственных 
заболеваний позволяет выявлять скрытых но-
сителей врожденных дефектов и, тем самым, 
контролировать процесс распространения ге-
нетических мутаций в популяции.
Примерами таких врожденных аномалий, 

вызывающих заболевания крупного рогатого 
скота, являются:

– дефект иммунной системы или дефицит 
лейкоцитарной адгезии (BLAD – Bovine leu-
kocyte adhesion defi ciency);

– дефицит фермента уридинмонофосфат-
синтазы (DUMPS – defi ciency of uridine mono-
phosphate synthase). Данные заболевания 
обусловлены точковыми мутациями, насле-
дуемыми по аутосомно-рецессивному типу. 
Благодаря отсутствию фенотипических при-
знаков заболевания у гетерозигот наблюдается 
очень высокая скорость распространения му-
таций, что приводит к быстрому накоплению 
их в популяции и появлению гомозиготных, с 
фенотипическим проявлением болезни, жи-
вотных [3–5]. 
Экономический ущерб в результате распро-

странения таких мутаций приводит к необ-
ходимости строгого генетического контроля 
импортируемого материала. 
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Материалы и методы исследования
Для амплификации фрагмента гена CD18 

(BLAD) использовали праймеры [5]: 
BL-1: 5´- tga gac cag gtc agg cat tgc gtt ca-3´,
BL–2: 5´-ccc cca gct tct tga cgt tga cga cga ggt-3´. 

ПЦР проводили в амплификаторе в конечном 
объеме 25 мкл в следующем режиме: «горячий 
старт» - 3 мин 93° С. Затем 35 циклов амплифи-
кации в режиме: 93° C – 1 мин – денатурация; 62° 
С – 1 мин – отжиг праймеров; 72° С – 1,5 мин – 
синтез. Элонгация – 5 мин при 72° С. 
Длина амплифицированного фрагмента ДНК 

составляет 132 пн. В норме он расщепляется 
рестриктазой TagI на два фрагмента длиной 71 
и 61 пн. (гомозиготный генотип TL/TL CD18) 
(Табл.1). Мутация в гене CD18 приводит к ис-
чезновению сайта узнавания для рестриктазы. 
Продукт рестрикции на электрофореграмме ви-
зуализируется одной яркой полосой длиной 132 
пн (гомозиготный генотип BL/BL CD18). У особи 
c гетерозиготным генотипом TL/BL присутству-
ют два аллеля – нормальный (TL-аллель CD18) 
и мутантный (BL-аллель CD18), и на электро-
фореграмме гетерозигота TL/BL CD18 имеет три 
полосы длиной 132, 71 и 61пн (Рис. 1).

Объект исследования – быки-производители 
и племенное ядро селекционного стада круп-
ного рогатого скота племенных предприятий 
Гомельской, Витебской и Минской областей 
Республики Беларусь. 
Процедура диагностики включает сле-

дующие этапы: выделение ДНК; аллеле-
специфичная амплификация участка ДНК, 
несущего мутацию; идентификация генотипа 
с помощью горизонтального и вертикального 
гель-электрофорезов.
Для анализа в качестве биологических об-

разцов использовалась кровь или сперма ис-
следуемых животных. Выделение ДНК из 
крови проводили с помощью стандартных 
наборов (фирма Fermentas, Литва). Выделе-
ние ДНК из спермы осуществлялось методом 
солевой экстракции с некоторыми нашими 
модификациями [3]. Примерное количество 
выделенной ДНК составляет 2–3 мкг.
ДНК-диагностику животных по генам BLAD 

и DUMPS проводили с помощью метода 
полимеразной цепной реакции по поли-
морфизму длин рестриктных фрагментов 
ДНК (ПЦР/ПДРФ).

Рис. 1. Фореграмма продуктов амплификации и рестрикции 
в 2 % агарозном геле фрагмента гена CD18 (BLAD).
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Помимо «исчезновения» сайта узнавания 
для определенных рестриктаз, в некоторых 
случаях вследствие мутации, в гене может 
возникнуть дополнительный сайт. Молекуляр-
ной основой BLAD является точковая замена 
(аденин-гуанин) в положении 383 кДНК CD18, 

что приводит к аминокислотной замене в мо-
лекуле белка (вместо аспарагиновой кислоты 
синтезируется глицин). Такая точковая мута-
ция приводит к исчезновению сайта рестрик-
ции для TagI и появлению дополнительного 
сайта для HaeIII [3,5,6] (Табл. 1).

Таблица 1

Схема определения генотипа крупного рогатого скота по точковой мутации 
в гене CD18 (BLAD) после гидролиза амплификата эндонуклеазами TagI и HaeIII 

по длине рестрикционных фрагментов

Генотип CD18 (BLAD)
Длина фрагментов после рестрикции 

рестриктазами (пн)

TagI HaeIII

TL/TL (гомозиготный генотип), здоровое животное 71, 61 87, 45
TL/BL (гетерозиготный генотип), скрытый носитель 
мутантного BLAD-аллеля 132, 71, 61 87, 68, 45, 19

BL/BL (гомозиготный генотип),больное животное 132 68, 45, 19

Рестрикционный анализ амплифицирован-
ного продукта, содержащего участок с ну-
клеотидной заменой, позволяет различать жи-
вотных с нормальным генотипом и носителей 
мутантного BLAD-аллеля.
Для ДНК-диагностики мутации гена DUMPS 

амплификацию проводили с помощью олигону-
клеотидных праймеров следующего состава [7]

UMPS L 5`gcaaatggctgaagaacattctg -3`
UMPS R 5` gcttctaactgaactcctcgagt-3`
В результате амплифицируется фрагмент 

гена уридинмонофосфат-синтазы длиной 108 
п.н. Продукт амплификации подвергался ре-
стрикции с помощью фермента Ava1, разре-
зающей ДНК по схеме:

5`…C ↓Py C G Pu G…3`
3`….G Pu G C Py↑ C..5`

В амплифицируемом участке ДНК нахо-
дятся два сайта узнавания для эндонуклеазы 
Ava1. Размер амплификата составляет 108 
bp. В случае разрезания продукта амплифи-
кации рестриктазой на фрагменты 53, 36 и 
19 bp, образец диагностируется как гомози-
готный TD/TD DUMPS–генотип (здоровое 
животное). Если в результате рестрикции 
образуются фрагменты 89, 53, 36, 19 bp, жи-
вотное диагностируется как гетерозиготный 
TD/DP DUMPS–генотип (скрытый носитель 
мутации) (Табл 2).

Таблица 2

Схема определения генотипа по точковой мутации в гене уридинмонофосфат-синтазы 
(DUMPS) по длине рестрикционных фрагментов 

Генотип по гену DUMPS
Длина фрагментов 
после рестрикции 

эндонуклеазой Ava1 (bp)

TD/TD (гомозиготный генотип здорового животного) 53, 36, 19 
TD/DP (скрытый носитель мутации DUMPS) 89, 53, 36, 19
DP/DP (гомозиготный генотип больного животного) 89, 19
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Оценку результатов амплификации и ре-
стрикции проводили с помощью горизонталь-

ного (2 % агарозный гель) и вертикального 
(12 % акриламидный гель) электрофорезов. 

Результаты и обсуждение
1. ДНК-диагностика наследственного 
заболевания крупного рогатого скота, 
обусловленного точковой мутацией в гене 
CD18 (врожденный иммунодефицит)
Врожденные иммунные дефициты возника-

ют вследствие генетически детерминирован-
ной неспособности организма животного реа-
лизовать иммунный ответ. Они, как правило, 
связаны с наследственно обусловленной не-
способностью к полноценному иммунному от-
вету. В организме таких животных возникают 
морфологические функциональные расстрой-
ства клеточного и гуморального иммунитета 
на различных этапах развития популяций Т- и 
В-лимфоцитов, макро- и микрофагов, образо-
вания иммуноглобулинов и компонентов си-
стемы комплемента [8]. 

BLAD – это болезнь, связанная с дефектом 
иммунной системы крупного рогатого скота. 
Молекулярной основой BLAD является точко-
вая замена (аденин-гуанин) в положении 383 
кДНК CD18, которая приводит к аминокислот-
ной замене в молекуле белка (вместо аспара-
гиновой кислоты синтезируется глицин) [5-8]. 
В результате точковой мутации гена CD18 на-
рушается вся цепочка экспрессии β-интегрина, 
поверхностного белка нейтрофилов (разно-
видность лейкоцитов) и, как результат этого, 
лейкоциты теряют активность и неспособны 
выполнять защитную фагоцитарную функ-
цию. Нарушается процесс диапедеза, т.е. бло-
кируется способность лейкоцитов проникать 
через кровеносные капилляры и двигаться с 
кровотоком к очагу инфекции. Эти нарушения 
способствуют развитию иммунодефицитного 
состояния животного, при котором особь по-
гибает от любой инфекции.
Проявление иммунодефицита или BLAD-

синдрома:
Животные с мутантным аллелем (гетерози-

готный генотип TL/ BL) – здоровые, но явля-
ются скрытыми носителями мутации. 
Болезнь  фенотипически  проявляется 

только у гомозиготных по мутантному гену 

особей (рецессивный гомозиготный генотип 
BL/BL). 
Больные животные имеют замедленный 

рост, тусклую взъерошенную шерсть, язвы 
в ротовой полости, шаткость зубов, а из-за 
низкой резистентности и нарушения иммуни-
тета телята гибнут в 2-7 месячном возрасте от 
инфекционных болезней (диарея, пневмония 
и др.) [5, 6, 8].
Впервые это заболевание, сопровождающее-

ся большой потерей телят от инфекций, обна-
ружили при исследовании прямых потомков 
знаменитых американских быков – родона-
чальников голштинской породы: Осборндэй-
ла Айвенго, Карлин М.Айвенго Белл, Пайсент 
Айвенго Стар. В США в 1992 г. носителями 
BLAD-синдрома было 15,6 % быков и 6 % ма-
точного поголовья, а экономический ущерб 
оценен в 5 млн. долларов [5]. Интересно, что 
Япония буквально за 4 года (1992-1996 гг.) 
после проведения ДНК-диагностики имму-
нодефицита снизила частоту встречаемости 
мутации BLAD с 13,4 до 0,31 % [2]. В Россию 
и Украину BLAD был завезен с потомками 
его внука – Айвенго Белла [1,3,4]. В Бела-
руси развернута крупномасштабная работа 
по генетическому улучшению белорусской 
черно-пестрой породы скота. Животноводство 
республики интенсивно развивается, приме-
няя методы искусственного осеменения, мак-
симально используя при этом лучших быков 
голштинской породы, ввозимых из-за рубежа. 
Поэтому несомненно, что ситуацию по рас-
пространению мутации BLAD и в Беларуси 
следует держать под контролем. 
Анализ генетической структуры популяций 

черно-пестрой породы крупного рогатого ско-
та по гену CD18 показал, что частота встречае-
мости мутантного аллеля CD18ВL составляет 
0.03 (Табл.3). Выявлены носители мутации, 
несущие дефектный аллель в геторозиготном 
состоянии (TL/BL). Процент гетерозиготных 
генотипов TL/BL гена CD18 составил 6,61 % 
(Табл.3). 
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Таблица 3 

Анализ генетической структуры популяций черно-пестрой породы 
крупного рогатого скота в Беларуси по гену CD18 (BLAD)

Принадлежность Количество 
особей (n)

Частота встречаемости

генотипов, % aллелей ± ошибка 

TL/TL TL/BL BL/BL TL BL
РСУП «Витебск 
племпредприятие» 117 99,15 0,85 – 0,99±0,011 0,01±0.011

РСУП « Минское 
племпредприятие» 87 97,7 2,3 – 0,99±0.006  0,01±0.006

РУП «Гомельплемпредприятие» 89 97,75 2,25 – 0,99±0.011 0,01±0.011

ЗАО «Липовцы» 
Витебского района 120 95,84 4,16 – 0,98±0.013 0,02±0.013

СПК «Калиновый Лог»
Талочинского района 20 65,0 35,0 – 0,83±0.085 0,17±0.085

ГУСП «Племзавод «Мухавец» 
Брестского района 80 96,25 3,75 – 0,98±0.015 0,02±0.015

РУСП «Племенной завод 
Красная звезда» ♀ 39 97,44 2,56 – 0,99±0,018 0,01±0,018

СПК «Снов»
Минское племпредприятие 206 98,05 1,95 – 0,99±0,007 0,01±0,007

среднее 758 93,39 6,61 0,97 0,03

В результате проведенных нами моле-
кулярно-генетических исследований быков-
производителей РУСП «Несвижский филиал 
Минского племпредприятия» выявлен один из 
носителей мутации BLAD. Это бык «Милан» 

отечественной черно-пестрой породы. Про-
слежена родословная быка «Милана», ведуще-
го свое происхождение от знаменитого предка 
Карлин М.Айвенго Белл – носителя мутации 
BLAD (Рис. 2). 

♂Милан 58571 (BL/ TL – носитель BLAD)

♀Зосима 103 ♂Манди 599863
TV – свободен от CVM
TL – свободен от BLAD

♀Гавань 1703 ♂Мэр30747/617 ♀Р.Л. Манди 14689202 ♂К Суперсайер 400935 
TL

♀Лоза 2625
♂Миф 599835/1095 ♂П. Фантастик 

1839194 ♀Марта 
139907649

♂Ледман 
1983348 

TL

♀Л. С. Джен 
3817647

♂К.В. 
Таб 

1876240 
TL

♂Хуберт 18382
♂Одиссей 914

♂Традишн 
1682485

♂Валиант 
1650414

Михель 502871

♂Валиант 
1650414

♂ Белл 502528/1667363 
(Карлин М.Айвенго 

Белл – TL/BL)

♀30747

Рис. 2. Генеологическая схема передачи аллеля BLAD быку Милану от знаменитого американского 
предка Карлин М.Айвенго Белл (генотип TL/BL).
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В Витебском племпредприятии диагности-
рован скрытый носитель мутации BLAD – бык 
«Ребус». Это представитель линии Монтвик 
Чифтейна.
В результате проведенных нами исследо-

ваний было установлено, что нетель, достав-
ленная из Венгрии и ее приплод в количестве 
2-х телят, а также молодняк от быка «Ребуса» 
унаследовали мутацию BLAD в гене СD18 (ге-
терозиготный генотип TL/BL).
При исследовании иммунологических по-

казателей крови носителей мутации BLAD 
отклонений не установлено, что подтвержда-
ет данные о том, что фенотипически болезнь 
проявляется только у гомозиготных по мутант-
ному гену особей (рецессивный гомозиготный 
генотип BL/BL).
В СПК «Калиновый Лог» из 20-ти телят, 

рожденных от быка «Ребуса» у 7-ми диагно-
стировали мутацию BLAD. Также было уста-
новлено большое непроизводительное выбы-
тие телят от быка «Ребуса» в раннем возрасте. 
Падеж телят произошел по причине врожден-
ного иммунодефицита, обусловленного гомо-
зиготным генотипом ВL/BL, которые элими-
нированы естественным отбором. Поскольку 
животные с гетерозиготным генотипом TL/BL 
являются скрытыми носителями мутации, не-
обходимо индивидуально подходить к их ис-
пользованию, а именно, при подборе родитель-
ских пар исключить возможность получения 
рецессивных BL/BL – гомозигот. 
Анализ генеалогической схемы линии Кар-

лин М.Айвенго Белл показал, что современные 
потомки, в родословной которых присутству-
ют линии Лаусон, Вендег, Самуэл, должны 
обязательно подвергаться ДНК-диагностике 
на носительство мутации BLAD.

2. ДНК-диагностика дефицита фермента 
уридинмонофосфат-синтазы (DUMPS) 
крупного рогатого скота, обуславливаю-
щего раннюю абортируемость эмбрионов у 
крупного рогатого скота
Недостаточность уридинмонофосфатсинта-

зы и связанное с нею наследственное заболева-
ние оротовая ацидоурия – описано у человека. 
Дефицит уридинмонофосфат-синтазы прояв-
ляется и у крупного рогатого скота (DUMРS). 
Эта аномалия была обнаружена у черно-
пестрого и красно-пестрого голштинского 

скота в США и Европе. Уридинмонофосфат-
синтаза (UMРS) контролирует превращение 
уротата в уридинмонофосфат, который необ-
ходим для биосинтеза пиримидинов [9-10]. 
Работами ученых института биохимии Се-
верной Каролины, изучавшими оротовую 
ацидоурию, было доказано, что заболевание 
обусловлено изменением в структуре белка 
уридинмонофосфат-синтазы [10,11].
Причиной заболевания является точковая 

мутация (замена цитозина на тимин), воз-
никшая в 405 кодоне кодирующей части гена 
уридинмонофосфат-синтазы. Ген локализо-
ван на первой хромосоме: 1 q34-36. Мута-
ция ведет к появлению вместо смыслового – 
стоп-кодона. Точка мутации обозначена как 
R405Stop [9]. Данная мутация нарушает цикл 
синтеза пиримидиновых оснований, которые 
являются неотъемлемым компонентом для 
синтеза нуклезидфосфатов. Так как в моло-
ке лактирующих коров, гетерозиготных по 
DUMРS, наблюдается повышенное содер-
жание оротата, то можно предположить, что 
данная мутация вызывает нарушение декар-
боксилазной функции [10].
Болезнь  дефицита  фермента  ури  ди-

нмонофосфат-синтазы фенотипически про-
является у рецессивных гомозигот (DP/DP-
DUMРS). Этот генетический дефект вызывает 
летальность эмбрионов на ранней стадии раз-
вития. У гетерозигот на 50 % наблюдается сни-
жение ферментной активности UMРS в крови 
и повышение содержания уротата в молоке. 
Выявлено, что гетерозиготные коровы имеют 
более длинный межотельный период [11]. 
В 1992 году группа ученых под руковод-

ством Шанкса исследовала потомков элитного 
быка Skokie Sensation Ned («Нед») – высоко-
продуктивного представителя голштинской 
породы, у которого впервые была обнаружена 
мутация DUMРS. Было установлено, что по-
томки «Неда» являются носителями данной 
мутации. [7,8]. 
Швенгером в 1994 г. был предложен метод 

обнаружения рецессивных гомозигот у эм-
брионов, получаемых in vitro [11] В ряде стран 
в родословных быков указываются результа-
ты исследований на носительство мутации 
DUMРS.
Учеными США проведен анализ уровня фер-

мента UMРS у 85-ти коров – дочерей 7-ми бы-
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ков голштинской породы, у которых была об-
наружена частичная недостаточность данного 
фермента. Активность UMРS в эритроцитах 
43-х дочерей была в норме, у остальных 42-х 
коров она составляла половину нормы. Предпо-
лагается, что дефицит UMРS может приводить 
к торможению роста скота. Частота аномаль-
ных животных у голштинского скота составила 
2,34 % [12] Среди 287-ми наиболее интенсивно 
используемых быков в США и Европе – четыре 
были носителями мутации (13,14).
Начиная с конца 90-ых годов, исследования 

по выявлению генетических мутаций, в том 
числе и DUMРS, ведутся по всей Европе. В 
скрытой форме данное заболевание достаточ-
но быстро распространяется среди животных 
голштинского и черно-пестрого скота, разво-
димых в Европе, где частота мутации дости-
гала более 2-х процентов [11-13]. В резуль-

тате проведения молекулярно-генетических 
исследований, позволяющих контролировать 
распространение мутантных аллелей гена 
UMPS, численность скрытых носителей му-
тации снижена до 1 % [12,13]. В Европе про-
должаются работы по диагностике мутации 
DUMРS [8]. Кроме того, учеными активно 
исследуется вероятность связи дефицита фер-
мента уридинмонофосфат-синтазы с другими 
заболеваниями, в частности с иммунодефици-
том (BLAD), а так же с признаками молочной 
продуктивности скота [13-14].
Нами проведена ДНК-диагностика 428 жи-

вотных, принадлежащих Витебскому и Мин-
скому племпредприятиям на носительство 
мутации DUMРS. 
Результаты исследования по выявлению 

носителей мутации DUMРS представлены в 
таблица 4.

Таблица 4

Генетическая структура черно-пестрой породы крупного рогатого скота 
по мутации DUMРS, детерминирующей раннюю абортируемость эмбрионов

Кол-во 
особей 

(n)

Частота встречаемости генотипов, % Частота встречаемости 
аллелей

TD/TD (гомозиготный 
генотип – здоровое 

животное)

TD/DP
(гетерозиготный 
генотип – скрытый 
носитель мутации) 

DP/DP
(гомозиготный 
генотип –

больное живот-
ное)

TD DP

428 98,4 1, 6 0 0,99±0,005 0,01±0,005

Среди исследованных животных выявлено 
1,6 % гетерозиготных генотипов, несущих 
мутантный аллель DP-DUMPS. Скрытые но-
сители мутации выявлены у коров из различ-
ных хозяйств Беларуси. Это доказывает не-
обходимость проведения ДНК-диагностики 

дефицита фермента уридинмонофосфатсин-
тазы, так как мутация DUMРS вызывает у 
стельных коров гибель эмбрионов на ранних 
стадиях развития, что несомненно наносит 
прямой экономический ущерб животновод-
ству республики.

Заключение
В результате проведенного молекулярно-

генетического анализа выявлены животные – 
скрытые носители мутации в гене СD18 
(гетерозиготный генотип TL/BL) и особи – 
носители мутации DUMРS (гетерозиготный 
генотип TD/DP). 
Необходимо отметить важность проведе-

ния скрининговых работ, направленных на 
выявление генетических дефектов. ДНК-

диагностика крупного рогатого скота по вы-
явлению скрытых носителей иммунодефи-
цита (BLAD-синдром) и дефицита фермента 
уридинмонофосфатсинтазы (DUMРS), приво-
дящего к ранней абортируемости эмбрионов 
в племенном поголовье, позволит контроли-
ровать распространение данных мутаций и 
снизить наносимый ими существенный эко-
номический ущерб.
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В противном случае это может привести к уве-
личению частоты мутантных аллелей в популя-
ции. Бесконтрольное использование племенного 

поголовья крупного рогатого скота в селекцион-
ных программах представляется нам небезопас-
ным и экономически неоправданным.
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Введение
Достижения науки и разработка новых методов 

молекулярно-генетического анализа предоставили 
практическую возможность использования ДНК-
маркеров в селекции племенных животных, что 
предполагает возможность определения их гене-
тического потенциала. Генотипирование живот-
ных с помощью ДНК-маркеров позволяет найти 
корреляции между аллельными вариантами генов 
и хозяйственно-полезными признаками и целена-
правленно вести селекцию на выявление и закре-
пление в популяции ценных аллелей [1-3].
Применение ДНК–маркеров для ускорения 

решения селекционных задач получило на-

звание «селекция с помощью маркеров или 
маркер-сопутствующая селекция (MAS – 
marker assisted selection)». ДНК – маркеры – 
это аллельные варианты генов, напрямую 
или косвенно связанные с продуктивными 
и адаптационными признаками животных, с 
устойчивостью или восприимчивостью к за-
болеваниям. Выявление предпочтительных с 
точки зрения селекции вариантов таких генов 
позволяет дополнительно к традиционному 
отбору животных, например, по содержанию 
жира в молоке, уровню удоя, проводить оцен-
ку особей по генотипу.

Материалы и методы исследования
Для анализа в качестве биологических об-

разцов использовалась кровь или сперма 
исследуемых животных. ДНК выделяли из 
крови животного фенольно-хлороформовым 
методом и в дальнейшем анализировали с по-
мощью метода полимеразной цепной реакции 
(ПЦР) с последующим рестриктным анализом 
ампликонов по полиморфизму длин рестрикт-
ных фрагментов (ПДРФ) [1]. Выделение ДНК 
из спермы осуществлялось методом солевой 
экстракции с некоторыми нашими модифика-
циями [3]. Примерное количество выделенной 
ДНК составляет 2-3 мкг. Полимеразная цепная 
реакция проводилась в амплификаторе «Bi-
ometra T-cycler». 
Для амплификации фрагмента гена гормо-

на роста GH использовали следующие прай-
меры [4]: 

G-GH S: 5` ttc ggc ctc tct gtc tct ccc t-3`; 
G-GH R: 5`-agg cgg cgg cac ttc atg ac-3`.

Длина амплифицированного фрагмента 
составляет 208 пн. Рестрикция проводи-
лась с использованием рестриктазы AluI. 
Продукты рестрикции разделяли в 2 % 
агарозном геле. Результаты генотипирова-
ния представлены на электрофореграмме 
(Рис.1а).
Для ДНК-типирования полиморфных вари-

антов гена Pit-1 использовали праймеры сле-
дующего состава [5]: 

Pit-1 S: 5`-aaa cca tca tct ccc ttc tt-3`;
Pit-1 R: 5`-aat gta caa tgt gcc ttc tga g-3`.
Рестрикция проводилась с помощью ре-

стриктазы Hinf1. Результаты генотипирова-
ния представлены на рисунке 1б. Наличие на 
электрофореграмме двух полос размером 244 
и 207 пн. соответствовует генотипу BB-Pit-1; 
трех полос размером 451, 244 и 207 пн. – гено-
типу АВ-Pit-1 и одной полосы размером 451 
пн. – генотипу АА-Pit-1 (Рис.1б).
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Рис. 1. Электрофореграммы ДНК-типирования крупного рогатого скота
1а. Электрофореграмма продуктов амплификации и рестрикции гена гормона роста (GH) 

в 2% агарозном геле. Условные обозначения: маркер 50 br DNA Lader (Fermentas); 
А–продукты амплификации, Р–продукты рестрикции, VV-, LV-, LL – генотипы. 

1б. Электрофореграмма продуктов рестрикции гена Pit-1. Условные обозначения: маркер 50 br DNA Lader 
(Fermentas);Р–продукты рестрикции, АА, АВ и BВ – генотипы.

Выявление ассоциации аллельных вариан-
тов генов GH и Pit-1 с молочной продуктивно-
стью, а именно, общим удоем молока за 305 су-
ток, содержанием жира и белка в молоке (%), 

проводилось на основании данных племенных 
карт. Достоверность полученных результатов 
была проверена с помощью статистических 
методов оценки достоверности. 

Результаты и обсуждение
1. Полиморфизм гена гормона роста (GH) 
и его связь с молочной продуктивностью 
крупного рогатого скота
В работах многих исследователей выполнен 

анализ распределения аллельных вариантов 
ряда структурных генов, полиморфизм кото-
рых часто оказывается связанным с основны-
ми показателями молочной продуктивности 
крупного рогатого скота [3, 6, 7]. Выявлены 
аллельные варианты гена гормона роста GH, 
ассоциированные с высоким удоем и повы-
шенной жирностью молока [6, 8, 9]. 
Ген гормона роста привлекает внимание ис-

следователей как потенциальный маркер мо-
лочной продуктивности. Соматотропин или 
гормон роста – один из главных регуляторов 
развития млекопитающих. Гормон роста син-
тезируется в передней доле гипофиза и регули-
рует интенсивность метаболизма белков, уча-
ствующих в формировании мышечных тканей. 
Гормон стимулирует транспорт аминокислот в 
мышечные клетки, кроме того, усиливает син-

тез белков, участвующих в инициации и под-
держании лактации у млекопитающих [4,9].
Ген гормона роста GH расположен на участ-

ке хромосомы 19q26-qter, состоит из пяти экзо-
нов, включающих около 1800 пар оснований. 
Продуктом экспрессии этого гена является 
один из представителей семейства белковых 
гормонов – гормон роста, который представ-
ляет собой одиночный полипептид, состоящий 
из 190-191 аминокислот. Гормон соматотропин 
необходим для постнатального развития и нор-
мализации углеводного, липидного, азотного 
и минерального обменов. [4, 5]. 
В гене GH идентифицировано несколько 

различных мутаций [9]. Выявлена ассоциация 
полиморфных вариантов гена соматотропина 
с показателями продуктивности (живая масса, 
молочная продуктивность, содержание жира в 
молоке). Наиболее изучена взаимосвязь мута-
ции в пятом экзоне с продуктивность крупного 
рогатого скота [10]. Эта мутация представляет 
собой C→G трансверсию в нуклеотидной по-



162

Молекулярная и прикладная генетика. Том 8, 2008 г.

М.Е. Михайлова и др. Генетическое маркирование признаков молочной продуктивности...

следовательности 2141, в результате которой 
происходит замена аминокислоты лейцин (L) 
на валин (V) в 127 позиции полипептида. Та-
ким образом, этот одиночный нуклеотидный 
полиморфизм приводит к образованию двух 
аллелей: L-GH и V-GH. По данным ряда ис-
следователей L-аллель гена гормона роста яв-
ляется предпочтительным для популяции, так 
как обнаружена положительная корреляция с 
количественными признаками продуктивно-
сти крупного рогатого скота [4, 10, 11].

Нами проведен анализ генетической струк-
туры черно-пестрой породы крупного рогато-
го скота по частоте встречаемости генотипов 
и аллелей гена гормона роста (GH). Уста-
новлено, что среди исследованных быков-
производителей Гомельского, Витебского и 
Минского племпредприятий, а также коров 
основного селекционного стада Минского 
племпредприятия преобладает L-аллель, ча-
стота встречаемости которого составляет 83-
84 % соответственно (Табл.1).

Таблица 1

Генетическая структура популяции быков-производителей 
и быкопроизводящих коров черно-пестрой породы по гену GH

Кол-во особей (n)
Ген гормона роста GH

Частота встречаемости генотипов, % Частота встречаемости аллелей
LL LV VV L V

422♂ 72,25 24,08 3,67 0,84±0,017 0,16±0,017
42♀ 66,66 33,34 0 0,83±0,057 0,17±0,057

Изучено влияние полиморфизма локуса GH 
на голштинской, голштино-фризской и черно-
пестрой породах крупного рогатого скота [10-
12]. Проанализирована связь полиморфизма 
гена GH c основными показателями молочной 
продуктивности. Доказано, что животные с го-
мозиготным генотипом LL-GH, а также гетеро-
зиготные особи LV-GH – имеют более высокие 
показатели молочной продуктивности по срав-

нению с обладателями гомозиготных генотипов 
(VV-GH) [9,10,11,12]. Выявлена связь полимор-
физма гена GH с удоем и содержанием жира в 
молоке. По этим показателям генотипы LL GH 
превосходили генотипы VV GH [9-12].
Мы исследовали такие показатели молоч-

ной продуктивности, как общий удой молока 
за 305 суток и процентное содержание жира 
и белка в молоке (Рис. 2, 3, 4).

Рис. 2. Влияние различных аллельных вариантов гена гормона роста GH на общий удой (л) 
за 305 суток лактации. 
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Рис. 3. Влияние различных аллельных вариантов гена гормона роста GH на содержание белка в молоке 

Достоверно установлено, что у коров с LL 
гомозиготным генотипом по гену GH общий 
удой молока выше на 8,1 % (Р<0,05) (Рис. 2). 
Содержание белка и жира в молоке выше (< 
3,3 % и < 4,06 % соответственно), чем у особей 
с генотипом VV-GH (Р<0,05) (Рис. 3, 4).

Таким образом, полученные результаты на-
учных исследований позволяют утверждать, 
что в изученной популяции крупного рога-
того скота выявлено положительное влияние 
L-аллеля гена GH на общий удой, содержание 
белка и жира в молоке. 

Рис. 4. Влияние различных аллельных вариантов гена гормона роста GH на содержание жира в молоке (%).

2 .  Полиморфные  варианты  гена 
гипофизарно-специфического фактора 
транскрипции (pit-1), ассоциированные 
с молочной продуктивностью крупного 
рогатого скота
Интенсивность экспрессии гена гормона 

роста, в свою очередь, находится под кон-
тролем клеток гипоталамуса, выделяющих 
стимулирующий белок – рилизинг-фактор. 
Гипофизарно-специфический фактор транс-
крипции Pit1, являющийся регуляторным ге-
ном, осуществляет контроль транскрипции ге-
нов пролактина, тиротропина и гормона роста, 
а также играет важную роль в пролиферации 
и дифференциации клеток гипофиза, секрети-
рующих эти гормоны. Ингибирование синтеза 
Pit1 приводит к заметному снижению экспрес-

сии генов пролактина и гормона роста и значи-
тельному снижению пролиферации клеточных 
линий, продуцирующих эти гормоны. Поэтому 
полиморфизм гена Pit1 изучается как маркер 
молочной продуктивности крупного рогатого 
скота [11, 12]. Очевидно, мутации гена Pit1, 
сопровождаемые нарушением структуры его 
продукта, могут оказывать существенное вли-
яние на экспрессию контролируемых им генов 
и, таким образом, изменять фенотипическое 
проявление признаков молочной продуктив-
ности крупного рогатого скота. 
Цель нашего исследования заключалась в 

изучении Hinf1-полиморфизма в шестом экзо-
не гена Pit1 у представителей черно-пестрой 
породы крупного рогатого скота, разводимых 
в республике. 
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Проведен анализ генетической структуры 
популяций крупного рогатого скота в Госплем-
предприятиях Минской и Витебской областей 
по гену гипофизарно-специфического факто-
ра транскрипции Pit1. Выявлено, что частота 
предпочтительного генотипа AA-Pit1 в ис-
следуемых образцах животных Витебского 
племпредприятия составляет 11 %, а Минско-
го – почти в два раза меньше – 5,6 %. Это со-
гласуется с данными польских исследователей, 
которые показали связь аллельных вариантов 

гена Pit1 с молочной продуктивностью [10].
Наиболее ценным генотипом, ассоцииро-

ванным с повышенным удоем молока, явля-
ется генотип AA-Pit-1. Анализ генетической 
структуры черно-пестрой породы крупного 
рогатого скота в некоторых племенных хозяй-
ствах Республики Беларусь существует, что 
частота предпочтительного генотипа AA-Pit1 
в популяции Витебского племпредприятия со-
ставляет 11 %, а Минского – почти в два раза 
меньше – 5,5 % (Табл. 2). 

Таблица 2

Генетическая структура популяций быков-производителей 
и быкопроизводящих коров белорусской черно-пестрой породы по локусу Pit-1

Принадлежность Количество 
особей (n)

Частота встречаемости
генотипов, % аллелей

BB AB AA B A 

РСУП «Витебск 
племпредприятие» 118 45,8 43,2 11,0 0,67±0,043 0,33±0,043

РСУП «Минск
племпредрприятие» 90 58,9 35,6 5,5 0,77±0,044 0,23±0,044

РУСП «Племенной завод 
Красная звезда» 42 47,6 33,4 19,0 0,64±0,074 0,36±0,074

Самая высокая частота генотипа АА была вы-
явлена в популяции КРС РУСП «Племенной за-
вод Красная звезда», которая составляет 19 %.
Наибольший уровень продуктивности по 

такому показателю, как общий удой, имеют 
животные с генотипом Pit-1АА, по сравнению с 
гомозиготными особями ВВ- Pit-1 генотипом.
Из полученных данных очевидно, что наи-

больший уровень продуктивности по показа-

телям общего удоя характерен для особей с 
генотипом Pit-1АА, что согласуется с данными 
других авторов [10, 11, 12]. Особи с геноти-
пом Pit-1ВВ имеют наименьшие показатели по 
удою. В частности, нами показано, что особи 
с генотипом Pit-1АА дают в среднем на 2,6 % 
больше молока за 305 суток лактации по срав-
нению с особями, обладающими генотипом 
Pit-1ВВ (Р<0,05) (Рис. 5).

Рис.5. Влияние различных аллельных вариантов гена 
рилизинг-фактора Pit-1 на общий удой (л) за 305 су-
ток лактации. 
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Нашими исследованиями не было выявлено 
статистически достоверных различий между 
обладателями Pit-1АА и Pit-1ВВ генотипов по со-
держанию белка и жира в молоке. 

Исследования по влиянию полиморфизма генов 
гормона роста и гипофизарно-специфического 
фактора транскрипции на молочную продуктив-
ность крупного рогатого скота будет продолжено.

Заключение
Проведен анализ генетической структуры 

черно-пестрой породы крупного рогатого ско-
та по частоте встречаемости предпочтитель-
ных генотипов основных генов соматотропи-
нового каскада:
гена гормона роста (GH);
гена гипофизарно-специфического фактора 

транскрипции (Pit1). 
Показано, что среди исследованных быков-

производителей Витебского и Минского плем-
предприятий, а также коров основного селек-
ционного стада Минского племпредприятия 
преобладает L-аллель гена гормона роста 
(GH). Установлено положительное влияние 

L-аллеля гена GH на общий удой, содержание 
белка и жира в молоке.
Изучена связь молочной продуктивности 

КРС с полиморфными аллельными варианта-
ми гена Pit 1 у крупного рогатого скота. Вы-
явлено положительное влияние АА-генотипа 
гена Pit1 на общий удой молока.

 Таким образом, связь полиморфизма генов 
гормона роста и гипофизарно-специфического 
фактора транскрипции с хозяйственно-ценными 
признаками служит основанием использовать 
GH и Pit-1 в маркер-сопутствующей селекции, 
направленной на повышение молочной продук-
тивности крупного рогатого скота.
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УДК 635.64:631.527.5
Гетерозис в селекции сельскохозяйственных растений / А.В. Кильчевский [и др.] // Молекулярная и прикладная 

генетика: сб. научн. тр. Т. 8. Минск, 2008. С. 7-24. Соавт.: Хотылева Л.В., Тарутина Л.А., Шаптуренко М.Н.
В представленном обзоре авторы анализируют генетическую природу явления гетерозис. В результате много-

летних исследований выявлено долевое участие различных генетических эффектов в проявлении гетерозиса 
(доминирование, сверхдоминирование, эпистаз). Показано, что гетерозис зависит от степени дивергенции роди-
тельских форм и условий окружающей среды. Обсуждаются методические подходы к гетерозисной селекции, 
конечная цель которых – создание высокопродуктивных и устойчивых гибридов, эффективно использующих 
ресурсы среды. Показаны перспективы использования современных молекулярных методов при изучении гете-
рогенности исходного материала в селекции на гетерозис.
Ключевые слова: гетерозис, генетический анализ, комбинационная способность, периодический отбор, взаи-

модействие генотип-среда, молекулярные маркеры.

Heterosis in breeding of agricultural plants / A. Kilchevsky [et al.] // Molecular and Applied Genetics: Proceedings. 
Vol. 8. Minsk, 2008. P. 7-24. Khotyleva L., Tarutina L., Shapturenko M.

The given review deals with analysis of the genetic nature of heterosis. As a result of long-term investigations, in-
volvement by shares of different genetic effects in heterosis manifestation (dominance, overdominance, epistasis) was 
revealed. Heterosis was shown to depend on the divergence degree of parental forms and environmental conditions. Me-
thodical approaches to heterosis breeding, the fi nal aim of which is development of high-productive and resistant hybrids 
effectively using environmental resources, are discussed. Prospects of applying current molecular methods in studying 
heterogeneity of the parent material in breeding for heterosis are shown.

Key word: heterosis, genetic analysis, combining ability, periodic selection, genotype-environment interaction, mo-
lecular markers.

УДК 635.64:631.527.5
Генетические основы селекции томата на гетерозиc / А.В. Кильчевский [и др.] // Молекулярная и прикладная 

генетика: сб. научн. тр. Т. 8. Минск, 2008. С. 25-39. Соавт.: Добродькин М.М., Скорина В.В., Бабак О.Г., Коготько 
Л.Г., Иванцова Е.Ю., Хотылева Л.В., Тарутина Л.А., Мишин Л.А.
В статье представлены результаты многолетних исследований, выполненных авторами по оптимизации селекци-

онного процесса и созданию гетерозисных гибридов томата для пленочных теплиц и открытого грунта. Показаны 
особенности наследования признаков урожайности, партенокарпии лежкости в системе топкроссных и диалелльных 
скрещиваний. Использованы методы генетического анализа наследования признаков, экологической генетики, ре-
ципрокных тестеров, что привело к созданию новых высокопродуктивных гетерозисных гибридов томата на основе 
функциональной мужской стерильности, нашедших практическое применение в условиях Беларуси.
Ключевые слова: томат, селекция, гетерозис, комбинационная способность, реципрокный периодический от-

бор, экологическая стабильность.

Genetic principles of tomato breeding for heterosis / A. Kilchevsky [et al.] // Molecular and Applied Genetics: Pro-
ceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 25-39 Dobrodkin M., Skorina V., Babak О., Kogotko L., Ivantsova E., Hotyleva L., 
Tarutina L., Mishin L.

The article presents the results of long-term investigations carried out by the authors for optimizing the breeding process 
and developing tomato heterotic hybrids for plastic fi lm greenhouses and open ground. Distinctions in the inheritance of 
such traits as productivity, parthenocarpy and shell life were shown in the system of topcrosses and diallel crosses. The 
methods for genetic analysis of traits inheritance, ecological genetics, reciprocal periodic selection and reciprocal testers 
were used that has resulted in the development of new high-productive heterotic hybrids of tomato based on functional 
male sterility which have found a practical application under Belarus conditions.

Key words: tomato, breeding, heterosis, combining ability, reciprocal periodic selection, ecological stability.

УДК. 631.527.52:633.14 «324»(476)
Гордей, И.А. Генетические основы селекции гибридной ржи (S.cereale L.) / И.А. Гордей, С.И. Гордей, Э.П. Ур-

бан // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. Т. 8, Минск, 2008. С. 40-51.
В статье изложены генетические основы и методы селекции ржи (Secale cereale L.) на гетерозис: генетический 

контроль самофертильности; особенности закрепления стерильности и восстановления фертильности при соз-
дании систем ЦМС Р- и G-типов; молекулярно-генетические механизмы цитоплазматической мужской стериль-
ности; методы создания самофертильных линий, систем ЦМС Р- и G-типов, гетерозисных гибридов F1 озимой 
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диплоидной ржи. Изложены основные отличительные особенности ЦМС Р- и G-типов, методика размножения 
материнских мужски стерильных компонентов гетерозисных гибридов F1 ржи; система семеноводства, преиму-
щества и недостатки гибридных сортов. Представлены приоритетные направления дальнейших молекулярно-
генетических исследований по использованию гетерозиса у ржи.
Ключевые слова: гетерозис, рожь, цитоплазматическая мужская стерильность (ЦМС).

Hardzei, I. Genetic foundations of hybrid rye (Secale сereale L.) breeding / I. Hardzei, S. Hardzei, E. Urban // Mo-
lecular and Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 40-51.

The article concerns genetic principles and methods of rye (Secale cereale L.) breeding for heterosis: genetic con-
trol of self-fertility; peculiarity of sterility maintenance and fertility restoration in developing CMS systems of P- and 
G-types; molecular-genetic mechanisms of cytoplasmic male sterility; methods for developing self-fertile lines, CMS 
systems of P- and G-types, heterotic F1 hybrids of winter diploid rye. Basic distinctive CMS features of P- and G-types, 
methods for reproduction of maternal male-sterile components of heterotic rye hybrids, seed growing system as well as 
advantages and disadvantages of hybrid cultivars are described. Priority trends of further molecular-genetic research for 
using heterosis in rye are presented.

Key words: heterosis, rye, cytoplasmic male sterility (CMS).

УДК 633.854.78:631.527.5(476)
Силкова, Т.А. Основные результаты селекции гибридного подсолнечника (Helianthus annuus L.) в Республике 

Беларусь / Т.А. Силкова, Н.С. Фомченко, О.Г. Давыденкo // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. 
Т. 8, Минск, 2008. С. 52-57.
Получены данные по оценке показателей хозяйственно важных признаков 160 гибридов F1 подсолнечника, 

созданных на основе самоопыленных линий белорусской селекции, выделены перспективные комбинации скре-
щивания. Урожайность семян лучших гибридов F1 составила 22,9-39,0 ц/га, масличность семян – 45,4 – 55,8 %, 
сбор масла – 11,8 – 19,1 ц/га. Гибриды: М517/05А × М798/05Rf, М517/05А × М868/05Rf, М517/05А × М879/05Rf, 
М659/05А × М798/05Rf и М719/05А × М868/05Rf имели высокую толерантность к склеротинии независимо от 
года выращивания растений. Первый межлинейный гибрид подсолнечника F1 Поиск, передан в государственное 
учреждение «Государственная инспекция по испытанию и охране сортов растений». Средняя урожайность се-
мян, по результатам двулетних испытаний гибрида в шести регионах республики Беларусь, составила 38,4 ц/га, 
а масличность семян – 50,5 %.
Ключевые слова: гибридный подсолнечник, цитоплазматическая мужская стерильность, инбредные линии.

Silkova, T. Basic results of hybrid sunfl ower (Helianthus аnnuus L.) breeding in the Republic of Belarus / T. Silkova, 
N. Fomchenko, O. Davydenko // Molecular and Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 52-57.

The article presents the obtained data on assessment of agronomic trait parameters in 160 sunfl ower F1 hybrids devel-
oped on the basis of self-pollinated lines of Belarusian breeding, with promising crossing combinations being selected. 
Seed productivity of the best F1 hybrids was 2,3–3,9 t/ha, the oil content – 45,4–55,8 % and the oil yield – 1,18–1,99 
tone per hectare. Hybrids М517/05А × М798/05Rf, М517/05А × М868/05Rf, М517/05А × М879/05Rf, М659/05А × 
М798/05Rf and М719/05А × М868/05Rf were high tolerant to Sclerotinia irrespective of a plant growing year. The fi rst 
interline sunfl ower F1 hybrid «Poisk» was presented to the State Institution «State Inspection for test and protection of 
plant cultivars.» The mean seed productivity was 3,84 t/ha and the oil content – 50,5 % by the results of two-year tests 
of the hybrid in six regions of the Republic of Belarus.

Key words: sunfl ower hybrids, cytoplasmic male sterility (CMS), inbred lines.

УДК 633.15:631.527
Зародышевая плазма самоопыленных линий кукурузы в селекции на гетерозис / Л.П. Шиманский [и др.] // 

Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. Т. 8. Минск, 2008. С. 58-64. Соавт.: Мустяца С.И., Туровец 
В.Н., Долгова Е.Л.
Коллекция интродуцированных самоопыленных линий дифференцирована на 12 гетерозисных групп на осно-

ве данных о происхождении и по фенотипическим признакам. По зерновой продуктивности разных моделей 
гибридов на базе исходных гетерозисных групп выделены наиболее продуктивные гибриды, сочетающие плаз-
му кремнистых групп Лакон, Лизаргарат, СМ 7 и плазму зубовидной гетерозисной группы Айодент. Высокий 
уровень гетерозиса (от 100,0 до 245,5 %) гибридов, полученных по диаллельной схеме, указывает на большие 
генетические различия между их родительскими формами. Анализ электрофоретических спектров зеина позво-
лил подтвердить генетическую дивергенцию изученной зародышевой плазмы кукурузы. Линии распределились 
по кластерам согласно своей групповой принадлежности, причём проявили значительную связь внутри. Обо-
собления гетерозисных групп было очевидным, поскольку внутригрупповые дистанции генетического сходства 
превосходили межгрупповые в опытах в среднем в 3,2 раза.
Ключевые слова: кукуруза, самоопыленная линия, гетерозисная группа.
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Germ plasm of self-pollinated maize lines in breeding for heterosis / L. Shimansky [et al.] // Molecular and Applied 
Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 58-64., Mustyatsa S., Turovets V., Dolgova E.

The collection of introduced self-pollinated lines is differentiated into 12 heterotic groups on the basis of their origin and 
by phenotypic characters. The most productive hybrids combining the plasm of the fl inty groups of Lakon, Lizargarat, SM 
7 and the plasm of the odontoid heterotic group Iodent were identifi ed by grain productivity of different hybrid models on 
the basis of initial heterotic groups. A high heterosis level (from 100,0 to 245,5 %) of the hybrids obtained according to 
diallel scheme pointed to great genetic differences between their parental forms. Analysis of zein electrophoretic spectra 
allowed confi rmation of genetic divergence of the studied maize germ plasm. The lines were distributed into clusters by 
the group characteristic, moreover, they showed signifi cant internal relation. Isolation of heterotic groups was obvious 
because the intragroup distances of genetic similarity exceeded intergroup ones on the average by a factor of 3,2.

Key words: maize, self-pollinated lines, heterotic groups.

УДК: 633.494:631.527
Пилюк, Я.Э. Использование гетерозиса в селекции рапса / Я.Э. Пилюк, В.В. Зеленяк, А.В. Бакановская // Мо-

лекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. Т. 8. Минск, 2008. С. 65-72.
Представлен анализ и результаты селекции озимого и ярового рапса на гетерозис, с использованием различных 

методов селекции, дана оценка комбинационной способности инбредных линий и сортов озимого и ярового рап-
са по основным хозяйственно-полезным признакам. Установлены существенные различия ценности исходного 
материала по анализируемым признакам.
Ключевые слова: рапс, гетерозис, цитоплазматическая мужская стерильность, инбредные линии, диаллельное 

скрещивание.

Pilyuk, Ya. Heterosis use in rape breeding / Ya. Pilyuk, V. Zelianiak, A. Bakanoyskaya // Molecular and Applied Ge-
netics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 65-72.

Analysis and research results of winter and spring rape breeding for heterosis using different methods of breeding are 
presented, with the combining ability estimation of inbred lines and varieties of winter and spring rape for main traits 
being given. The important differences in the value of the parent material for the traits analysed were revealed.

Key words: rape, heterosis, cytoplasmic male sterility (CMS), inbred line, diallel crossing.

УДК 633.416:631.527
Лужинский, Д.В. Генетические основы и результаты практической селекции гибридов кормовой свеклы (Beta 

vulgaris L.) полусахарного типа в Беларуси / Д.В. Лужинский // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. 
тр. Т. 8, Минск, 2008. С. 61-66.
В статье изложены генетические основы, проблемы и результаты практической селекции гибридов кормовой 

свеклы (Beta vulgaris L.) полусахарного типа: генетический контроль стерильности и самофертильности; спо-
собы получения и поддержания ЦМС форм; оценка комбинационной способности, преимущества и недостатки 
гибридов по отношению к сортам-популяциям.
Ключевые слова: гетерозис, гибрид, свекла, цитоплазматическая мужская стерильность (ЦМС), самосовмести-

мость, комбинационная способность.

Luzhinski, D. Genetic principles and practical breeding results of fodder sugar beet (Beta vulgaris L.) hybrids of semi-
sugar type in Belarus / D. Luzhinski // Molecular and Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 61-66.

Genetic principles, problems and results of practical breeding of fodder beet hybrids (Beta vulgaris L.), such as genetic 
control of sterility and self-fertility; methods of obtaining and maintaining CMS-forms; estimation of combining ability, 
advantages and disadvantages of hybrids towards varieties-populations are presented in the article. 

Key words: heterosis, beet, hybrids, cytoplasmic male sterility (CMS), self-fertility, combining ability.

УДК 631.547:581.19:633.521
Титок, В.В. Биоэнергетическая концепция гетерозиса / В.В.Титок // Молекулярная и прикладная генетика: сб. 

научн. тр. Т. 8, Минск, 2008. С. 81-93.
Реализован системный физиолого-биохимический подход оценки селекционного материала, позволивший уста-

новить причинно-следственные связи между биоэнергетическими показателями и продуктивностью при гетеро-
зисе. На различных культурах впервые выявлена зависимость фенотипического проявления морфологических 
признаков от величин интегральных показателей энергетического метаболизма, что подтверждает взаимосвязь 
генетических и биоэнергетических процессов. Обнаруженные закономерности свидетельствуют о ключевой ро-
ли макроэргических соединений и восстановительных эквивалентов в регуляции процессов роста, развития и 
формирования продуктивности при гетерозисе у однодольных и двудольных растений.
Обобщением результатов являются основные положения биоэнергетической концепции гетерозис.
Ключевые слова: биоэнергетические процессы, гибридизация, гетерозис, продуктивность. 
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Titok, V. Bioenergy heterosis conception / V. Titok // Molecular and Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 
2008. P. 81-93.

A systemic physiologobiochemical approach to evaluation of breeding material, enabling establishment of cause 
and effect relationship between bioenergetic parameters and productivity in the heterosis, was realized. Dependence of 
phenotypic manifestation of morphological traits on the value of integral parameters of energy metabolism was revealed 
for the fi rst time in various crops that corroborated the relationship between genetic and bioenergetic processes. The 
regularities revealed point to a key role of macroergic compounds and reducing equivalents in regulation of growth 
processes, development and formation of productivity in the heterosis in mono- and dicotyledonous plants.

The data obtained are the basis for working out principles of an original conception of heterosis – hypothesis of 
bioenergy balance.

Key words: bioenergetic processes, hybridization, heterosis, productivity.

УДК 631.523:575.116:633.2:577.21:575:633.854.54 
Лемеш, В.А. Молекулярные маркеры в изучении генетических ресурсов льна / В.А. Лемеш // Молекулярная и 

прикладная генетика: сб. научн. тр. Т. 8, Минск, 2008. С. 94-104.
Показано, что молекулярно-генетический анализ дает возможность выявить специфические геномные марке-

ры, которые могут использоваться для видовой и внутривидовой идентификации генотипов льна. При изучении 
внутривидового разнообразия культурного льна обнаружено, что молекулярно-генетические изменения в геноме 
масличного льна, как правило, выше, чем льна-долгунца. С помощью SSR-маркеров (микросателлитный анализ) 
возможна более эффективная идентификация сортов льна, чем с помощью наиболее информативных RAPD-
маркеров. Уровень изменчивости, выявляемый с помощью микросателлитных маркеров льна, позволяет исполь-
зовать SSR анализ как для работы с генетическими коллекциями, так и для паспортизации образцов. 
Ключевые слова: лен-долгунец, масличный лен, генетический полиморфизм, RAPD-маркеры, SSR-маркеры

V. Lemesh
Lemesh, V. Molecular markers in study on fl ax genetic resources / V. Lemesh // Molecular and Applied Genetics: Pro-

ceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 94-104.
Molecular-genetic analysis was shown to give the possibility to reveal specifi c genome markers which can be used 

for species and intraspecies identifi cation of fl ax genotypes. When studying intraspecies diversity of common fl ax, it 
was revealed that molecular-genetic changes in linseed genome were higher, as a rule, than in fi ber fl ax. More effective 
identifi cation of fl ax cultivars is possible by means of SSR markers (microsatellite analysis) than by means of the most 
informative RAPD markers. The variation level determined by fl ax microsatellite markers allows application of the SSR 
analysis for both work with genetic collections and certifi cation of accessions.

Key words: fi ber fl ax, linseed, genetic polymorphism, RAPD markers, SSR markers.

УДК 575.858 + 631.523.55 + 631.527.5: 582.542.1
Рекомбинантный геном как источник внутривидовой дивергенции полиплоидных злаков / Н.И. Дубовец [и 

др.] // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. Т. 8. Минск, 2008. С. 105-112. Соавт.: Сычева Е.А., 
Соловей Л.А., Штык Т.И., Бондаревич Е.Б.
Исследованы закономерности формирования рекомбинантного генома тетраплоидных тритикале. Установле-

но, что процесс взаимозамещения хромосом А и В геномов пшеницы происходит не случайным образом, а под-
чинен давлению отбора. Отбор идет на уровне гомеологов, селективные преимущества которых определяются 
генотип-средовыми взаимодействиями. Когда гомеолог обладает явными селективными преимуществами, стаби-
лизация хромосомного состава соответствующей гомеологичной группы заканчивается быстро, что приводит к 
образованию межгеномных рекомбинаций на уровне целых хромосом. Если конкурентоспособность гомеологов 
одинакова, скорость стабилизации состава группы замедляется. При этом доминирование генетических систем 
базового генома ржи обеспечивает высокий уровень спаривания в мейозе гомеологичных хромосом пшеницы 
и, как следствие этого, образование рекомбинаций на уровне сегментов хромосом. Показано, что в различных 
условиях произрастания отбираются разные варианты сочетаний хромосом А и В геномов пшеницы. 
Ключевые слова: рекомбинантный геном, межгеномные замещения хромосом, реципрокные транслокации, 

гомеологичное спаривание хромосом, дифференциальное окрашивание хромосом (С-бэндинг).

Recombinant genome as a source of intraspecifi c divergence of polyploid cereals / N. Dubovets [et al.] // Molecular and 
Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P . 105-112. Sycheva Ye., Solovey L., Shtyk T., Bondarevich Ye.

Regularities of recombinant genome formation were studied in tetraploid triticale. The chromosome intersubstitution 
process of wheat A- and B- genomes was revealed to take place not at random but to be subject to selection pressure. 
Selection takes place at the homeologue level, whose selective advantages are determined by genotype – environment 
interactions. When homeologue exhibits evident selective advantages, stabilization of chromosome composition of the 
appropriate homeologous group ends quickly that results in formation of intergenomic recombinations at the level of intact 
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chromosomes. If competitiveness of homeologues is indentical, the rate of the group composition stabilization becomes 
slower. Dominance of genetic systems in basic rye genome provides a high level of homeologous wheat chromosome 
pairing in meiosis and, as a result, recombination formation at the level of chromosome segments. Various variants of 
chromosome combinations in wheat A- and B-genomes were shown to be selected under different growth conditions.

Key words: recombinant genome, intergenomic chromosome substitutions, reciprocal translocations, homeologous 
chromosome pairing, differential staining of chromosomes (C-banding). 

УДК 634.11:631.524.86
Результаты отбора гибридных сеянцев яблони на устойчивость к парше фитопатологическим и молекуляр-

ным методами / О.Ю. Урбанович [и др.] // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. Т. 8. Минск, 2008. 
С. 113-119. Соавт.: Гашенко Т.А., Заблоцкая Е.А., Козловская З.А., Картель Н.А.
Гибридные сеянцы яблони, полученные в результате скрещивания с донорами гена Vf, обеспечивающего имму-

нитет к парше, были оценены на устойчивость и присутствие данного гена с помощью молекулярных маркеров. По-
казано, что часть растений, прошедших отбор на искусственном инфекционном фоне, не содержит в составе генома 
искомый ген. Для повышения эффективности селекции, направленной на получение высокоустойчивых к парше 
сортов яблони, целесообразно сочетать классические фитопатологические методы и молекулярные маркеры.
Ключевые слова: парша яблони, молекулярные маркеры, ген Vf.

Results of screening among the hybrid apple seedlings for scab resistance by means of phytopathological and molecular 
methods / O. Urbanovich [et al.] // Molecular and Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 113-119.
Hashenka T., Zablotskaya A., Kazlouskaya Z., Kartel N.

Donors of Vf gene, which is responsible for scab resistance, were used in crosses to produce hybrid apple seedlings. 
The seedlings were assessed for immunity and afterwards for the presence of the gene Vf by means of molecular mark-
ers. A part of the plants, which had been selected according to the infection tests results, was not demonstrated to contain 
the Vf gene in their genomes. It is advisable to combine conventional phytopathological methods and molecular markers 
to improve the effi ciency of breeding aimed at producing high scab resistant apple cultivar.

Key words: apple scab, molecular markers, gene Vf.

УДК: 602.643.66.633.491
Исаенко Е.В. Повышение устойчивости растений картофеля к колорадскому жуку путем трансгеноза ДНК-

последовательностью CRY3AM / Е.В Исаенко, Н.А. Картель // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. 
тр. Т.8, Минск, 2008. С. 120-126.
Сконструирована система для экспрессии в растениях картофеля гена cry3aM Bacillus thuringiensis, имеюще-

го оптимизированный нуклеотидный и кодонный состав для эффективной экспрессии в клетках эукариот. Ген 
cry3aM под контролем промотора rbcs Arabidopsis thaliana перенесен в растения картофеля (Solanum tuberozum 
L.) посредством агробактериальной трансформации. Отобрано 126 независимых трансформантов картофеля, уко-
ренившихся на среде с селективным агентом канамицином. Проанализирована выборка из 85 первичных транс-
формантов картофеля методом ПЦР, подтверждено наличие перенесенной последовательности целевого гена в 
растительный геном. Случайная выборка из 22 линий трансформантов исследована методом РТ–ПЦР; экспрессия 
гена cry3aM выявлена у 11 линий. Проведены исследования на повреждаемость листовых пластинок колорадским 
жуком, обнаружены статистически значимые отличия трансформированных растений от контрольных.
Ключевые слова: Bacillus thuringiensis, колорадский жук, cry3a, картофель, трансформация.

Isayenko, I. Improvement of potato resistance to colorado potato beetle by transfer of the CRY3AM gene / I. Isayenko., 
N. Kartel // Molecular and Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 120-126.

Plant expression system for cry3aM gene from Bacillus thuringiensis was constructed. Modifi ed sequence of cry3aM 
gene with optimized codon and nucleotide composition was used for the study. Cry3aM gene under control of rbcs Ara-
bidopsis thaliana promoter was introduced into potato (Solanum tuberozum L.) genome through Agrobacterium-mediated 
transformation. A hundred and twenty-six independent potato transformants were selected in the presence of kanamycin. 
Primary potato transformants (85 lines) were analyzed by PCR technique to prove the target gene integration into potato 
genome. Eleven plants with Cry3aM gene expression were selected using RT–PCR from the 22 tested. Potato transfor-
mants were tested for resistance to Colorado potato beetle larvae and imago. The effect of cry3aM gene expression on 
Colorado potato beetle ability to damage potato leaves was studied.

Key words: Bacillus thuringiensis, Colorado potato beetle, cry3a, potato, transformation.

УДК: [633.11+633.14]:57.085.2
Зайцева, О.И. Образование андрогенных структур и растений-регенерантов в культуре пыльников in vitro яро-

вого тритикале (х Triticosecale WITTM.) в зависимости от условий выращивания и способов обработки колосьев / 
О.И. Зайцева // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. Т. 8, Минск, 2008. С. 127-132.
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Изучена отзывчивость в культуре пыльников in vitro гибридов и сортов ярового гексаплоидного тритикале в 
зависимости от условий выращивания донорных растений при трех типах предобработки срезанных колосьев. 
Условия выращивания растений-доноров пыльников оказывали значимое воздействие на параметры пыльцевого 
эмбриогенеза. Исследованные генотипы проявили большую отзывчивость при выращивании растений в тепли-
цах. Показано положительное влияние холодовой обработки в течение 21 дня на основные параметры андроге-
неза для большинства изученных форм. Наблюдалась генотипически специфичная реакция на способ обработки 
колосьев, условия выращивания донорных растений, а также взаимодействие данных факторов.
Ключевые слова: x Triticosecale, культура пыльников; пыльцевой эмбриогенез; предварительная обработка.

Zaitseva, O. Analysis of the effect of growth conditions and spike treatment methods on formation of androgenic 
structures and regenerant plants in anther culture in vitro in spring Triticale (х Triticosecale WITTM.) / О. Zaitseva // 
Molecular and Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 127-132.

Responsiveness of plants was studied in the in vitro anther culture of hybrids and cultivars of spring hexaploid triticale 
depending on growth conditions of donor plants with three types of pretreatments of cut spikes. Growth conditions of 
anther donor plants exerted a considerable effect on parameters of pollen embryogenesis. The studied genotypes displayed 
high responsiveness under growing plants in greenhouse. Cold treatment for 21 days was shown to have a positive effect 
on basic parameters of androgenesis in the majority of the studied forms. A genotypically specifi c response to the spike 
treatment method, growth conditions of donor plants, as well as to interaction of the given factors was observed.

Key words: x Triticosecale, anther culture, pollen embryogenesis, pretreatment.

УДК 633.31/.37
Морфогенетические и биохимические исследования коллекции желтого и узколистного люпина / И.Б.Саук [и 

др.] // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. Т. 8. Минск, 2008. С. 133-137. Соавт.: Анохина В.С., 
Тимошенко М.К., Цибульская И.Ю., Брыль Е.А 
Генофонд коллекции люпинов БГУ состоит из различных сортов отечественной и зарубежной селекции, му-

тантных и гибридных форм. Целью данной работы было исследование разнообразия коллекции люпинов по ко-
личественным признакам, резистентности растений к грибам рода Fusarium, содержанию алкалоидов, а также 
создание новых форм люпина Lupinus luteus и Lupinus angustifolius с ограниченным ветвлением. Кроме того, 
проведена классификация образцов люпина: формы Lupinus luteus разделены на пятнадцать групп, а Lupinus 
angustifolius – на пять групп в соответствии с методикой Таранухи и Курловича. Выявлено, что образцы более 
резистентные к грибам рода Fusarium имели, как правило, повышенное содержание алкалоидов. Изученные об-
разцы люпина различались по содержанию алкалоидов (от 0,01 до 1,23 %). Обнаружено, что семена сортов Lupi-
nus angustifolius более поздней селекции имели значительно более низкое содержание алкалоидов по сравнению 
со старыми сортами, в то время как новые генотипы Lupinus luteus по этому признаку были на том же уровне и 
даже выше, чем сорта ранней селекции.
Ключевые слова: Lupinus, рекомбинантные линии, резистентность, алкалоиды, Fusarium.

Morphogenetic and biochemical studies of yellow and blue lupine collection / I. Sauk [et al.] // Molecular and Applied 
Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P.133-137., Anokhina V., Timoshenko M., Tsibulskaya I., Bryl A.

The Lupine germplasm collection of Belarusian State University consists of different varieties of native and foreign 
origins, mutant and hybrid forms. The purpose of the present study was investigation of the lupine collection diversity 
for quantitative characters, plant resistance to Fusarium, plant alkaloid content and development of a new Lupinus luteus 
and L. angustifolius forms with restricted branching by breeding. Lupine samples were classifi ed: L.luteus into fi fteen 
groups and L.angustifolius into fi ve main groups in accordance with Taranukho’s and Kurlovich’s procedures. It has 
been revealed that samples with higher resistante to Fusarium had, as a rule, an increased alkaloid content. The samples 
differed in the alkaloid content (from 0,01 to 1,23 %). We found that L.angustifolius varieties of recent breeding had a 
signifi cantly lower seed alkaloid content in comparison with that of varieties of early breeding, while new genotypes of 
L.luteus for that character were at the same level or even higher than that of old varieties.

Key words: Lupinus, recombinant line, resistance, alkaloid, Fusarium.

УДК 633.31/.37:581.13:577.13:635.8
Анохина, В.С. Алкалоиды люпина: их фунгицидные эффекты / В.С. Анохина, Л.Н. Каминская, И.Ю. Цибуль-

ская // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. Т. 8. Минск, 2008. С. 138-142.
Изучены некоторые эффекты алкалоидов люпина (при концентрации в среде 0,1, 0.5, 1.0, 5.0 г/л) на патогенные 

грибы растений. Объектами данного исследования были алкалоиды видов люпина желтого L. luteus и узколист-
ного L. angustifolius и патогенные грибы рода Fusarium. В результате исследования были выявлены различные 
токсичные эффекты алкалоидов на патогенные грибы растений рода Fusarium. Наиболее токсичным веществом 
в отношении всех изученных патогенов растений явился люпанин, а наименее токсичным – 13-оксилюпанин. 
Люпинин и спартеин имели различное влияние на изученные патогены растений. Изоляты F. oxysporum оказа-
лись практически нечувствительными к их токсичному действию. Данные алкалоиды были более токсичны для 
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грибов F. avenaceum и F. javanicum, вызывая у них снижение активности спорообразования и ингибируя разви-
тие вегетативной массы гриба.
Ключевые слова: хинолизидиновые алкалоиды, Lupinus, Fusarium.

Anokhina, V. Lupine alkaloids: their fungicidal effects / Y. Anokhina, L. Kaminskaya, I. Tsibulskaya // Molecular and 
Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 138-142.

Some lupine alkaloid effects (at the content in media 0,1; 0,5; 1,0; 5,0 g / l) on plant pathogenic fungi have been stud-
ied. Alkaloids from the species L. luteus and L. angustifolius and plant pathogenic fungi of genus Fusarium were the 
objects of the study. As a result of the study, the different toxic alkaloid effects on the plant pathogenic fungi Fusarium 
have been found. Lupanine was the most toxic agent with respect to all the plant pathogens and 13-oxilupanine was the 
least toxic one of the alkaloids tested. Lupinine and sparteine had variable infl uences on the plant pathogens under study. 
Fusarium oxysporum isolates were practically insensitive to toxic effects of these alkaloids. They were more toxic to 
pathogenic fungi Fusarium avenaceum and Fusarium javanicum causing decrease of spore formation activity and inhib-
iting the development of vegetative fungus weight.

Key words: quinolizidine alkaloids, Lupinus, Fusarium.

УДК [577.21 + 579.25. 579.22; 577.213]
Генетические подходы к созданию штаммов-продуцентов биологически активных соединений на основе ри-

зосферных бактерий Pseudomonas / Н.П. Максимова [и др.] // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. 
тр. Т. 8. Минск, 2008. С. 143-151. Соавт.: Храмцова Е.А., Феклистова И.Н., Кулешова Ю.М., Жардецкий С.С., 
Веремеенко Е.Г.
На основе ризосферных бактерий Pseudomonas осуществлено конструирование штаммов-продуцентов биоло-

гически активных веществ – индолил-3-уксусной кислоты, антибиотиков феназинового ряда, флуоресцирующего 
пигмента пиовердина. Показано, что уровень синтеза ИУК у полученных штаммов P. mendocina возрос в 10 раз, 
феназиновых антибиотиков у P. aurantiaca – в 6 раз, пиовердина у P. putida – в 2,5 раза. Изучены механизмы, ле-
жащие в основе повышения продуктивности штаммов, дана оценка их биологической активности. Рассмотрены 
возможные подходы практического использования штаммов-продуцентов. 
Ключевые слова: ризосферные бактерии Pseudomonas, биологически активные вещества, штаммы-продуценты, 

механизмы сверхсинтеза.

Genetic approaches to construction of the producer strains of biologically active compounds on the basis of rhizo-
spheric bacteria Pseudomonas / N. Maximova [et al.] // Molecular and Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 
2008. P. 143-151., Khramtsova E., Feklistova I., Kuleshova Y., Zhardzetski S., Veremeenko E.

Producer strains of such biologically active substances as indole-3-acetic acid (IAA), phenazine antibiotics and fl uo-
rescent pigment pyoverdine were constructed on the basis of rhizospheric bacteria P. seudomonas. The level of IAA syn-
thesis increased 10-fold in the produced P.mendocina strains, the level of phenazine antibiotics synthesis rose 6-fold in 
P. aurantiaca and that of pyoverdine synthesis did 2,5-fold in P. putida. The mechanisms underlying an increase in strain 
productivity were studied, with their biological activity being estimated. The likely approaches to practical application 
оf producer strains were discussed.

Key words: rhizospheric bacteria Pseudomonas, biologically active substances, producer strains, oversynthesis mecha-
nisms.

УДК 619:616-097.3ц
Генетико-популяционные аспекты возникновения и распространения врожденных дефектов у крупного рога-

того скота в Республике Беларусь / М.Е. Михайлова [и др.] // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. 
Т. 8. Минск, 2008. С. 152-159. Соавт.: Белая Е.В., Волчок Н.М., Камыш Н.А., Машеро В.А.
Проведены исследования по выявлению скрытых носителей наследственных заболеваний крупного рогатого 

скота, детерминирующих иммунодефицит (BLAD-синдром) и дефицит фермента уридинмонфосфата (DUMPS), 
приводящей к ранней абортируемости эмбрионов, ДНК-диагностика племенного поголовья позволит контроли-
ровать распространение данных мутаций и снизить наносимый ими существенный экономический ущерб.
Ключевые слова: ДНК-диагностика, генные мутации, дефект иммунной системы, дефицит фермента 

уридинмонофосфат-синтазы, лейкоцитарная адгезия, диапедез, фагоцитоз.

Genetic and population aspects of emergence and occurrence of hereditary defects in cattle in Belarus / M. Mikhailova 
[et al.] // Molecular and Applied Genetics: Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 152-159. Belaya E., Volchok M., Kamysh 
N., Mashero V.

Studies on detecting latent carriers of hereditary diseases, determining immunodefi ciency (BLAD-syndrome) and de-
fi ciency of the enzyme uridinmonophosphate (DUMPS) leading to early abortion of embryos, were carried out in cattle. 
DNA-diagnostics of pedigree cattle will allow control of the above mutations spread and reduction in essential economic 
damage caused by them.

Key words: DNA-diagnostics, hereditary diseases, immunodefi ciency, defi ciency of the enzyme uridinmonophos-
phate.
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УДК 619:616-097.3
Генетическое маркирование признаков молочной продуктивности крупного рогатого скота / М.Е. Михайлова 

[и др.] // Молекулярная и прикладная генетика: сб. научн. тр. Т. 8. Минск, 2008. С. 160-166. Соавт.: Белая Е.В., 
Казаровец Н.В., Волчок Н.М., Камыш Н.А.
С помощью ДНК-технологий проведено генетическое маркирование крупного рогатого скота по гену гормона 

роста (GH) и регуляторному гену гипофизарно-специфического фактора транскрипции (Pit1), связанных с мо-
лочной продуктивностью. Определена частота встречаемости генотипов и аллелей гена гормона роста (GH) и 
регуляторного гена (Pit1). Изучена связь молочной продуктивности КРС с полиморфными аллельными вариан-
тами генов Pit1 и гена гормона роста GH у крупного рогатого скота. 
Ключевые слова: ДНК-типирование, маркер-сопутствующая селекция, ген гормона роста и гипофизарно-

специфического фактора транскрипции, частота аллелей, частота генотипов, молочная продуктивность, круп-
ный рогатый скот.

Genetic marking of milk productivity traits in cattle / M. Mikhailova [et al.] // Molecular and Applied Genetics: 
Proceedings. Vol. 8. Minsk, 2008. P. 160-166. Belaya E., Volchok M., Kazarovets N., Kamysh N.

Genetic marking of cattle was carried out by DNA- technologies for growth hormone gene (GH) and regulatory gene 
(Pit1) related to cattle milk productivity. The occurrence frequency of genotypes and alleles of the growth hormone gene 
(GH) and the regulatory gene (Pit1) was determined. The relationship between milk productivity of cattle and polymorphic 
allelic variants of genes Pit1 and the growth hormone gene GH was studied in cattle.

Key words: DNA-typing, marker-assisted selection, gene of growth hormone and hypophysial-specifi c factor of tran-
scription, allele frequency, genotype frequency, milk productivity, cattle.
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тора MS-Word. Не допускается вложение таблиц, созданных в других программах. Таблицы и графики должны 
быть пронумерованы и иметь названия. Не допускается размещение таблиц и рисунков в конце статьи (непо-
средственно перед списком литературы). 

8. Вставка в текст символов (например, β, €) производится только через опцию «Вставка\Символ». Выключку 
вверх и вниз (С2, С4) выполнять через меню «Формат\Шрифт\Верхний индекс\Нижний индекс». Греческие сим-
волы должны быть прямыми, латинские буквы набираются курсивом. Математические формулы (lim, sum, sin, 
и т.д.) и цифры набираются прямым начертанием. 

9. Печатать в сложных словах дефис (минерал-индикатор, К-пространство). Тире отбивают с обеих сторон не-
разрывным пробелом как знак препинания между словами: система «человек — машина», «май — июнь». Тире 
между цифрами, напр., 20—30 чел. — не отбивается.

10. Кавычки по всему тексту должны быть одного «рисунка». Кавычки не отбивают от заключенных в них 
слов.

11. При подготовке к печати графиков, блок-схем, диаграмм, файлы должны быть поименованы таким об-
разом, чтобы было понятно, к какой статье они принадлежат и какими по порядку рисунками статьи являются. 
Графики должны иметь толщину всех линий не менее 0,2 пункта для четкого воспроизведения. Все надписи на 
рисунках должны быть набраны на компьютере и сгруппированы с рисунком, не допускается использование 
сканированного текста. 

12. Необходимо предоставить электронные файлы фотоматериалов, а также распечатки лазерным принтером 
всех иллюстраций на листе формата А4. Отсканированные фотоиллюстрации серой, черно-белой цветовой мо-
дели должны иметь разрешение 600 dpi и формат TIFF. 

 13. Список цитированных источников располагается в конце текста, ссылки нумеруются согласно порядку 
цитирования в тексте. Порядковые номера ссылок д.б. написаны внутри квадратных скобок. (напр.: [1]).
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