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УДК 633.1 ОРИГИНАЛЬНАЯ СТАТЬЯ

МЕТОДЫ ПОДБОРА ПАР ДЛЯ СКРЕЩИВАНИЯ В СЕЛЕК- 
С. Б. Лепехов ЦИИ НА УРОЖАЙНОСТЬ У САМООПЫЛЯЮЩИХСЯ КУЛЬ­

ТУР

В своем арсенале селекционер имеет два инструмента управления формо­
образовательным процессом: подбор пар для скрещивания и отбор. Успех 
селекции растений в большой степени определяется правильным выбо­
ром родительских форм для гибридизации. Методы подбора пар меня­
лись со временем и прошли за последний век путь от эколого-географиче- 
ского принципа до сложных математических методов генетического не­
сходства родительских сортов. Оценка родительских компонентов по их 
комбинационной способности и на основе продуктивности ранних поко­
лений трудоемка, основана на мелкоделяночных, однолетних и, зачастую, 
бесповторных опытах, что снижает ее точность. Накоплено большое коли­
чество данных, показывающих, что величина урожайности Fi отражает ре­
альную величину, которая может быть достигнута некоторыми чистыми 
линиями из данной комбинации скрещивания. Однако удачная гибридная 
популяция в таком случае не предсказывается заранее, а ищется среди уже 
осуществленных скрещиваний. Вышеназванные методы не решают про­
блему получения перспективной гибридной популяции только на основа­
нии изучения родительских форм. Многомерный анализ исходного мате­
риала в некоторой степени способен предсказать возникновение положи­
тельных трансгрессий. Оценка дивергенции родителей по фенотипиче­
ским признакам не всегда отражает соответствующие генетические разли­
чия. Различия сортов, выявленные посредством молекулярных маркеров, 
не тождественны генетическим отличиям агрономических признаков. Су­
ществующие методы подбора пар для скрещивания позволяют повысить 
частоту получения желаемых форм, но не способны надежно указать на 
конкретные комбинации скрещивания, в которых произойдет улучшение. 
Ретроспективный анализ селекционного процесса для сравнения различ­
ных методов подбора пар осложнен тем, что не изучается забракованный 
материал. Анализ литературных данных свидетельствует о том, что про­
блема подбора пар для скрещивания во многом остается нерешенной.
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METHODS OF CHOOSING PARENTAL PAIRS FOR CROSSES 
IN THE BREEDING OF SELF-POLLINATING CROPS FOR 
YIELD

A plant breeder has at his disposal two main tools to manage the process of 
morphogenesis: matching of pairs for crosses and selection. Plant breeding pro­
gress is for the most part achieved by a correct choice of parental forms for 
crosses. The methods of choosing parental pairs have changed in the course of 
time: in the past century they shifted from the ecogeographical approach to 
complex mathematical methods based on genetic dissimilarity between paren­
tal varieties. Assessment of parents according to their combinability and 
productivity of early generations is labor-consuming and relies upon small-plot, 
one-year and often non-replicated experiments with low accuracy. Many scien­
tific papers report that some pure lines can reach the heterotic level of the F1 
hybrids in yield. In this case, however, a promising segregating population is not 
predicted but searched for among the already accomplished crosses. The afore­
said methods do not solve the problem of obtaining a promising hybrid popu­
lation solely on the basis of a study of parental forms. Multivariate analysis of 
source material may to some extent predict positive transgressions. Evaluation 
of parental divergence by phenotypic traits does not always reflect the corre­
sponding genetic differences. Cultivar differences spotted by molecular mark­
ers are not identical with genetic differences in agronomic traits. Contemporary 
methods of choosing parental pairs make it possible to increase the frequency 
of obtaining desirable forms, but fail to reliably identify the specific combina­
tion where an improvement occurs. Retrospective analysis of the breeding pro­
cess in order to compare different methods of pair matching is complicated by 
the fact that the discarded material is not studied. Analysis of publications sug­
gests that the problem of choosing parental pairs for hybridization remains 
largely unresolved..

77

mailto:sergei.lepehov@yandex.ru


Труды по прикладной ботанике, генетике и селекции, том 178, выпуск 4

Б о л ь ш о е  ч и с л о  к о м б и н а ц и й  с к р е щ и в а ­

н и й ,  п р а к т и к у е м ы х  в  с о в р е м е н н о й  с е л е к ­

ц и и ,  с в и д е т е л ь с т в у е т  о б  о т с у т с т в и и  

с к о л ь к о - н и б у д ь  т о ч н о г о  п р е д с т а в л е н и я  о  

т о м ,  к  ч е м у  п р и в е д е т  т о  и л и  и н о е  с о ч е т а ­

н и е  р о д и т е л ь с к и х  ф о р м .  О б о с н о в а н и е  

п р и н ц и п о в  п о д б о р а  к о м п о н е н т о в  с к р е щ и ­

в а н и й  д о  с и х  п о р  о с т а е т с я  к л ю ч е в о й  п р о ­

б л е м о й  с е л е к ц и и  з е р н о в ы х  к у л ь т у р  

( K o r o b e j n i k o v ,  2 0 0 0 ) .  Д е т а л ь н ы й  о б з о р  с о ­

в р е м е н н ы х  п р и н ц и п о в  п о д б о р а  п а р  д л я  

с к р е щ и в а н и й  с д е л а н  в  р а б о т а х  В .  А .  З ы ­

к и н а  ( Z y k i n ,  1 9 8 4 )  и  В .  В .  С ю к о в а  ( S y u k o v ,  

2 0 1 4 ) .  В  д а н н о й  с т а т ь е  м ы  с т а в и м  с в о е й  

ц е л ь ю  р а с ш и р е н н о е  р а с с м о т р е н и е  р о л и  

г е т е р о з и с а  и  з е р н о в о й  п р о д у к т и в н о с т и  в  

F i  п р и  о ц е н к е  п е р с п е к т и в н о с т и  к о м б и н а ­

ц и й  с к р е щ и в а н и я ,  а  т а к ж е  м е т о д о в  о ц е н к и  

н е с х о д с т в а  р о д и т е л е й .

Н а и б о л ь ш у ю  и з в е с т н о с т ь  с р е д и  с е л е к ­

ц и о н е р о в  п о л у ч и л  э к о л о г о - г е о г р а ф и ч е -  

с к и й  п р и н ц и п  п о д б о р а  п а р  д л я  г и б р и д и з а ­

ц и и ,  о с н о в о п о л о ж н и к о м  к о т о р о г о  я в л я е т с я  

И .  В .  М и ч у р и н  ( M i c h u r i n ,  1 9 4 9 ) .  С у т ь  е г о  

с в о д и т с я  к  т о м у ,  ч т о б ы  о б ъ е д и н и т ь  в  н о ­

в о м  с о р т е  п р и з н а к и  и  с в о й с т в а ,  р а з о б щ е н ­

н ы е  м е ж д у  г е о г р а ф и ч е с к и  л и б о  э к о л о г и ч е ­

с к и  у д а л е н н ы м и  р о д и т е л ь с к и м и  ф о р м а м и .  

П р и н ц и п  п о д б о р а  п а р  п о  э к о л о г о - г е о г р а -  

ф и ч е с к о м у  п р о и с х о ж д е н и ю  я в л я е т с я  с л е д ­

с т в и е м  з а к о н а  г о м о л о г и ч е с к и х  р я д о в  в  

н а с л е д с т в е н н о й  и з м е н ч и в о с т и  Н .  И .  В а в и ­

л о в а  ( V a v i l o v ,  1 9 2 2 ) .  О н  о с н о в а н  н а  т о м ,  

ч т о  и з о л и р о в а н н о  э в о л ю ц и о н и р о в а в ш и е  в  

р а з н ы х  э к о л о г о - г е о г р а ф и ч е с к и х  н и ш а х  

ф о р м ы  и м е ю т  б о л ь ш у ю  г е н е т и ч е с к у ю  д и ­

в е р г е н ц и ю ,  с л е д о в а т е л ь н о ,  у  э к о л о г и ч е с к и  

у д а л е н н ы х  ф о р м  м о ж е т  б ы т ь  н а и б о л ь ш е е  

к о л и ч е с т в о  л о к у с о в ,  п о  к о т о р ы м  о н и  р а з ­

л и ч а ю т с я ,  а  о т  с к р е щ и в а н и я  т а к и х  ф о р м  в  

п о т о м с т в е  м о ж н о  о ж и д а т ь  п о л у ч е н и е  п о ­

л о ж и т е л ь н ы х  т р а н с г р е с с и й  ( V ' y u s h k o v ,  

2 0 0 4 ) .  Я р о в ы е  и  о з и м ы е  с о р т а  р а с с м а т р и ­

в а ю т с я  к а к  э к о л о г о - г е о г р а ф и ч е с к и  о т д а ­

л е н н ы е  ф о р м ы .  В ы с о к и й  э ф ф е к т  г е т е р о ­

з и с а  п о  п р и з н а к а м  п р о д у к т и в н о с т и  н а б л ю ­

д а е т с я  п р и  г и б р и д и з а ц и и  с о р т о в  р а з н ы х  

с о р т о с м е н  ( M a k s u d o v ,  E n g a l y c h e v ,  1 9 8 5 ) .

Н .  И .  В а в и л о в  п и с а л :  « . . . М ы  п о с т о я н н о  в и ­

д и м ,  ч т о  в  о б р а з о в а н и и  л у ч ш и х  с о р т о в  

у ч а с т в о в а л и  р а з н ы е  г е о г р а ф и ч е с к и е  

ф о р м ы . . . »  ( V a v i l o v ,  1 9 6 6 ,  c .  1 2 3 ) .

В а ж н о ,  ч т о б ы  с о р т а ,  и с п о л ь з у е м ы е  в  

л ю б ы х  т и п а х  с к р е щ и в а н и й ,  б ы л и  н а и б о ­

л е е  п р и с п о с о б л е н ы  к  м е с т н ы м  п о ч в е н н о ­

к л и м а т и ч е с к и м  у с л о в и я м  ( B u s c h  e t  a l . ,  

1 9 7 4 ;  M o i s e e n k o  e t  a l . ,  2 0 0 8 ;  M a l ' c h i k o v ,  

2 0 0 9 ;  D a v y d o v a ,  K a z a c h e n k o ,  2 0 1 3 ) .  И с ­

п о л ь з о в а н и е  в  к а ч е с т в е  о д н о й  и з  р о д и ­

т е л ь с к и х  ф о р м  г е о г р а ф и ч е с к и  о т д а л е н ­

н о г о  с о р т а ,  п л о х о  а д а п т и р о в а н н о г о  к  

м е с т н ы м  у с л о в и я м ,  в е д е т  к  т о м у ,  ч т о  

б о л ь ш а я  ч а с т ь  п о т о м с т в а  и м е е т  н и з к у ю  

п р о д у к т и в н о с т ь  ( S o u z a ,  S o r r e l l s ,  1 9 9 1 ) .  

Н е п р е м е н н ы м  у с л о в и е м  п р и  в к л ю ч е н и и  

о б р а з ц а  в  с к р е щ и в а н и е  я в л я е т с я  н а л и ч и е  

у  н е г о  н а и м е н ь ш е г о  ч и с л а  н е ж е л а т е л ь н ы х  

п р и з н а к о в  ( L o b a n o v ,  1 9 8 3 ;  M o v c h a n  e t  a l . ,  

1 9 8 8 ;  S a t i b a l o v ,  2 0 1 3 ) .

В ы в е д е н и е  с о р т о в - ш е д е в р о в  р е з к о  и з ­

м е н и л о  х а р а к т е р  с е л е к ц и о н н о г о  п р о ц е с с а .  

Э т и  с о р т а  с т а л и  ш и р о к о  в о в л е к а т ь  в  г и ­

б р и д и з а ц и ю ,  ч т о  п о з в о л и л о  в  к о р о т к и й  

с р о к  п о д н я т ь  у р о ж а й н о с т ь  п ш е н и ц ы  в о  

м н о г и х  р е г и о н а х .  В  э в о л ю ц и о н н о м  п л а н е  

с о з д а н и е  с о р т о в - ш е д е в р о в  п р е д с т а в л я е т  

с о б о й  п р о ц е с с  п р е о б р а з о в а н и я  о н т о г е н е ­

т и ч е с к и х  к о р р е л я ц и й  р а з в и т и я  и  о с н о в а н о  

н а  н а р у ш е н и и  с у щ е с т в у ю щ е г о  и  с о з д а н и и  

н о в о г о  в а р и а н т а  и н т е г р и р о в а н н о с т и  г е ­

н о м а  ( F e s e n k o ,  M a r t y n e n k o ,  1 9 9 2 ) .

О п р е д е л е н и е  к о м б и н а ц и о н н о й  с п о с о б ­

н о с т и  с о р т о о б р а з ц о в  м о ж е т  п р е д ш е с т в о ­

в а т ь  г и б р и д и з а ц и и .  С о р т а  и  л и н и и ,  п р о ­

я в и в ш и е  в ы с о к у ю  о б щ у ю  к о м б и н а ц и о н ­

н у ю  с п о с о б н о с т ь ,  м о г у т  п о в т о р н о  в о в л е ­

к а т ь с я  в  с к р е щ и в а н и я .  К а к  и з в е с т н о ,  п е р ­

в о н а ч а л ь н о  и д е я  о п р е д е л е н и я  к о м б и н а ц и ­

о н н о й  с п о с о б н о с т и  с о р т о в  в  с е л е к ц и и  в о з ­

н и к л а  п р и м е н и т е л ь н о  к  п е р е к р е с т н о о п ы -  

л я ю щ и м с я  р а с т е н и я м ,  а  п о з ж е  б ы л а  п е р е ­

н е с е н а  н а  с а м о о п ы л я ю щ и е с я  к у л ь т у р ы .  

К о м б и н а ц и о н н а я  ц е н н о с т ь  л ю б о й  р о д и ­

т е л ь с к о й  ф о р м ы  в ы р а ж а е т с я  с р е д н е й  в е ­

л и ч и н о й  г е т е р о з и с а  п о  в с е м  к о м б и н а ц и я м  

с к р е щ и в а н и я  и  з н а ч е н и е м  э т о й  в е л и ч и н ы  

в  к о н к р е т н о й  к о м б и н а ц и и .  П е р в а я  х а р а к ­

т е р и з у е т  о б щ у ю  к о м б и н а ц и о н н у ю  с п о ­

с о б н о с т ь  ( О К С )  д а н н о й  р о д и т е л ь с к о й  

ф о р м ы ,  в т о р а я  -  с п е ц и ф и ч е с к у ю  ( С К С ) .  

К о м б и н а ц и о н н а я  с п о с о б н о с т ь  в ы я в л я е т с я  

о б ы ч н о  в  д и а л л е л ь н ы х  с к р е щ и в а н и я х  р а з ­

л и ч н ы х  м о д и ф и к а ц и й ,  т о п -  и  п о л и к р о с ­

с а х .  П о с л е д о в а в ш и е  м н о г о ч и с л е н н ы е
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опыты позволили заключить, что исполь­
зование метода оценки комбинационной 
способности родительских форм в си­
стеме диаллельных скрещиваний несуще­
ственно для предсказания перспективных 
комбинаций скрещивания или трансгрес­
сий (Surma, 1996). Подбор родителей для 
гибридизации с максимальной урожайно­
стью либо выраженностью элементов 
продуктивности является достаточно 
надежным основанием для получения ги­
бридов с высокими среднепопуляцион­
ными значениями признаков и эффектив­
ного отбора на урожайность (Hamblin, Ev­
ans, 1976; Konovalov, Vlasenko, 1981; 
Zagvazdin, 1983; Obukhova et al., 2012) 
независимо от того, по какому типу этот 
признак наследуется (доминантному, ре­
цессивному или промежуточному) 
(Voronkova, 1982).

Расчеты ОКС основываются на варьи­
рующих по годам и географическим точ­
кам количественных признаках. В той же 
степени изменяются эффекты ОКС и ха­
рактер наследования признаков (Piskarev 
et al., 2008; Aniskov, 2010; Yusov et al.,
2012). Проявление последних зависит 
также от условий проведения опытов, 
набора сортов, схемы скрещивания, пло­
щади питания растений, объема выборки, 
особенностей сортов, взятых за отцов­
скую или материнскую форму (Cil'ke, 
1982). С другой стороны, многолетняя 
трудоемкая работа по определению ОКС 
методически не вписывается в принятую 
схему селекционного процесса, что со­
здает большое техническое неудобство 
для селекционера (Simakov, 1990). Отбор 
гибридов на основе констант СКС лишен 
какого-либо практического смысла из-за 
слабой корреляции этого параметра со 
значениями признаков у гибридов 
(Korobejnikov, 2000).

Поскольку комбинировать множество 
современных сортов и линий во всех 
возможных сочетаниях скрещивания не 
представляется возможным, в качестве 
альтернативы диаллельным скрещива­
ниям был предложен метод топкросса, 
который подразумевает скрещивание 
анализируемых линий с общим тесте­
ром. Jenkins и Brunson (1932) пришли к

выводу, что топкросс позволяет отсеять 
половину инбредных линий кукурузы 
перед основной гибридизацией. Тем не 
менее, у данного способа имеются сла­
бые места. Например, высокоурожайные 
линии, отобранные по их комбинацион­
ной способности с тестером, не всегда 
демонстрируют удовлетворительные ре­
зультаты при скрещивании с другими 
линиями (Bertan et al., 2007).

Еще одним методом, позволяющим 
делать выводы о перспективности кон­
кретной комбинации скрещивания апо­
стериори, является изучение величины 
гетерозиса (Shinde, Deshmukh, 1989) и 
урожайности в F1 либо в F2 (Nass, 1979; 
Kotzamanidis et al., 2008; Gogas, Kout- 
sika-Sotiriou, 2014). Некоторые селекци­
онеры используют значения гетерозиса 
при отборе перспективных гибридных 
популяций, поскольку предполагается, 
что они вероятнее всего дадут трансгрес­
сии (Gouli-Vardinoudi, Koutsika-Sotiriou, 
1999). Однако по данному вопросу не су­
ществует единого мнения среди иссле­
дователей. Отмечается, что величина ге­
терозиса у гибридов F 1 не всегда позво­
ляет прогнозировать отбор высокопро­
дуктивных растений в расщепляющемся 
потомстве (Shayakh-metov, Nikonov, 
1985; Konovalov, Sidorenko, 1990), как и 
использование величины урожайности 
первого поколения для предсказания 
этого показателя в последующих поко­
лениях (Sikka et al., 1959). Для такой 
цели подходят гибридные популяции 
F2-F 3, результаты оценки урожайности 
которых целесообразно использовать в 
качестве критерия для решения вопроса 
о масштабной селекционной проработке 
одних гибридных комбинаций и выбра­
ковке либо резкого сокращения объема 
работ по другим (Korobejnikov, 2005). 
Однако данный факт свидетельствует о 
том, что оценка родительских компонен­
тов для гибридизации растягивается на 
несколько лет, что нежелательно, кроме 
того, не гарантирует успех, поскольку 
разрешающая способность бесповтор- 
ных опытов низка, всегда присутствует 
взаимодействие генотипа со средой. Ча­
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с т о  у р о ж а й н о с т ь  п о т е н ц и а л ь н о й  г и б р и д ­

н о й  п о п у л я ц и и  м о ж н о  п р е д с к а з а т ь  з а р а ­

н е е ,  и с п о л ь з у я  с р е д н ю ю  у р о ж а й н о с т ь  

р о д и т е л е й  ( H a m b l i n ,  E v a n s ,  1 9 7 6 ;  N a s s ,  

1 9 7 9 ;  K o t z a m a n i d i s  e t  a l . ,  2 0 0 8 ) ,  п о э т о м у  

в а ж н о  е е  т о ч н о е  о п р е д е л е н и е  п е р е д  г и ­

б р и д и з а ц и е й  ( H a m b l i n ,  E v a n s ,  1 9 7 6 ) .

О ц е н к а  п е р с п е к т и в н о с т и  г и б р и д н о й  

к о м б и н а ц и и  п о  д а н н ы м  р а н н и х  п о к о л е ­

н и й  в а р ь и р у е т  п о  н е с к о л ь к и м  п р и ч и н а м .  

Г е т е р о з и с  в  F 1- F 2 м а с к и р у е т  р а з л и ч и я  в  

а д д и т и в н ы х  г е н е т и ч е с к и х  э ф ф е к т а х  п р о ­

д у к т и в н о с т и ,  к о т о р ы е  и н т е р е с у е т  с е л е к ­

ц и о н е р а .  П р а к т и ч е с к и  в с е г д а  п р и с у т ­

с т в у е т  в з а и м о д е й с т в и е  г е н о т и п  -  с р е д а .  

В ы с о к а я  у р о ж а й н о с т ь  н е  м о ж е т  б ы т ь  

е д и н с т в е н н о й  м е р о й  ц е н н о с т и  к о м б и н а ­

ц и и  с к р е щ и в а н и я ,  т а к ж е  в а ж н а  и з м е н ч и ­

в о с т ь .  Д а ж е  е с л и  т е с т и р о в а н и е  в  р а н н и х  

п о к о л е н и я х  п р е д о с т а в л я е т  п о л е з н у ю  и н ­

ф о р м а ц и ю ,  т о  о н о  н е  б у д е т  и с п о л ь з о ­

в а т ь с я  н а  п р а к т и к е ,  е с л и  н е  о п р а в д ы в а е т  

д о п о л н и т е л ь н ы х  з а т р а т  н а  е е  п о л у ч е н и е  

( K n o t t ,  1 9 9 4 ) .

Н е с м о т р я  н а  п р о т и в о р е ч и в о с т ь  р е ­

з у л ь т а т о в  и  н е в ы с о к у ю  ц е н н о с т ь  э ф ф е к ­

т о в  О К С ,  С К С ,  у р о ж а й н о с т и  F 1 и  г е т е р о ­

з и с а  д л я  о п р е д е л е н и я  ц е н н о с т и  р о д и ­

т е л ь с к и х  ф о р м  в  п р а к т и ч е с к о й  с е л е к ц и и  

с а м о о п ы л я ю щ и х с я  к у л ь т у р ,  п е р е ч и с л и м  

н е к о т о р ы е  ф а к т ы ,  к а с а ю щ и е с я  п е р в о г о  

г и б р и д н о г о  п о к о л е н и я .  П р о в е д е н о  м н о ­

ж е с т в о  и с с л е д о в а н и й ,  в ы я с н я ю щ и х  в о з ­

м о ж н о с т ь  с о х р а н е н и я  у р о в н я  п р о д у к ­

т и в н о с т и  г е т е р о з и с н о г о  г и б р и д а  л и н и ­

я м и  п о з д н и х  п о к о л е н и й .  У  б о л ь ш и н с т в а  

и з  н и х  о б н а д е ж и в а ю щ и е  р е з у л ь т а т ы .  

S m i t h  ( 1 9 5 2 )  п р о д е м о н с т р и р о в а л  в о з ­

м о ж н о с т ь  п о л у ч е н и я  с е л е к ц и о н н о й  л и ­

н и и  N i c o t i a n a  r u s t i c a ,  к о т о р а я  б ы  п р е в ы ­

ш а л а  л у ч ш е г о  р о д и т е л я  и л и  F 1 п о  б о л ь ­

ш и н с т в у  п р и з н а к о в .  W i l l i a m s  ( 1 9 5 9 )  с о ­

о б щ и л ,  ч т о  о т б о р  в  F 4 п о з в о л и л  п о л у ч и т ь  

л и н и и  т о м а т а ,  к о т о р ы е  п о  у р о ж а й н о с т и  

б ы л  б л и з к и  к  F 1. Ж е л а е м ы е  р е к о м б и ­

н а н т ы  п о я в л я л и с ь  с  ч а с т о т о й  1 н а  1 0 0 0 ­

1 5 0 0  р а с т е н и й  F 2 . П о х о ж и е  р е з у л ь т а т ы  

п о л у ч е н ы  в  о п ы т а х  н а  я ч м е н е  ( W i e n h u e s ,  

1 9 6 8 ;  P o l o k  e t  a l . ,  1 9 9 7 ) ,  г о р о х е  ( S a r a w a t  

e t  a l . ,  1 9 9 4 ) ,  р и с е  ( B a l a c h a n d r a n  e t  a l . ,  

1 9 9 4 )  и  п ш е н и ц е  ( C r e g a n ,  B u s c h ,  1 9 7 8 ;  

U d d i n  e t  a l . ,  1 9 9 4 a ;  U d d i n  e t  a l . ,  1 9 9 4 b ;

S u e n a g a ,  1 9 9 4 ) .  В  о п ы т е  B o n g  и  S w a m i n a -  

t h a n  ( 1 9 9 5 )  6 1  д и г а п л о и д н а я  л и н и я  р и с а ,  

п о л у ч е н н а я  и з  к у л ь т у р ы  п ы л ь н и к о в  о т  

т р е х  г и б р и д о в ,  б ы л а  о ц е н е н а  п о  у р о ж а й ­

н о с т и  и  е е  с т р у к т у р е .  Р е з у л ь т а т ы  п о к а ­

з а л и ,  ч т о  д и г а п л о и д н ы е  л и н и и ,  у  к о т о ­

р ы х  з н а ч е н и я  п р и з н а к о в  в ы р а ж е н ы  п р е ­

и м у щ е с т в е н н о  а д д и т и в н ы м и  г е н е т и ч е ­

с к и м и  э ф ф е к т а м и ,  д о с т и г а л и  у р о в н я  г е -  

т е р о з и с н ы х  г и б р и д о в .  Д л я  п р и з н а к о в ,  

в к л ю ч а я  у р о ж а й н о с т ь ,  о б у с л о в л е н н ы х  

п р е и м у щ е с т в е н н о  д о м и н а н т н ы м и  э ф ­

ф е к т а м и ,  з н а ч е н и я  д и г а п л о и д н ы х  л и н и й  

б ы л и  с у щ е с т в е н н о  н и ж е ,  ч е м  у  с о о т в е т ­

с т в у ю щ и х  г и б р и д о в .

J o s t  и  H a y w a r d  ( 1 9 8 0 )  з а к л ю ч и л и ,  ч т о  

в с е  г е н ы ,  о т  к о т о р ы х  з а в и с и т  г е т е р о з и с ,  

н е  м о г у т  б ы т ь  з а ф и к с и р о в а н ы  в  п о с л е д у ­

ю щ и х  ч и с т ы х  л и н и я х .  О н и  с р а в н и л и  3 2  

л и н и и  F 7 в  д в у х  г е о г р а ф и ч е с к и х  т о ч к а х  с  

р о д и т е л я м и  и  F 1 и  о б н а р у ж и л и ,  ч т о  

б о л ь ш и н с т в о  л и н и й  с у щ е с т в е н н о  у с т у ­

п а л и  F 1 з а  и с к л ю ч е н и е м  д в у х  л и н и й ,  к о ­

т о р ы е  в  о д н о й  т о ч к е  и м е л и  у р о ж а й н о с т ь  

ч у т ь  в ы ш е  F 1. И с с л е д о в а т е л и  н е  и с к л ю ­

ч и л и  в о з м о ж н о с т ь  п о т е р и  ж е л а е м ы х  

т р а н с г р е с с и й  в  п р о ц е с с е  о т б о р а ,  ч т о  и  

п р и в е л о  к  п р о т и в о р е ч и в ы м  р е з у л ь т а т а м  

п р и  с р а в н е н и и  л у ч ш и х  л и н и й  и  F 1.

П р и в е д е н н ы е  в ы ш е  п р и м е р ы  с в и д е ­

т е л ь с т в у ю т  о  т о м ,  ч т о  в е л и ч и н а  у р о ж а й ­

н о с т и  F 1 я в л я е т с я  в а ж н ы м  п о к а з а т е л е м  

ц е н н о с т и  к о м б и н а ц и и  с к р е щ и в а н и я  в  с е ­

л е к ц и и  с а м о о п ы л я ю щ и х с я  к у л ь т у р ,  п о ­

с к о л ь к у  о т р а ж а е т  р е а л ь н у ю  в е л и ч и н у ,  

к о т о р а я  м о ж е т  б ы т ь  д о с т и г н у т а  н е к о т о ­

р ы м и  ч и с т ы м и  л и н и я м и ,  о т о б р а н н ы м и  

и з  н е е .  С л у ч а и  п р е в о с х о д с т в а  ч и с т ы х  л и ­

н и й  н а д  г и б р и д о м  F 1 с  о т р и ц а т е л ь н ы м  

г е т е р о з и с о м  к  л у ч ш е м у  р о д и т е л ю ,  и з  к о ­

т о р о г о  о н и  б ы л и  п о л у ч е н ы ,  р е д к и  ( B u s c h  

e t  a l . ,  1 9 7 1 ) .  С л е д у е т  з а м е т и т ь ,  ч т о  д л я  

п р а к т и ч е с к о й  с е л е к ц и и  в а ж н о  п р е в о с ­

х о д с т в о  г и б р и д а  н е  н а д  с р е д н е - р о д и ­

т е л ь с к о й  у р о ж а й н о с т ь ю  и  н е  н а д  л у ч ­

ш и м  р о д и т е л е м ,  а  н а д  р а й о н и р о в а н н ы м  

с т а н д а р т н ы м  с о р т о м .

Х о т я  в  о б л а с т и  б и о т е х н о л о г и и  и  б и о ­

и н ф о р м а т и к и  д о с т и г н у т ы  н е к о т о р ы е  

у с п е х и ,  н а  п р а к т и к е  с е л е к ц и о н е р ы  п р е д ­

п о ч и т а ю т  п о д б и р а т ь  п а р ы  н а  о с н о в е  и х
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фенотипических характеристик. Счита­
ется, что путем рекомбинации генетиче­
ских систем лучших районированных сор­
тов, различающихся по относительной 
выраженности элементов продуктивности 
растений, и направленным отбором 
можно повысить урожайность (Shevtscov, 
1979; Cil'ke et al., 1987). В то же время, 
Ю. Б. Коноваловым и Н. М. Власенко по­
казано, что селекционная ценность ги­
бридных комбинаций у яровой пшеницы 
не зависит от контрастности элементов 
продуктивности колоса у родительских 
форм (Konovalov, Vlasenko, 1981).

В последние годы, в результате широ­
кого обмена селекционным материалом, 
географическая удаленность утратила 
первоначальный смысл в подборе пар по 
эколого-географическому принципу 
(Boroevic, 1984), поэтому современные 
методы определяют не географическую, 
а генетическую отдаленность родителей 
с помощью разнообразных генетико-ста­
тистических показателей. Cowen и Frey 
(1987) справедливо отмечают, что пря­
мым генетическим тестом степени рас­
хождения двух родителей является варь­
ирование признаков в F2. При таком под­
ходе оценка родительских компонентов 
для гибридизации растягивается на не­
сколько лет, что нежелательно. Как в 
случае с комбинационной способностью 
и продуктивностью ранних поколений, о 
перспективности родительских форм су­
дят по их потомству, а не наоборот, что 
отрицает саму идею осознанного под­
бора пар, возможность селекционера за­
давать необходимое направление фор­
мообразовательного процесса. Удачная 
комбинация скрещивания не предсказы­
вается заранее, а ищется среди уже осу­
ществленных скрещиваний.

С. П. Мартыновым (Martynov, 1986) 
был предложен алгоритм, оценивающий 
две компоненты качества скрещивания: 
дивергентность родительских форм и 
выраженность хозяйственно полезных 
признаков у гибридной популяции в це­
лом. Ограничением двукомпонентного 
алгоритма является предположение об 
аддитивном наследовании признака и 
отсутствии доминирования и эпистаза.

Тем не менее, ретроспективный анализ 
показал, что реальная эффективность ги­
бридных комбинаций может быть оце­
нена априори по данным анализа роди­
тельских форм (Iljina, Martynov, 1986).

Современным инструментом, исполь­
зуемым при оценке генетических рассто­
яний между родителями, является мно­
гомерный анализ. Он позволяет объеди­
нять несколько переменных, как пра­
вило, фенотипических значений призна­
ков, в один анализ (Bertan et al., 2007). 
Bhatt (1973) сравнил различные методы 
подбора пар для скрещивания и устано­
вил, что метод многомерного анализа 
подбора пар для гибридизации более эф­
фективен, чем метод подбора пар по эко- 
лого-географическому принципу.

Д. Н. Голышев, П. И. Степочкин, ис­
пользуя радиально-базисную искусствен­
ную нейронную сеть для оценки селекци­
онной ценности образцов пшеницы, при­
шли к выводу, что продуктивность ги­
бридных комбинаций может быть оце­
нена априори по результатам анализа ко­
личественных признаков родительских 
форм (Golyshev, Stepochkin, 2007). 
Б. Н. Воробьев, А. В. Исачкин использо­
вали для прогнозирования перспективно­
сти комбинаций скрещивания несходство 
главных компонент родителей (Vorobjev, 
Isachkin, 1997). Главные компоненты 
представляют собой линейные комбина­
ции значений признаков в соответствии с 
их вкладом в общую дисперсию, они неза­
висимы и образуют убывающий ранжиро­
ванный ряд, в котором первая компонента 
описывает самую большую часть диспер­
сии изучаемых признаков, вторая -  боль­
шую часть оставшейся дисперсии и т. д. 
Для анализа достаточно иметь 2-3 компо­
ненты, которые описывают 70-90% из­
менчивости.

А. В. Смиряев и др. (Smiryaev et al., 
1999) оценивали генетическое несход­
ство пары родительских сортов коэффи­
циентами родства, вычисленными по ро­
дословным сортов (R) и оценкой евкли­
дова расстояния (E) в пространстве при­
знаков. Чем ниже R или выше Е, тем ме­
нее сходен, как предполагается, аллель­
ный состав двух родительских сортов, а
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их гибрид F 1 имеет более высокую долю 
гетерозиготных локусов. Помимо евкли­
дова расстояния, несходство родителей 
может быть определено метрикой Маха- 
ланобиса (M). В некоторых случаях ев­
клидово расстояние между родитель­
скими формами, рассчитанное на основе 
измерения количественных признаков, 
существенно коррелировало с зерновой 
продуктивностью в F 1 (Ali et al., 1995) и 
урожайностью гибридных популяций F2 

(Cox, Murphy, 1990). В других исследо­
ваниях не удалось выявить взаимосвязь 
между фенотипическими отличиями ро­
дительских форм и гетерозисом 
(Krystkowiak et al., 2009). Разнообразные 
сочетания аллелей в локусах с различной 
локализацией могут вести к схожему фе­
нотипическому проявлению признаков у 
сортов. Метрики М и Е этого не учиты­
вают: в них близость родительских форм 
по величинам количественных призна­
ков подразумевает сходство этих форм 
по аллельному составу (Smiryaev et al.,
2013). В то же время, за фасадом фено­
типического однообразия на самом деле 
может скрываться огромное генетиче­
ское разнообразие (Mather, Jinks, 1985).

Jinks и Pooni (1976) заключили, что 
урожайные генотипы в потомстве появ­
ляются в том случае, когда оба родителя 
схожи по урожайности, но отличаются 
по генетическому происхождению. Это 
предсказание верно при отсутствии вза­
имодействия генотип -  среда, эпистаза и 
сцепления генов, ответственных за изу­
чаемые признаки. Самые лучшие ги­
бриды F1-F 3 появляются при скрещива­
нии высокоурожайных родителей с 
наибольшими генетическими различи­
ями (Singh, Singh, 1971).

Мазер и Джинкс (Mather, Jinks, 1985) 
предположили, что скрещивание с равно­
мерным распределением «+» аллелей 
между родителями, контролирующих раз­
витие какого-либо признака, приводит к 
высокой частоте трансгрессий, в то время 
как в скрещивании, в котором «+» аллели 
находятся у одного из родителей, частота 
трансгрессий практически равна нулю. 
Поэтому в случае выбора родителей, во­
влекаемых в скрещивания для получения

трансгрессий, внимание должно быть уде­
лено распределению аллелей между роди­
телями (Chahota et al., 2007).

Л. В. Пашина (Pashina, 1995) предполо­
жила, что мерой генетических различий 
родительских пар может служить харак­
тер изменчивости признака по годам. Раз­
ный характер изменчивости признака у 
родителей, отражающий их генетические 
системы, способствует получению опре­
деленной доли высокоэффективных ги­
бридов. Близкую по смыслу идею выска­
зал В. Ф. Акулиничев. Если сорта различа­
ются по аллелям, которые взаимодей­
ствуют с экологическими факторами и 
оказывают влияние на урожайность, то 
они должны неодинаково реагировать на 
определенные условия среды. И, оче­
видно, экологическая корреляция урожай­
ности таких сортов, рассчитанная для 
большого числа экологических точек, 
должна стремиться к минус единице. При 
подборе пар для скрещивания на основе 
предлагаемого принципа минимальной 
экологической корреляции, то есть на ос­
нове максимального несходства адаптив­
ных свойств, селекционер вправе ожидать 
в расщепляющейся популяции увеличе­
ния изменчивости по признакам адаптив­
ности (Akulinichev, 1995). Данное предло­
жение, несомненно, содержит в себе раци­
ональное зерно, однако два адаптирован­
ных к конкретным условиям сорта вряд ли 
будут обладать альтернативными реакци­
ями на часто встречающиеся в этих усло­
виях лимитирующие факторы среды. По 
сути, подбор пар на основе максималь­
ного несходства адаптивных свойств бу­
дет выявлять различные экотипы.

В последние десятилетия генетическое 
несходство родителей стало возможно 
определять с помощью показателей, осно­
ванных на сравнении генетических марке­
ров RFLP, AFLP, SSR и т. п. Зачастую ис­
следования об эффективности их исполь­
зования в селекции содержат противоре­
чивые результаты, или свидетельствуют о 
слабой и несущественной корреляции ге­
нетического расстояния между родите­
лями и гетерозисом, продуктивностью 
потомств, частотой трансгрессий (Martin 
et al., 1995; Barbosa-Neto et al., 1996; Bohn
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et al., 1999; Kuczyn'ska et al., 2007). В связи 
с этим, Kotzamanidis et al. (2008), А. В. 
Смиряев и др. (Smiryaev et al., 2013) отме­
чают, что даже если имеется информация 
о большем несходстве нуклеотидных це­
почек экспрессирующихся генов, нет га­
рантии, что большее генетическое рассто­
яние родителей вызовет дополнительную 
изменчивость конкретных признаков в по­
пуляции потомства. Это несходство у 
двух пар родителей может касаться раз­
ных участков одних или разных генов. 
Следует учесть, что часто при косвенной 
оценке дивергенции учитываются разли­
чия родительских форм лишь по некото­
рым «удобным для изучения» нуклеотид­
ным последовательностям, составляю­
щим незначительную часть генома. Таким 
образом, генетическая изменчивость, оце­
ненная посредством молекулярных мар­
керов, часто не отражает генетической из­
менчивости агрономических признаков.

Итак, анализ литературных данных 
свидетельствует о том, что проблема под­
бора пар для скрещивания во многом оста­
ется нерешенной. Хотя В. А. Драгавцев 
(Dragavtsev, 2009) пишет, что теория под­
бора пар, в основном, создана, и для 
надежного получения трансгрессий доста­
точно скрещивать не 1000 сортов, а лишь 
5-6 родителей, прошедших строгий эко- 
лого-генетический подбор, но в то же 
время не подкрепляет это заявление эмпи­
рическими данными. Со времен В. И. Ми­
чурина не возникло нового метода, кото­
рый бы получил такое же широкое рас­
пространение, как подбор пар на основе 
эколого-географического принципа.

Некоторые из методов, описанных 
выше, позволяют повысить частоту полу­
чения желаемых форм, но не способны 
надежно указать конкретные комбинации 
скрещивания, в которых произойдет улуч­
шение. В обзоре Rieseberg et al. (1999) со­
общается, что только в 3-х из 113 исследо­
ваниях не удалось обнаружить трансгрес­
сий у растений хотя бы по одному при­
знаку. Таким образом, трансгрессия -  это 
правило, а не исключение. Однако транс­
грессия имеет вероятностную природу и 
обнаруживается среди значительного по 
объему числа растений, который не всегда

возможно качественно проработать при 
традиционной селекции. Высокоурожай­
ные растения могут быть попросту утра­
чены из-за браковки в ранних поколениях 
(Atkins, Murphy, 1949). Даже если канди­
даты для скрещивания прошли через 
надежную процедуру многолетнего изу­
чения, то данные по гетерозису или про­
дуктивности ранних поколений по-преж­
нему зависят от конкретных погодных 
условий. Более того, сама надежность 
сравнения различных методов подбора 
пар в изменчивых условиях низка и по­
этому требует организации повторности 
по годам, либо экологическим точкам. Ве­
роятно, поэтому в некоторых исследова­
ниях не удается обнаружить достоверной 
взаимосвязи между характеристиками ко­
личественных признаков родителей и ги­
бридных популяций (Nguen et al., 2010). 
Методы подробного изучения гибридного 
потомства требуют значительных затрат 
времени и труда и, порой, плохо вписыва­
ются в селекционный процесс, который 
при ретроспективном анализе заведомо 
содержит в себе ошибку выжившего, по­
скольку не учитывается селекционный 
материал, забракованный в поле после ви­
зуальной оценки. Может быть дан следу­
ющий ответ о соотношении между коли­
чеством комбинаций скрещивания и каче­
ством работы с ними: если вероятность 
потери положительных трансгрессивных 
форм не опережает рост числа комбина­
ций скрещивания при снижении качества 
проработки каждой комбинации, то уве­
личение количества ежегодных комбина­
ций скрещиваний возможно.

Молекулярные маркеры зачастую не 
отражают генетической изменчивости 
агрономических признаков, поскольку 
важна изменчивость конкретных генов, 
которые затрагивает искусственный от­
бор. Большие надежды в данном случае 
можно возлагать на геномную селекцию, 
которая не требует знаний о генах, влия­
ющих на признаки. С помощью ДНК- 
маркеров можно отбирать устойчивые 
генные сети, сохраняющиеся в поколе­
ниях (Khlestkina, 2013).

В заключении считаем нужным при­
вести мнение о селекционной ценности
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комбинации скрещивания. Главный по­
казатель селекционной ценности -  это 
наличие у отбираемых растений призна­
ков улучшения. В этом должна заклю­
чаться принципиальная основа критерия 
селекционной ценности. Критерием ее 
не может служить частота встречаемо­
сти выдающихся форм, так как имеет 
значение не только число этих ценных 
растений, но и степень выраженности у 
них селектируемых признаков. Крите­
рием селекционной ценности не может

быть факт обязательного выведения с 
участием определенной формы райони­
рованного сорта, так как, во-первых, по­
явление его (пример особенно удачного 
отбора) зависит от методики, объема, 
условий работы и личности исследова­
теля; а во-вторых, селекционная цен­
ность нерайонированного сорта может 
реализоваться ступенчато в процессе 
улучшения вновь создаваемого матери­
ала (Simakov, 1990).
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