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Актуальность. В комбинационной селекции большой практический интерес представляет информация об уровне 
гетерозиса у гибридов яровой пшеницы по признакам продуктивности и устойчивости к засухе, а также возможность 
сохранения высоких значений признаков в более поздних поколениях.
Материалы и методы. В Федеральном аграрном научном центре Северо-Востока им. Н.В. Рудницкого (ФАНЦ Севе-
ро-Востока, г. Киров) изучено 16 гибридных популяций F1…F4 и восемь родительских сортов яровой мягкой пшеницы 
по признакам продуктивности (полевой опыт) и засухоустойчивости (лабораторный опыт). Тип наследования при-
знаков определен с помощью показателя «степень фенотипического доминирования» (hp). Статистическая обработка 
результатов проведена с помощью корреляционного и дисперсионного анализов.
Результаты. Гибриды, проявившие гетерозис в F1 по числу зерен с колоса, числу зародышевых корней в стрессовых 
условиях и сухой массе проростков, имели преимущество по этим показателям в поколениях F3…F4. Тип наследования 
массы 1000 зерен не определял уровень признака у гибридов старших генераций. Значимая отрицательная корреля-
ция между числом зародышевых корней, сформированных при засухе, и урожаем зерна свидетельствует о трудности 
сочетания устойчивости и продуктивности в одном генотипе. Масса проростка в стрессовых условиях была положи-
тельно связана с полевой продуктивностью гибридов. Выделено семь перспективных комбинаций, сочетающих про-
дуктивность и засухоустойчивость, большинство из которых проявили гетерозис одновременно по пяти признакам.
Заключение. Анализ гибридов ранних поколений по степени фенотипического доминирования количества зерен 
в колосе, числа зародышевых корней и сухой массе проростка может быть достаточно информативным для использо-
вания в селекционных программах.

Ключевые слова: гибридная комбинация, степень доминирования, число зерен с колоса, масса 1000 зерен, число за-
родышевых корней, масса проростка

Благодарности: работа выполнена при поддержке Минобрнауки РФ в рамках государственного задания Федераль-
ного аграрного научного центра Северо-Востока имени Н. В. Рудницкого (тема № 2025-0007).
Авторы выражают благодарность сотрудникам отдела эдафической устойчивости растений ФАНЦ Северо-Востока за 
содействие в проведении лабораторного изучения засухоустойчивости генотипов яровой мягкой пшеницы.
Авторы благодарят рецензентов за их вклад в экспертную оценку этой работы.

Для цитирования: Волкова Л.В., Амунова О.С. Изучение эффекта гетерозиса и прогноз перспективности гибридных 
популяций яровой пшеницы в селекции на продуктивность и засухоустойчивость. Труды по прикладной ботанике, ге-
нетике и селекции. 2023;184(3):41-50. DOI: 10.30901/2227-8834-2023-3-41-50 

Изучение эффекта гетерозиса и прогноз перспективности 
гибридных популяций яровой пшеницы в селекции 
на продуктивность и засухоустойчивость

© Волкова Л.В., Амунова О.С., 2023

ИЗУчЕНИЕ И ИСПОльЗОВАНИЕ
ГЕНЕТИчЕСкИх РЕСУРСОВ РАСТЕНИй

ОРИГИНАЛЬНАЯ СТАТЬЯ • ORIGINAL АRTICLE

41ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2023;184(3):41-50

mailto:volkovkirov@mail.ru


Original article
DOI: 10.30901/2227-8834-2023-3-41-50

lyudmila V. Volkova, Oksana S. Amunova

Corresponding author: Lyudmila V. Volkova, volkovkirov@mail.ru

Federal Agricultural Research Centre of the North-East named N.V. Rudnitsky, Kirov, Russia

Studying the effect of heterosis and predicting the prospects 
of hybrid spring wheat populations in breeding 
for productivity and drought resistance

Background. In combination breeding, information about the degree of superiority of hybrids in productivity and drought re-
sistance over their parents in early generations, as well as the possibility of preserving their advantages in subsequent genera-
tions, are of great practical interest.
Materials and methods. In 2018–2021, 16 hybrid populations of spring bread wheat of the 1st through 4th generations, ob-
tained from intraspecific crosses among parent cultivars, were studied at the Federal Agricultural Research Center of the North-
East. The hybrids and their parents were tested in the field for productivity and in the laboratory for drought resistance. Inher-
itance types were determined by the degree of phenotypic dominance of plant characters. Statistical processing of the results 
was carried out using correlation and variance analyses.
Results. Hybrids that demonstrated heterosis in the number of grains per ear had an advantage on this basis in subsequent 
generations. The inheritance type of the 1000 grain weight did not determine the level of this character in older generation hy-
brids. There was a change in the type of inheritance for the number of radicles during the transition from normal to stressful 
conditions. Hybrids that showed heterosis in seedling weight in the control and the experiment were distinguished by higher 
rates in subsequent generations. A significant negative correlation was found between grain yield and the number of radicles 
formed with a lack of moisture, and a positive correlation between grain yield and the weight of seedlings. Seven promising hy-
brid combinations fusing productivity with drought resistance were identified.
Conclusion. The analysis of hybrids from early generations according to the degree of phenotypic dominance of the number of 
grains per ear and number of radicles in the experiment, and the weight of seedlings in the control and the experiment can be 
quite informative for use in breeding programs.

Keywords: hybrid combination, degree of dominance, number of grains per ear, 1000 grain weight, number of radicles, seed-
ling weight
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Введение

Пшеница является основной продовольственной 
культурой, которая занимает центральное место в тор-
говле зерновыми и первое место по потреблению в мире 
(Zimnyakov et al., 2020). Этой культуре нет равных по аре-
алу возделывания и способности адаптироваться к раз-
личным почвенно-климатическим условиям, и повыше-
ние способности растений переносить недостаточную 
влагообеспеченность имеет огромное значение для сель-
скохозяйственного производства.

В целях увеличения урожайности и засухоустойчиво-
сти растений разработаны современные стратегии и ме-
тоды (генная инженерия, молекулярное картирование, 
анализ QTL), но их использование имеет некоторые 
ограничения из-за взаимодействия «генотип – среда», 
разнообразия приспособительных реакций растений 
к водному стрессу, недостаточной информации о гене-
тическом контроле количественных признаков и т. д. 
(Nezhadahmadi et al., 2013). Методы традиционной се-
лекции, основанные на феноменологических подходах, 
несмотря на трудоемкость и многозатратность, до сих 
пор остаются востребованными, поскольку позволяют 
решать задачу улучшения сложных полигенных призна-
ков. Однако эффективность селекции, основанной на 
внутривидовой гибридизации, может быть ограничена 
низким генетическим разнообразием используемого 
материала, случайным комбинированием генов и не-
предсказуемостью результатов скрещивания, необходи-
мостью отделения желательных признаков от нежела-
тельных в течение многих лет. Поэтому очень важно 
владеть точными и быстрыми методами оценки селек-
ционной ценности вновь созданных гибридных популя-
ций в ранних поколениях.

Гетерозис – мощный инструмент повышения уро-
жайности некоторых культур (кукуруза, рис, сорго, хло-
пок и др.), однако его генетическая основа до конца не 
изучена. Гетерозис определяется как превосходящая 
производительность гибрида первого поколения по 
сравнению со средним родительским показателем (Lin 
et al., 2020). Селекционеры пшеницы в основном не мо-
гут напрямую воспользоваться преимуществами этой 
технологии из-за сложного контроля опыления и произ-
водства семян, а также невозможности доведения уро-
жайности до коммерческого уровня. Накоплены много-
численные данные о том, что высокий уровень гетерози-
са в первом гибридном поколении повышает эффектив-
ность отборов в более поздних поколениях (Knysh, Norik, 
1978; Gowda et al., 2012; Kosenko, Krivobochek, 2017; Kal-
horo et al., 2015; Shamsabadi et al., 2019). Показана важ-
ность его оценки и в условиях водного стресса (Subhani 
et al., 2000; Panhwar et al., 2022). Однако и по этому вопро-
су существуют некоторые разночтения (Lepekhov, 2017). 
Сведения о степени превосходства гибридов над родите-
лями, а также их способности к сохранению преимуще-
ства в последующих поколениях представляют большой 
практический интерес в комбинационной селекции.

Лабораторный скрининг проростков, в первую оче-
редь корневой системы, в строго контролируемых усло-
виях является быстрым, воспроизводимым и надежным 
способом отбора засухоустойчивых генотипов, посколь-
ку может коррелировать с признаками на более зрелых 
стадиях (Watt et al., 2013; Koshkin, 2017). Полевые иссле-
дования, в свою очередь, помогают решить задачу иден-
тификации гибридных комбинаций, сочетающих устой-
чивость к засухе с высокой продуктивностью.

Цель исследования – на основе изучения гибридного 
материала яровой мягкой пшеницы определить прогно-
стическую ценность показателя «степень фенотипиче-
ского доминирования» (hp) в селекции на продуктив-
ность и потенциальную устойчивость к засухе, выявить 
сходимость лабораторных и полевых оценок.

Материалы и методы

Настоящее исследование проводили в ФГБНУ «Феде-
ральный аграрный научный центр Северо-Востока 
им. Н.В. Рудницкого» (ФАНЦ Северо-Востока, г. Киров). 
Изучали 16 гибридных популяций яровой мягкой пше-
ницы первого – четвертого поколений, полученных ме-
тодом топкроссных скрещиваний от восьми родителей: 
‘Симбирцит’, ‘Эритроспермум 2945’, ‘Воронежская 8’ (Рос-
сия) и ‘Карабалыкская 91’ (Казахстан) – материнские 
формы; ‘Jahuara F-77’ (Мексика), ‘NOS Norko’ (Германия), 
‘Kitt’ (США) и ‘Klein Vencedor’ (Аргентина) – отцовские 
формы. Гибридизацию проводили в 2017 г., в 2018–
2021 гг. родительские сорта и гибриды F1…F4 выращи-
вали на делянках площадью 0,5 м2 с нормой высева 300 
всхо жих зерен/1 м2, применяя общепринятую техноло-
гию возделывания. Уборку осуществляли вручную 
с подсчетом количества зерен с колоса, массы 1000 зерен 
и массы зерна с делянки. Оценку уровня засухоустойчи-
вости родительских сортов и гибридных популяций каж-
дого поколения проводили лабораторным способом 
в фазу проростков (2019–2021 гг.) в соответствии с мето-
дическими указаниями ВИР (Kozhushko, Volkova, 1982). 
Семена (выборка – 90 шт.) проращивали в чашках Петри 
в термостате при температуре 21–23°C на двух фонах: 
контроль (дистиллированная вода) и опыт (раствор саха-
розы концентрацией 74,45 г/л, что соответствует ос-
мотическому давлению 9 атм.) в трехкратной повторно-
сти. На седьмые сутки определяли морфометрические па-
раметры развития проростка: число зародышевых кор-
ней и массу сухого вещества. Степень фенотипического 
доминирования (hр) изучаемых признаков определяли 
по формуле K. Mather и J. L. Jinks (1985):

hp = 2(F-Pср)/Pл-Pх,

где F – среднее значение абсолютных величин гибри-
да;

Pср – среднее значение абсолютных величин роди-
телей;

Рл и Рх – среднее значение лучшего и худшего роди-
телей. 

Значения hp < –1 соответствовали гибридной депрес-
сии (отрицательное сверхдоминирование); –1 < hp < 1 – 
промежуточному наследованию, вызванному аддитив-
ными эффектами генов; hp ˃ 1 − гетерозису (положи-
тельное сверхдоминирование) признаков. Оценку разли-
чий между генотипами проводили на основании диспер-
сионного анализа.

Результаты и обсуждение

Поскольку в комбинационной селекции наиболее 
трудной задачей является сочетание сложных полиген-
ных признаков (продуктивность и устойчивость), то при 
подборе пар использовали сорта с большим генетиче-
ским разнообразием в попытке объединить в потомстве 
положительные свойства и сгладить слабые стороны ис-
ходных форм. Считается, что чем выше разница в частоте 
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генов, обуславливающих дифференциацию между селек-
тируемыми признаками у родителей, тем больше шансов 
получить перспективные гибриды (Sharma, 2013).

В четырехлетнем полевом опыте материнские фор-
мы ‘Симбирцит’ и ‘Воронежская 8’ достоверно превыша-
ли все отцовские сорта по средним значениям числа зе-
рен с колоса. По массе зерна с делянки сорта ‘Эритро-
спермум 2945’ и ‘Воронежская 8’ показали значимые раз-
личия с ‘Kitt’ и ‘Jahuara F-77’. Отцовская форма ‘Kitt’ харак-
теризовалась самой низкой массой 1000 зерен, до сто-
верно уступая по этому показателю трем материнским 
сортам, сорт ‘NOS Norko’ – двум материнских сортам. 
Дифференциация между парами родителей также была 
хорошо выражена по числу зародышевых корней в фазе 
проростков: ‘NOS Norko’ отличался максимальным уров-
нем признака в контроле, достоверно превысив сорта 
‘Симбирцит’ и ‘Воронежская 8’. В опыте значимые раз-
личия проявились у одной пары сортов – ‘Воронежская 8’ 
и ‘Klein Vencedor’. По массе сухого вещества проростков 
достоверно различались ‘Симбирцит’ и ‘Klein Vencedor’, 
‘Симбирцит’ и ‘Jahuara F-77’ (контроль), ‘Воронежская 8’ 
и ‘Klein Vencedor’ (опыт). Можно констатировать, что 
максимальная дифференциация по признакам продук-
тивности проявились у родительских компонентов ‘Сим-
бирцит’ и ‘Kitt’, по лабораторным оценкам на засуху – ‘Во-
ронежская 8’ и ‘Klein Vencedor’ (табл. 1).

Гетерозис нельзя объяснить влиянием какой-либо 
одной генетической причиной или каким-либо одним 
типом взаимодействия генов. Это суммарный феноти-
пический эффект сходного действия разнородных ге-
нетических процессов (Khotyleva et al., 2016). Одним из 

наиболее простых и популярных математических ме-
тодов определения эффекта гетерозиса является опре-
деление степени фенотипического доминирования 
признаков (hp). Значения hp ˃ 1 по числу зерен с колоса 
и массы 1000 зерен можно рассматривать как проявле-
ние репродуктивного гетерозиса (Boldyreva, Britvin, 
2017).

В полевом исследовании число зерен с колоса у боль-
шинства гибридов первого поколения (68% комбина-
ций) наследовалось по типу сверхдоминирования, в 25% 
комбинаций проявилось промежуточное наследование. 
Лишь в одной комбинации (Симбирцит × Klein Vencedor) 
среднее число зерен было значительно ниже, чем у худ-
шего из родителей (hp = –66,0). По массе 1000 зерен про-
центное соотношение числа гибридных комбинаций 
с гетерозисом и депрессией было одинаковым (38%), 
промежуточное наследование наблюдали в 25% случаев 
(табл. 2).

Число зерен зависит от генетического потенциала 
продуктивности колоса (длина колоса, число колосков 
и цветков), масса зерновки – от активности ассимиляци-
онного аппарата и продолжительности формирования 
зерновки. Эти признаки контролируются разными гене-
тическими системами в определенные фазы онтогенеза 
и могут быть дополнены удачным комбинированием ге-
нов родителей. Выделены пять гибридных комбина-
ций, проявивших гетерозис сразу по двум признакам 
продуктивности колоса: Симбирцит × NOS Norko, Кара-
балыкская 91 × Jahuara F-77, Эритроспермум 2945 × Ja-
huara F-77, Эритроспермум 2945 × NOS Norko и Эритро-
спермум 2945 × Kitt.

Таблица 1. Средние значения признаков у родительских форм в полевом (2018–2021 гг.) 
и лабораторном (2019–2021 гг.) опытах, г. киров 

Table 1. Mean values of characters in parental forms in the field (2018–2021)
and laboratory (2019–2021) experiments, Kirov
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♀ Симбирцит 144,6 31,0 43,8 4,33 3,36 8,71 3,06

♀ Карабалыкская 91 132,8 25,4 37,8 4,65 3,67 10,50 3,11

♀ Эритроспермум 2945 193,0 26,5 45,7 4,69 3,45 10,59 3,18

♀ Воронежская 8 149,2 31,2 43,1 4,56 3,26 10,39 2,64

♂ Jahuara F-77 83,4 20,0 44,3 4,61 3,91 11,00 3,51

♂ NOS Norko 146,4 24,0 39,6 4,96 3,61 9,94 3,24

♂ Kitt 76,5 23,3 36,9 4,36 3,51 10,39 2,93

♂ Klein Vencedor 135,6 23,6 42,1 4,36 4,10 11,63 3,89

Среднее в опыте (n = 8) / 
Mean in the experiment

132,7 25,6 41,7 4,56 3,61 10,39 3,19

Fфакт
НСР05

3,17*
62,5

4,08*
5,5

7,38*
3,7

3,40*
0,35

2,99*
0,84

2,96*
1,95

3,01*
1,18
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Лабораторный метод оценки устойчивости к водно-
му стрессу (адаптивная селекция) имеет большие пер-
спективы в связи с относительной простотой и возмож-
ностью оперировать с большим количеством генотипов. 
Скрининг проростков на засухоустойчивость у растений 
F1 осложняется как недостаточным количеством, так 
и слабой жизнеспособностью семян (из-под изоляторов), 
необходимых для проведения полноценных эксперимен-
тов, поэтому диагностике подвергали семенной матери-
ал, взятый с материнских растений первого поколения 
(соответственно F2 по зерну). При сравнении типов на-
следования числа зародышевых корней в нормальных 
и стрессовых условиях наблюдали различия как в коли-
чественном, так и в качественном составе комбинаций 
с положительным сверхдоминированием (см. табл. 2). 
При этом только одна из них – Воронежская 8 × Kitt − 
сохраняла гетерозис при изменении условий. Гибриды 
Симбирцит × Jahuara F-77 в контроле наследовали при-
знак по типу отрицательного сверхдоминирования, 
в условиях водного дефицита – по типу положительного 
сверхдоминирования, то есть проявили адаптивный ге-
терозис. В остальных комбинациях при изменении усло-
вий наблюдали переход от сверхдоминирования до про-
межуточного наследования и наоборот.

Преимущество гибридов над исходными формами по 
накоплению биомассы проростками обусловлено высо-
кой митотической активностью ростовых процессов (со-
матический гетерозис). Самый высокий уровень сомати-
ческого гетерозиса наблюдали в контроле (см. табл. 2), 
при этом доля комбинаций, превосходящих лучшего ро-
дителя, достигала 88%. Максимальное значение (hp = 

105,0) было у гибридов Эритроспермум 2945 × NOS Nor-
ko. Гибридных комбинаций с депрессией по массе про-
ростков в контроле не обнаружено. В условиях стресса 
большинство комбинаций (56%) сохраняли эффект гете-
розиса, у остальных проявилось промежуточ ное насле-
дование. Исключение составили гибриды Карабалык-
ская 91 × Klein Vencedor, превышающие лучшего родите-
ля по массе проростков в контрольных условиях (hp = 
1,54) и существенно снижающие показатель в условиях 
опыта (hp = –1,89).

Таким образом, тип наследования признаков может 
меняться в зависимости от внешних условий, что под-
тверждают другие исследователи (Yusov et al., 2012; Kho-
ty leva et al., 2016), подчеркивая важность учета взаимо-
действия «генотип – среда». В нашем случае влияние ли-
митирующего фактора (водный дефицит) в большей 
мере отразилось на характере наследования числа заро-
дышевых корней, тогда как по массе проростков наблю-
дали однонаправленность эффектов генов, то есть высо-
когетерозисные гибриды в контроле, как правило, про-
являли гетерозис и в опыте. 

В селекции самоопылителей основным рабочим ма-
териалом являются гомозиготные линии более поздних 
генераций, когда эффект гетерозиса затихает. Отборы из 
тех гибридных популяций, которые были выделены по 
уровню hp, могут быть эффективны только в том случае, 
если они сохраняют свои преимущества в последующих 
поколениях. В связи с этим изучение возможности про-
гноза селекционной ценности комбинаций, исходя из ти-
пов наследования признаков в F1, представляют боль-
шой практический интерес. На рисунке показана измен-

Таблица 2. Распределение гибридов по типу наследования количественных признаков 
в полевых и лабораторных исследованиях (2018–2019 гг., г. Киров)

Table 2. Distribution of hybrids by the types of inheritance of quantitative characters 
in the field and laboratory studies (2018–2019, Kirov)

Признак / 
Character 

Тип наследования / 
Type of inheritance

Значение hp / The value of hp

контроль / Control Опыт / Experiment

Полевой опыт (f1 по растению, 2018 г.) / field experiment (f1 by plant, 2018)

Число зерен 
с колоса / Number 
of grains per ear

Г – гетерозис / heterosis 1,08…27,30 (69)

П – промежуточное / intermediate 0,02…0,98 (25)

Д – депрессия / depression –66,0 (6)

Масса 1000 зерен / 
1000 grain weight

Г – гетерозис / heterosis 1,04…2,70 (38)

П – промежуточное / intermediate –0,71…1,00 (25)

Д – депрессия / depression –1,14…–20,8 (38)

лабораторный анализ (f2 по зерну, 2019 г.) / laboratory analysis (f2 by grain, 2019)

Число зародышевых 
корней / Number 
of radicles

Г – гетерозис / heterosis 1,51…47,00 (38) 1,69…23,33 (44)

П – промежуточное / intermediate –0,59…0,76 (56) –0,84…0,67 (44)

Д – депрессия / depression –1,30 (6) –4,00…–9,83 (12)

Масса сухого 
вещества проростка / 
Dry weight of 
a seedling

Г – гетерозис / heterosis 1,42…105,0 (88) 1,10…13,27 (56)

П – промежуточное / intermediate –0,73…0,57 (12) –0,51…0,54 (38)

Д – депрессия / depression (0) –1,89 (6)

Примечание: в скобках указана доля гибридных комбинаций с определенным типом наследования, %

Note: parenthesized is the proportion of hybrid combinations with a certain type of inheritance, %
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F2 F3 F4

Г 4,72 4,37 4,61

П 4,69 4,62 4,70

Д 4,12 4,33 4,43

♀ 4,58 4,65 4,62

♂ 4,45 4,54 4,73

4,00

4,20

4,40

4,60

4,80

5,00

1.3

F2 F3 F4

Г 4,24 3,42 4,04

П 3,61 3,09 3,91

Д 3,27 3,30 3,67

♀ 3,38 2,89 3,58

♂ 3,85 3,33 4,61

2,50

3,00

3,50

4,00

4,50

5,00

1.4

F2 F3 F4

Г 12,41 10,66 11,8

П 9,38 10,74 10,43

♀ 8,75 10,08 11,31

♂ 9,28 10,98 11,96

8

9

10

11

12

13
1.5

F2 F3 F4

Г 3,79 3,57 3,02

П 3,36 3,21 3,07

Д 2,66 3,66 2,28

♀ 2,58 3,22 2,75

♂ 3,20 3,66 3,76

2,00

2,50

3,00

3,50

4,00
1.6

F1 F2 F3 F4

Г 38,0 32,2 29,4 18,3

П 32,4 31,2 28,5 13,2

Д 27,7 25,3 28,8 6,9

♀ 31,6 31,2 33,6 17,8

♂ 26,0 25,6 27,5 11,7

10,0

15,0

20,0

25,0

30,0

35,0

40,0
1.1

F1 F2 F3 F4

Г 46,8 43,0 41,9 39,8

П 40,8 41,0 39,9 37,7

Д 38,2 43,4 42,9 39,5

♀ 44,4 44,1 42,7 39,3

♂ 40,3 42,8 40,1 39,7

37,0
38,0
39,0
40,0
41,0
42,0
43,0
44,0
45,0
46,0
47,0

1.2

Рисунок. Динамика изменчивости признаков в гибридных поколениях f1…F4 при разном типе наследования: 
1.1 – число зерен с колоса, шт.;1.2 – масса 1000 зерен, г; 1.3 – число зародышевых корней в контроле, шт.; 

1.4 – число зародышевых корней в опыте, шт.; 1.5 – сухая масса проростков в контроле, мг.; 
 1.6 – сухая масса проростков в опыте, мг (условные обозначения: Г – гетерозис (hp ˃1,0); П – промежуточное 

наследование (1,0 ˂ hp ˂ 1,0); Д – депрессия (hp ˂ –1,0); ♀ – материнские формы; ♂ – отцовские формы
figure. Variability dynamics of characters in f1...f4 hybrid generations with different types of inheritance: 

1.1 – number of grains per ear, pcs.; 1.2 – 1000 grain weight, g; 1.3 – number of radicles in the control, pcs.; 
1.4 – number of radicles in the experiment, pcs.; 1.5 – dry weight of seedlings in the control, mg; 1.6 – dry weight of seedlings 

in the experiment, mg (legend: Г – heterosis (hp > 1.0); П – intermediate inheritance (1,0 < hp < 1.0); 
Д – depression (hp <–1.0); ♀ – maternal forms; ♂ – paternal forms
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чивость среднего уровня изучаемых признаков в ряде 
поколений в группах гибридов с разной степенью фено-
типического доминирования в сравнении с групповы-
ми средними значениями у материнских и отцовских 
сортов.

Условия вегетации при репродуцировании растений 
F1…F3 (2018–2020 гг.) характеризовались достаточным 
уровнем увлажненности (ГТК = 2,1–2,5). Рост и развитие 
поколения F4 проходили при повышенных среднесуточ-
ных температурах и дефиците влаги, особенно в период 
от посевов до выхода в трубку (ГТК = 0,9–1,4), что отрази-
лось на количественных показателях озерненности ко-
лоса. В группе гибридных комбинаций с гетерозисом по 
числу зерен с колоса, превышающих лучших родителей 
в среднем на 20%, к третьему поколению происходило 
закономерное снижение признака, а в четвертом поколе-
нии эти гибриды формировали число зерен на уровне 
материнских форм. В группе генотипов с промежуточ-
ным наследованием числа зерен с колоса значения при-
знака были ниже, чем у предыдущей группы, в среднем 
на 3,1–27,9%, достигая максимального разрыва в стрес-
совом 2021 г. Гибриды с проявлением депрессии призна-
ка в первом поколении отличались минимальным сред-
ним значением озерненности колоса в четвертом поко-
лении. Корреляция между показателем hp в F1 и призна-
ком «количество зерен с колоса» в последующие годы 
варьи ровала в пределах r = 0,04–0,33, усиливаясь в за-
сушливый год. Укрепление взаимосвязей между уровнем 
гетерозиса и продуктивностью в условиях засушливого 
стресса отмечено и другими исследователями (Noorka 
et al., 2013). Связь между hp в F1 и средним за четыре года 
уровнем признака принимала средние положительные 
значения (r = 0,41). Таким образом, параметр «степень 
фенотипического доминирования» числа зерен с колоса 
в данном случае оказался достаточно информативным 
для анализа перспективности комбинаций.

Гибридные комбинации, у которых масса 1000 зерен 
наследовалась по типу сверхдоминирования, в F2…F3 за-
нимали промежуточное положение между исходными 
формами, в F4 сформировали признак на уровне лучшего 
родителя. Гибриды с промежуточным наследованием ха-
рактеризовались самыми низкими во все годы значения-
ми массы 1000 зерен. Комбинации с депрессией в даль-
нейшем не отличались, а в отдельные годы превышали 
группу гибридов с гетерозисом. Корреляция между hp 
и абсолютными значениями признака была слабой как 
в отдельные годы (r = 0,05–0,20), так и с четырехлетним 
средним значением (r = 0,14). Можно констатировать, 
что информация о типе наследования массы 1000 зерен 
в нашем исследовании не позволила спрогнозировать 
уровень признака старших генераций гибридов.

По результатам оценки в фазе проростков у гибрид-
ных комбинаций со сверхдоминированием числа заро-
дышевых корней в контроле в следующем поколении 
происходило значительное снижение среднего уровня 
признака, в четвертом поколении число корней соот-
ветствовало значениям материнских форм. Гибриды 
с промежуточным типом наследования числа корней 
в кон троле сохраняли стабильно высокий уровень при-
знака в ряде поколений, приближаясь к лучшему роди-
телю и превышая в F3 и F4 среднее значение первой 
группы. Комбинации с депрессией числа корней в кон-
троле формировали более низкие значения во все годы 
изучения.

Под воздействием засухи гибриды с разным типом 
наследования числа зародышевых корней при достиже-

нии гомозиготного состояния занимали среднее положе-
ние между материнскими и отцовскими формами, одна-
ко гибриды с гетерозисом имели некоторое преимуще-
ство. Корреляция между hp и числом корней в F2…F4 
в нормальных условиях принимала отрицательные зна-
чения (r = –0,03…–0,42); в стрессовых условиях варьиро-
вала от слабых до достоверно положительных значений 
(r = 0,08–0,62*). Связь между hp и средним генотипиче-
ским значением в контроле составила r = –0,26, в опыте – 
r = 0,45.

Гибридные комбинации с гетерозисом по массе про-
ростков в контроле по среднему уровню признака в F4 
превосходили комбинации с промежуточным типом на-
следования на 12%, а в опыте не имели различий с дан-
ной группой. Комбинации, характеризующиеся депрес-
сией признака в опыте, к четвертому поколению уступа-
ли группе гибридов с гетерозисом и промежуточным на-
следованием на 26%. Корреляция между показателем hp 
и массой проростков следующих генераций в контроле 
варьировала в пределах r = 0,23–0,32, в опыте – r = 0,26–
0,43. Связь между hp и средним генотипическим значе-
нием массы проростков в контроле составила r = 0,40, 
в опыте – r = 0,44.

В целом можно отметить, что с возрастанием доли го-
мозигот в гибридных популяциях уменьшается размах 
изменчивости признаков как в контроле, так и в опыте; 
гибриды с гетерозисом в первом поколении имеют тен-
денцию к снижению среднего уровня признака к четвер-
тому поколению, а гибриды с депрессией – к повыше-
нию. Тем не менее оценка генотипов по степени феноти-
пического доминирования признаков «число зерен с ко-
лоса», «число зародышевых корней» в опыте, «масса су-
хого вещества проростков» в контроле и опыте позволила 
выделить перспективные комбинации.

Эффективность лабораторных методов зависит от 
того, насколько данные, полученные в контролируемых 
условиях, в частности развитие корневой системы и об-
щая биомасса в фазу проростков, связаны с полевыми 
значениями признаков продуктивности на зрелых ста-
диях развития растений (табл. 3).

Парные корреляции, рассчитанные по массиву трех-
летних данных полевых и лабораторных исследований, 
показывают слабую отрицательную связь числа зароды-
шевых корней в контроле и признаков продуктивности. 
Корреляция между числом зародышевых корней, сфор-
мированных при дефиците влаги, и массой зерна с де-
лянки усиливается до достоверных отрицательных зна-
чений как у сортов, так и у гибридов, что свидетельству-
ет о трудности сочетания устойчивости к засухе и про-
дуктивности в одном генотипе. При переходе от нор-
мальных условий проращивания семян к стрессовым 
было отмечено переопределение связей между сухой 
массой проростков и признаками продуктивности. Ис-
ходные формы с высокой массой проростков в контроле 
в полевых условиях характеризовались пониженной 
озерненностью колоса и урожайностью. У гибридов на-
блюдали достоверную положительную корреляцию 
между массой проростков в условиях стресса и массой 
зерна с делянки. Параметры проростков и масса 1000 зе-
рен были незначимо связаны между собой.

Конечной целью селекции является получение гено-
типов с сочетанием высокой полевой продуктивности 
и потенциальной устойчивости к засухе. Практическим 
выходом настоящих исследований можно считать семь 
гибридных комбинаций, перспективных для включения 
в селекционный процесс (табл. 4).
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Таблица 3. корреляционная связь (r) между лабораторными и полевыми оценками, 2019–2021 гг. (f2…F4)

Table 3. Correlations (r) between the laboratory and field assessments, 2019–2021 (f2…F4)

Таблица 4. характеристика гибридных комбинаций с сочетанием продуктивности и устойчивости к засухе 
(средние значения за 2019–2021 гг.)

Table 4. Characteristics of hybrid combinations fusing productivity with drought resistance 
(mean values for 2019–2021)

Признак / Character

число зародышевых корней / 
Number of radicles

Масса сухого вещества проростка /
Dry weight of a seedling

контроль / 
Control

Опыт / 
Experiment

контроль / 
Control

Опыт / 
Experiment

Число зерен с колоса / 
Number of grains per ear

–0,22
–0,05

–0,64*
–0,28

–0,54*
–0,16

–0,16
0,18

Масса 1000 зерен / 
1000 grain weight

–0,01
–0,19

–0,04
–0,24

–0,24
–0,16

0,14
0,25

Масса зерна с делянки / 
Grain weight per plot

0,03
–0,23

–0,45*
–0,30*

–0,42*
–0,26

–0,04
0,39*

Примечание: верхняя строка – родители (n = 24); нижняя строка − гибриды (n = 48); * – значимо при р ≤ 0,05

Note: top rows show parents (n = 24); bottom rows show hybrids (n = 48); * – significant at p ≤ 0.05
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of radicles, pcs.

Масса сухого вещества 
проростка, мг / 

Dry weight of 
a seedling, mg
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ь 
/ 
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/ 
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p
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en

t

к
он

тр
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ь 
/ 
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n
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ol

О
п

ы
т 

/ 
Ex

p
er

im
en

t
Симбирцит × Kitt 162,9 27,6

П
41,0

П
4,45

Г
3,48

П
11,38

Г
3,68

Г

Воронежская 8 × Klein 
Vencedor 160,0 28,7

П
42,6

Д
4,64

П
3,72

П
11,34

Г
3,56

П

Симбирцит × NOS Norko 153,3 29,5
Г

46,5
Г

4,53
П

3,87
Г

10,92
Г

3,90
Г

Карабалыкская 91 × 
Jahuara F-77 152,4 28,9

Г
39,9

Г
4,72

П
4,05

Г
11,76

Г
3,68

Г

Воронежская 8 × NOS Norko 147,6 30,3
Г

41,2
П

4,71
П

3,94
Г

11,27
Г

4,00
Г

Эритроспермум 2945 × 
NOS Norko 139,7 25,9

Г
43,1

Г
4,81

П
4,18

Г
12,30

Г
3,75

Г

Воронежская 8 × Kitt 120,6 35,0
Г

38,9
П

4,74
Г

4,09
Г

11,47
Г

3,44
Г

Среднее в опыте (n = 16) / 
Mean in the experiment

131,3 28,2 41,4 4,60 3,68 11,44 3,32

Fфакт
НСР05

1,21
–

1,05
–

4,67*
3,3

2,73*
0,27

1,62
–

1,43
–

3,02*
0,78

Примечание: нижняя строка – тип наследования признаков (буквенные обозначения см. табл. 2)

Note: bottom rows show the type of inheritance (see Table 2 for letter designations)
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В отличие от родительских компонентов, у которых 
сортовая дифференциация хорошо выражена по всем по-
казателям, генотипические различия у гибридов выяв-
лены только по массе 1000 зерен, числу зародышевых 
корней в контроле и массе проростков в опыте. В табли-
це 4 показаны перспективные комбинации, которые мо-
гут служить материалом для выделения трансгрессив-
ных генотипов. Максимальную урожайность сформиро-
вали гибридные комбинации Симбирцит × Kitt и Воро-
нежская 8 × Klein Vencedor, отмеченные нами ранее как 
наиболее генетически удаленные. Выделены три комби-
нации, характеризующиеся оптимально высокими зна-
чениями изучаемых признаков, отцовским компонентом 
в которых служил сорт ‘NOS Norko’, и три комбинации 
с участием материнской формы ‘Воронежская 8. Важно 
также отметить, что у пяти выделенных комбинаций од-
новременно проявилось сверхдоминирование по числу 
зерен с колоса, числу зародышевых корней в опыте, мас-
се проростка в контроле и опыте, то есть наблюдалось 
сочетание репродуктивного, соматического и адаптив-
ного гетерозиса.

Выводы

По результатам многолетних полевых и лаборатор-
ных экспериментов выделены родительские пары 
с максимальной дифференциацией признаков продук-
тивности и параметров проростков. Материнские фор-
мы, как правило, имели преимущество по количеству 
зерен с колоса и урожаю с делянки, отцовские – по чис-
лу зародышевых корней и массе проростков. Макси-
мальный гетерозисный эффект проявился по массе 
проростков в контроле (88% гибридов), наибольшее 
число комбинаций с депрессией выявлено по массе 
1000 зерен (38%). В условиях искусственно созданной 
засухи у большинства комбинаций отмечено измене-
ние типа наследовании числа зародышевых корней 
и сохранение типа наследования массы проростков. Ги-
бриды, проявившие гетерозис по числу зерен с колоса 
в первом поколении, имели преимущество в четвертом 
поколении, формируя значение признака на уровне луч-
шего родителя. Гибриды с наследованием массы 1000 зе-
рен по типу положительного и отрицательного сверхдо-
минирования в поздних поколениях не имели различий 
между собой, но превосходили среднее значение группы 
генотипов с промежуточным наследованием признака. 
Гибридные комбинации с гетерозисом по числу зароды-
шевых корней и массе проростка при достижении гомо-
зиготности занимали промежуточное положение между 
исходными формами, превышая на 4–25% группу гено-
типов с отрицательным сверхдоминированием. Корре-
ляционный анализ показал значимую отрицательную 
связь между числом зародышевых корней, сформиро-
ванных при дефиците влаги, и урожаем зерна с делянки. 
Высокая масса проростка в стрессовых условиях была 
положительно связана с полевой продуктивностью ги-
бридов. Выделено семь перспективных для селекции ги-
бридных комбинаций с сочетанием продуктивности 
и устойчивости к засухе, у пяти из которых наблюдали 
проявление гетерозиса одновременно по пяти изучае-
мым признакам. Анализ гибридов ранних поколений по 
степени фенотипического доминирования количества 
зерен в колосе, числа зародышевых корней в опыте, мас-
се проростка в контроле и опыте может быть достаточ-
но эффективным для использования в селекционных 
программах.
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