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Для яровой пшеницы чрезвычайно актуальным является изучение засухоустойчиво-
сти в начальные фазы вегетации, поскольку дефицит воды в этот период приводит к значи-
тельным потерям урожая. Метод проращивания семян в дистиллированной воде (контроль) 
и растворе сахарозы (опыт) позволяет оценивать устойчивость к засухе по морфологиче-
ским характеристикам в фазу проростков. Изучаемые сорта яровой пшеницы, относящиеся 
к различным экотипам, значимо различались по числу зародышевых корешков, общей биомассе 
проростка, перераспределению пластических веществ между корнем и ростком (индекс RSR) 
и общей комбинационной способности (ОКС). Достоверно высоким числом зародышевых кор-
ней в контроле (109% к среднему групповому значению) и стабильно высокой ОКС в ряду по-
колений характеризовался сорт Nos Norko (Германия), что позволяет отнести его к донорам 
данного признака. Максимальной массой проростков в контрольном и опытном вариантах 
(112…120%) отличался сорт Klein Vencedor (Аргентина). Этот генотип характеризовался 
также относительно низкой реакцией на стресс. Полученные от него гибриды выделялись 
по массе проростка во втором и третьем поколениях. Метод диагностики RSR дает возмож-
ность четко дифференцировать изучаемые сорта по адаптивной стратегии устойчивости 
к засухе. Сорта Jahuara F-77 (Мексика) и Карабалыкская 91 (Казахстан) в условиях дефицита 
воды перераспределяли большую часть пластических веществ в корни, сорта Nos Norko (Гер-
мания) и Эритроспермум 1129 (Россия) сохраняли стабильное соотношение «Корень/росток». 
Включение выделенных сортов в программу скрещиваний позволит получить гибриды с мак-
симальным генетическим разнообразием и расширенной амплитудой возможного приспосо-
бления к изменениям гидротермического режима. В практической работе при анализе селек-
ционного материала в контрольных условиях важно учитывать, что генотипы с высокими 
показателями числа корешков характеризовались хорошими донорскими свойствами этого 
признака. В стрессовых условиях генотипы с большим числом зародышевых корней обладали 
повышенной биомассой проростка и увеличенным соотношением «Корень/росток». Величина 
наследуемости изучаемых признаков свидетельствует о том, что эффективность отбора 
может быть выше по числу корешков и RSR в контроле, по массе проростков – в опыте.

Ключевые слова: яровая мягкая пшеница, засухоустойчивость, число зародышевых 
корней, масса проростков, индекс RSR, общая комбинационная способность, наследуемость.

Введение

Среди абиотических факторов наиболее распространенным является де-
фицит влаги, который возникает не только вследствие засухи, но и при засолении 
почв, загрязнении их химическими соединениями, источниками которых могут быть 



28

промышленность, сельское хозяйство и транспорт. Способность растений перено-
сить недостаточную влагообеспеченность имеет большое значение для сельскохо-
зяйственного производства во всем мире.

В настоящее время при создании сортов, устойчивых к засухе и другим абиоти-
ческим факторам, в приоритете остаются методы традиционной селекции. В России 
применение маркерных технологий ограничено рядом факторов (высокая стоимость 
исследований, недостаток развитой инфраструктуры, современного оборудования, 
расходных материалов, обученного персонала и т.д.), и селекция до сих пор в значи-
тельной степени базируется на классических методах идентификации по фенотипу, 
на скрещивании и подборе родительских пар [15]. Использование молекулярно-гене-
тических методов затруднено также в связи со сложностью генетического контроля 
и многогранностью самого признака засухоустойчивости [10]. Устойчивость может 
быть обусловлена механизмами избежания, дегидратации, осмотического регулиро-
вания, стабильности клеточных мембран, регенерации, развитием морфоанатоми-
ческих признаков и пр., многие из которых имеют сложную полигенную природу. 
Для преодоления значительного разрыва между генетикой, физиологией и селекцией 
актуальным направлением считается так называемое «фенотипирование» (phenotyp-
ing) – разделение признаков фенотипа до первичных элементов, которые более тесно 
связаны с продуктами генов, чем результирующие сложные свойства [20].

В последние годы российскими и зарубежными исследователями большое 
внимание уделяется признакам корней в разные фазы онтогенеза, влияющим на эф-
фективность использования воды и элементов питания, а также их связи с устойчи-
востью к осмотическому стрессу [8, 21, 22, 25]. Изучение механизмов устойчивости 
к засухе на первых этапах развития является чрезвычайно актуальным для яровой 
пшеницы, поскольку ранневесенний недостаток влаги (в период «Посев-кущение») 
наиболее заметно сказывается на этой культуре, потери урожая могут достигать 
30% [16]. В условиях весенней и летней засухи, когда верхний слой почвы быстро 
высыхает, яровая пшеница формирует урожай в основном за счет зародышевых кор-
ней, способных проникать в почву на глубину до 1,5 м [10, 18]. Общая биомасса 
и скорость роста на ранней стадии также являются значимыми агрономическими 
признаками как в стрессовых, так и в благоприятных условиях [23].

Селекция, основанная на показателях корневой системы, намного сложнее, 
чем отбор по большинству признаков надземных органов. Для решения этой задачи 
предлагается использовать ускоренные лабораторные методы. Скрининг признаков 
у проростков в строго контролируемых условиях имеет преимущества еще и в том, 
что позволяет минимизировать влияние средовых факторов, получать более точную 
оценку генотипической изменчивости и наследуемости.

Метод внутривидовых скрещиваний предполагает получение трансгрессив-
ных рекомбинантов, генетической основой которых являются принципиально но-
вые комбинации генов. При этом интерес для гетерозисной селекции представляют 
родительские сорта, принадлежащие различным агроэкотипам и обладающие вы-
сокой степенью генетической дивергенции. Повышение устойчивости к экологиче-
ским стрессорам достигается за счет обнаружения в расщепляющихся гибридных 
поколениях форм, превышающих значения исходных сортов. При этом важно убе-
диться в том, что высокий уровень признака сохраняется у гибридов более поздних 
поколений.

Цель исследований: оценка сортов яровой пшеницы разного эколого-гео-
графического происхождения по признакам засухоустойчивости в фазу проростков, 
анализ их общей комбинационной способности в ряду поколений, оценка эффектив-
ности селекции на основе коэффициентов наследуемости.
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Материал и методы исследований

Исследования проводили в 2019…2021 гг. в ФГБНУ ФАНЦ Северо-Востока 
на семенах яровой пшеницы, репродуцированных в 2018…2020 гг. Объектом иссле-
дования служили 8 родительских сортов и 16 гибридных популяций F2…F4 (по зерну), 
полученные методом полных топ-кроссов. В качестве материнских форм использова-
ли сорта: Симбирцит (Россия, Ульяновская обл.), Карабалыкская 91 (Казахстан), Эри-
троспермум 2945 (Россия, Саратовская обл.), Воронежская 8 (Россия, Воронежская 
обл.); отцовских форм – Jahuara F-77 (Мексика), Nos Norko (Германия), Kitt (США), 
Klein Vencedor (Аргентина). Материнские сорта и тестеры характеризовались досто-
верными различиями по параметрам проростков согласно ранее проведенному кла-
стерному анализу [1]. Засухоустойчивость исходных форм и гибридов определяли 
по методике Н.Н. Кожушко [7] путем проращивания семян в течение 5 сут. в дистил-
лированной воде (контроль) и растворе сахарозы (опыт) с концентрацией 74,45 г/л, 
что соответствует осмотическому давлению 9 атм. В обоих вариантах опыта опре-
деляли число зародышевых корней, сухую массу проростков, соотношение сухой 
массы корней и ростков (root to shoot ratio – RSR). Группу устойчивости определяли 
по снижению признаков в опыте по отношению к контролю (I – на 20% и менее – 
высокая устойчивость; II – на 20…40% – выше средней; III – на 41…60% – средняя: 
IV – на 61…80% – слабая; V – на 80% и более – отсутствие устойчивости). Оценку 
эффектов общей комбинационной способности (ОКС) по данным признакам у роди-
тельских форм проводили согласно методическим рекомендациям В.Г. Вольфа [4]. 
Эффект ОКС рассчитывали как отклонение среднего значения всех гибридов с дан-
ной исходной формой от среднего значения в опыте по формулам:

 ОКСi =  1 1
1 2

 Xi Xð ñð
ð ð

; (1)

 ОКСj =  1 2
1 2

 Xj Xð ñð
ð ð

, (2)

где ОКСi – общая комбинационная способность i-материнского сорта; ОКСj – общая 
комбинационная способность j-отцовского сорта (тестера); р1 – количество материн-
ских сортов; р2 – количество отцовских сортов; ∑Хi – сумма средних значений всех 
гибридов с участием материнского сорта; ∑Хj – сумма средних значений всех гибри-
дов с участием отцовского сорта; ∑Хср – сумма средних значений всех гибридов.

Эффекты ОКС определяли в трех смежных гибридных поколениях F2…F4 со-
ответственно в 2019…2021 гг. Среднее значение ОКС у каждого сорта вычисляли, 
исходя из средних трехлетних значений признаков. Существенность различий сортов 
по ОКС определяли с помощью ошибки разности по отношению к средней ОКС, 
равной нулю. Общий коэффициент наследуемости (h2

О) рассчитывали как долю ге-
нетической изменчивости в общей вариабельности признака [12].

Результаты и их обсуждение

Возможность создания новых рекомбинантов с расширенной генетической 
основой, с более выраженным в сравнении с родителями уровнем проявления при-
знаков засухоустойчивости предполагает использование уникальных географически 
отдаленных форм, обладающих высокими донорскими свойствами.

Сорт Симбирцит, взятый в качестве материнской формы, создан в ФГБНУ 
«Ульяновский НИИСХ». В зоне лесостепи Среднего Поволжья влага повсеместно 
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находится в первом для растений минимуме и часто выступает ограничивающим фак-
тором урожая, вероятность наступления засухи в ранневесенний период составляет 
около 60% [5]. Сорт Симбирцит отличается высоким потенциалом зерновой продук-
тивности в сочетании с высокой экологической пластичностью и получил широкое 
распространение в производстве. По данным собственных лабораторных исследова-
ний, данный сорт формировал число корешков в опыте и контроле соответственно 
93 и 95% от среднего группового значения, среднее снижение признака к контролю 
составило 22% (II группа устойчивости). Значения ОКС по числу корешков, характе-
ризующие аддитивный эффект генотипа, во все годы были отрицательными (табл. 1).

Таблица 1
Характеристика сортов яровой пшеницы по числу зародышевых корней 

и общей комбинационной способности (ОКС), 2019…2021 гг.

Название сорта, 
№ каталога ВИР, 
происхождение

Число зародышевых корней, шт. ОКС, шт.

F2
2019

F3
2020

F4
2021 Хср

F2
2019

F3
2020

F4
2021 Хср

Материнские формы

Симбирцит
64 548, Россия

4,15
3,57

4,30
2,82

4,53
3,70

4,33
3,36

-0,18
0,12

-0,19
–0,17

-0,13
–0,26

-0,17
–0,11

Карабалыкская 91
64 702, Казахстан

4,79
3,78

4,48
3,57

 4,67
3,65

4,65
3,67

0,01
–0,12

0,22*
0,36*

0,03
–0,18

0,09*
0,02

Эритроспермум 2945
57 712, Россия

4,74
3,14

4,62
3,80*

4,71
3,41

4,69
3,45

0,08*
–0,03

-0,01
–0,19

0,02
–0,05

0,03
–0,09

Воронежская 8
57 115, Россия

4,66
3,05

4,46
3,14

4,56
3,58

4,56
3,26

0,09*
0,02

-0,01
0,00

0,08*
0,49*

0,05
0,18

Отцовские формы

Jahuara F-77
62 068, Мексика

4,35
4,10

4,88
2,80

4,61
4,83*

4,61
3,91

-0,05
0,20*

-0,06
–0,41

-0,04
–0,20

-0,05
–0,14

Nos Norko
44 967, Германия

5,08*
3,63

4,92
2,95

4,89
4,25

4,96*
3,61

0,20*
0,29*

0,11
0,23

0,13*
0,19*

0,15*
0,23*

Kitt
54 849, США

4,13
3,66

4,27
2,31

4,67
4,56

4,36
3,51

-0,08
–0,34

-0,01
0,04

-0,03
–0,11

-0,04
–0,12

Klein Vencedor
29 766, Аргентина

4,24
4,01

4,08
3,48

4,76
4,80*

4,36
4,10

-0,07
–0,15

-0,05
0,14

-0,06
0,12

-0,06
0,03

Среднее (n = 8) 4,51
3,61

4,50
3,11

4,68
4,10

4,56
3,61

0
0

0
0

0
0

0
0

НСР05 – контроль
НСР05 – опыт

0,32
-

0,52
0,50

-
0,52

0,35
-

0,06
0,19

0,12
0,26

0,08
0,16

0,08
0,22

Примечание. Верхняя строка – контроль (дистиллированная вода); нижняя строка – 
опыт (раствор сахарозы 9 атм.).

*Достоверно высокие значения к среднему групповому показателю.
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Для условий Казахстана также характерны засухи в первой половине вегетации, 
поэтому сорта местной селекции обладают повышенной засухоустойчивостью и жа-
ростойкостью [15]. Как правило, такие сорта обладают хорошо развитой системой 
зародышевых корней. Сорт Карабалыкская 91 рекомендован селекционерам как ис-
точник урожайности и адаптивности [11], жаростойкости, устойчивости к болезням, 
полеганию [10]. Количество зародышевых корней в контроле и опыте у этого сорта 
значимо не отклонялось от среднего группового значения, но отличалось высокой 
стабильностью по годам (коэффициент вариации V = 2,4…2,7%), реакция на стресс 
в среднем составила 21% (II группа устойчивости). Гибриды с участием сорта Ка-
рабалыкская 91 отличались высокими значениями числа корешков в F3 в контроле 
и опыте (2020 г.), а также в контроле по результатам средних трехлетних оценок, о чем 
свидетельствуют достоверно положительные значения ОКС. Таким образом, данный 
сорт обладает высокими донорскими свойствами по числу зародышевых корней.

Особенность погодно-климатических условий Саратовской области заключает-
ся в частой повторяемости засухи и суховеев, поэтому в ФГБНУ ФАНЦ «Юго-Восто-
ка» селекции на засухоустойчивость уделяют большое внимание. Местные сорта при-
способлены не только к ранневесенней, но и к летней продолжительной засухе. Сорт 
Эритроспермум 2945 по потенциальному уровню числа корешков (контроль) ежегодно 
превышал средний групповой показатель на 1…5%, при этом отличаясь самой высо-
кой стабильностью признака по годам (V = 1,1%). Снижение числа корней на фоне 
искусственно созданной засухи было более выраженным, чем у предыдущих сортов, 
и составило 26%. У гибридов с участием Эритроспермум 2945 не выявлено значимое 
преимущество по числу корней, за исключением поколения F2 (контроль, 2019 г.)

Условия вегетации в Воронежской области, расположенной на юго-востоке Цен-
трально-Черноземного региона, характеризуются крайне неустойчивым, порой недоста-
точным увлажнением, с резким нарастанием температуры воздуха в ранневесенний пери-
од. Колебания урожайности зерновых культур в значительной степени определяются ре-
сурсами влаги и тепла. Сорт Воронежская 8, согласно ранее проведенным полевым испы-
таниям, имел высокие урожайные свойства, но в большей степени, в сравнении с другими 
коллекционными сортами, реагировал на недостаток воды [3]. В лабораторных условиях 
этот сорт характеризовался наибольшей реакцией на стресс по числу зародышевых кор-
ней, снижая показатель до минимальных значений в опыте (на 28%). Однако данный сорт 
отличался высокой комбинационной способностью в гибридных поколениях F2 и F4.

Сорт Jahuara F-77 выведен в Мексике в условиях субтропического конти-
нентального климата со среднегодовым количеством осадков 250 мм. В условиях 
Кировской области он формировал пониженную урожайность за счет низкой про-
дуктивности колоса и растения. Число зародышевых корней у него в нормальных 
условиях проращивания существенно не отличалось от среднего группового зна-
чения, но при воздействии засухи среднее снижение было относительно невысо-
ким (на 15%), что соответствует I группе устойчивости. Данный генотип характери-
зовался сильной вариабельностью признака в опыте: значения числа корней в разные 
годы репродукции семян варьировали от 2,80 до 4,83 шт. (V = 21,5%). Гибриды, полу-
ченные с участием тестера Jahuara F-7, не имели преимуществ по числу корней.

Сорт Nos Norko создан в Германии, которая находится в зоне умеренно-континен-
тального климата и характеризуется достаточным уровнем увлажнения. Однако в опре-
деленные годы там наблюдается дефицит осадков, что существенно ограничивает уро-
жайность яровой пшеницы. В нашем исследовании этот сорт формировал максималь-
ное число зародышевых корней в контроле, достоверно превышая среднее групповое 
значение, в то же время достаточно сильно реагируя на осмотический стресс сниже-
нием признака (на 27%). Данный генотип можно отнести к ценным донорам признака 
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«Количество зародышевых корней», поскольку его ОКС ежегодно принимала положи-
тельные значения в контроле и опыте, в том числе достоверно высокие – во втором и тре-
тьем гибридных поколениях, а также в результате оценки средних трехлетних значений.

Сорт из США Kitt, созданный в условиях типичного континентального климата 
с холодной зимой и теплым жарким летом, согласно предыдущим исследованиям харак-
теризуется минимальной реакцией условий среды по урожайности и высокой полевой 
засухоустойчивостью [3]. Результаты лабораторного анализа показали, что данный гено-
тип формировал признак «Число зародышевых корней» ниже группового среднего в кон-
троле и опыте, реакция на засуху составила 19% (I группа); ОКС, как правило, принимала 
отрицательные значения. Как и для мексиканского сорта Jahuara F-77, для сорта Kitt была 
характерна высокая вариабельность признака по годам в условиях опыта (V = 26,3%).

Агроклиматические условия Аргентины в регионах возделывания пшеницы ха-
рактеризуются высоким плодородием почв и достаточным количеством осадков. Сорт 
Klein Vencedor не выделялся по числу корней в благоприятных условиях проращива-
ния, но в наименьшей степени реагировал на стресс: снижение к контролю составило 
6% (I группа устойчивости), число зародышевых корней при проращивании в растворе 
сахарозы достигало максимальных средних значений (4,10 шт.), превышая на 15% сред-
нее групповое значение. Высокий уровень устойчивости у этой исходной формы не от-
разился на гибридных потомствах F2…F4, поскольку не обнаружено достоверно высоких 
значений ОКС.

У всех изучаемых сортов общие пределы варьирования числа корней в контроле со-
ставили 4,13…5,08 шт., в опыте – 2,31…4,83 шт. Отмечена высокая сортовая специфичность 
как по сезонной вариабельности признака (в данном случае предполагается зависимость 
от условий репродукции семян), так и по реакции на осмотический стресс. В контрольных 
условиях наблюдали слабую изменчивость признака по годам (V = 1,1…6,7%), тогда как 
при проращивании в растворе осмотика вариабельность возрастала. При этом материн-
ские формы были более стабильными (V = 2,4…11,5%), чем отцовские (V = 13,2…26,3%). 
В то же время отцовские формы характеризовались меньшей чувствительностью к водно-
му дефициту: три сорта из четырех отнесены к первой группе устойчивости.

В селекции на засухоустойчивость необходимо улучшать те признаки, которые 
способствуют экономному расходованию влаги и не вступают в противоречие с про-
дуктивностью растений. Важной адаптацией к недостатку воды, кроме активации роста 
корней, считается способность растений к осмотическому регулированию. Осмотиче-
ская настройка достигается за счет синтеза и накопления в цитоплазме органических 
осмолитов (сахара, аминокислоты и их производные, спирт и другие низкомолекулярные 
метаболиты), что позволяет продолжить рост в условиях стресса [2]. Поскольку интен-
сивность ростовых процессов служит интегральным показателем активности метабо-
лизма, предполагается, что генотипы с высокой скоростью нарастания побегов зародыша 
зерновки имеют повышенную продуктивность [13], а минимальное снижение биомассы 
растения в растворе сахарозы свидетельствует о его толерантности к водному дефициту.

У сортов средняя масса проростков за три года изучения в контроле соста-
вила 10,39 мг, в опыте – 3,25, среднее снижение составило 69%. Все сорта отнесены 
к IV группе (слабая устойчивость). Максимальную массу проростков в контрольном 
и опытном вариантах (112 и 120% к среднему) формировала отцовская форма Klein 
Vencedor (табл. 2). Этот генотип характеризовался также относительно низкой реакцией 
на стресс (66%). Полученные от него гибриды выделялись по массе проростка во вто-
ром и третьем поколениях (ОКС = 0,05…0,31мг). Сорт Jahuara F-77 отличался самой 
высокой стабильностью признака по годам (V = 3,1…8,5%), но несмотря на высокие 
показатели массы проростков (106…108% к среднему), не проявил своих донорских 
свойств – его ОКС в большинстве случаев принимала отрицательные значения. Сорта 
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Карабалыкская 91, Эритроспермум 2945 и Kitt формировали признак на уровне средне-
го в контроле, реакция на стресс составила 70…72%. Из них достоверно высокой ОКС 
в контроле обладали сорта Эритроспермум 2945 в F2 и F4 и Карабалыкская 91 в F3.

Таблица 2
Характеристика сортов яровой пшеницы по массе проростка 
и общей комбинационной способности (ОКС), 2019…2021 гг.

Сорт

Сухая масса проростка, мг ОКС, мг

F2
2019

F3
2020

F4
2021 Хср

F2
2019

F3
2020

F4
2021 Хср

Материнские формы

Симбирцит
64 548, Россия

5,85
3,02

9,41
3,48

10,86
2,68

8,71
3,06

-0,60
0,27*

-0,76
0,11

-0,51
0,46*

-0,62
0,27*

Карабалыкская 91
64 702, Казахстан

11,69*
3,16

9,28
3,33

10,52
2,83

10,50
3,11

-0,42
–0,50

0,67*
0,12

-0,48
–0,56

-0,08
–0,31

Эритроспермум 2945
57 712, Россия

8,47
2,13

11,38
4,28

11,93
3,13

10,59
3,18

0,94*
–0,01

0,07
–0,58

0,47*
0,07

0,50
–0,17

Воронежская 8
57 115, Россия

8,98
2,04

10,27
3,53

11,93
2,36

10,39
2,64

0,07
0,24*

0,02
0,35*

0,52*
0,03

0,20
0,22

Отцовские формы

Jahuara F-77
62 068, Мексика

10,62
3,82*

10,95
3,11

11,45
3,61

11,00
3,51

0,21
0,07

-0,31
–0,38

-0,47
–0,26

-0,19
–0,20

Nos Norko
44 967, Германия

8,55
2,43

10,31
3,54

10,95
3,76

9,94
3,24

0,15
0,48*

-0,23
0,49*

0,00
–0,05

-0,03
0,31*

Kitt
54 849, США

8,75
2,26

10,61
3,23

11,80
3,29

10,39
2,93

-0,26
–0,41

0,23
–0,15

0,17
0,03

0,05
–0,17

Klein Vencedor
29 766, Аргентина

9,18
4,29*

12,06*
3,02

13,65*
4,37*

11,63
3,89

-0,10
–0,15

0,31
0,05

0,30
0,28

0,17
0,06

Среднее (n = 8) 9,01
2,89

10,53
3,44

11,64
3,42

10,39
3,25

0
0

0
0

0
0

0
0

НСР05 – контроль
НСР05 – опыт

1,95
0,87

1,53
0,91

1,32
0,77

1,95
1,18

0,48
0,23

0,67
0,33

0,43
0,29

0,52
0,24

Примечание. Верхняя строка – контроль (дистиллированная вода); нижняя строка – 
опыт (раствор сахарозы 9 атм.).

*Достоверно высокие значения к среднему групповому показателю.

Самую высокую чувствительность к засухе (снижение на 75%), соответственно 
минимальную массу проростков в растворе осмотика наблюдали у материнского сорта 
Воронежская 8. Однако включение в скрещивание данного сорта показало значитель-
ный селекционный эффект, поскольку гибридный материал с его участием достоверно 
превосходил по массе проростка средние популяционные значения в генерациях F2, 
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F3 (опыт), F4 (контроль). Сорт Nos Norko, выделившийся ранее по числу корешков, 
может представлять интерес и как источник устойчивости к засухе по массе пророст-
ка, если судить по значениям ОКС в опыте и относительно небольшой величине сни-
жения показателя (67%). Материнская форма Симбирцит характеризовалась самыми 
низкими показателями массы проростка в контроле и одновременно наиболее сильной 
изменчивостью по годам (V = 24,2%). Гибриды от этого сорта в нормальных условиях 
имели достоверно низкую величину признака в ряду поколений (ОКС = –0,51…-0,76). 
В то же время данный генотип в наименьшей степени реагировал на осмотический 
стресс (снижение на 65%) и отличался высокой ОКС в опыте.

Между процессами накопления биомассы, требующими высокой интенсив-
ности метаболизма, и устойчивостью, связанной с подавлением синтетических ре-
акций, существует биологическое противоречие. В данном исследовании корреля-
ция между значением признака в контроле и величиной снижения при стрессе была 
более выражена по числу корешков (r = 0,53), чем по массе проростков (r = 0,24). 
К сортам, способным сочетать высокую биомассу с невысоким ее снижением, можно 
отнести сорта Klein Vencedor и Jahuara F-77.

В селекционной практике генотипы с высоким уровнем признаков принято 
использовать как источники этих признаков. В наших исследованиях справедли-
вость данного положения доказывается только по числу корешков в нормальных 
условиях проращивания: корреляция между величиной параметра и ОКС составила 
r = +0,55 (n = 24; значимо при р≤ 0,01). По массе проростков в контроле связь была 
слабой (r = +0,19), в опыте отсутствовала (r = –0,11).

Таким образом, в условиях осмотического стресса по уровню проявления феноти-
пических признаков сложно судить о комбинационной способности сортов. Некоторые 
сорта (Воронежская 8, Симбирцит), обладающие средним или низким уровнем парамет-
ров в опыте, в аналогичных условиях формировали гибриды с высокими значениями 
признаков. Причиной зависимости эффектов ОКС от условий среды может служить воз-
растание доли неаддитивных взаимодействий (эпистаза и доминирования) при стрессе, 
что осложняет оценку донорских свойств. Эпистатические эффекты связаны с тем, что 
гены с низкой экспрессивностью не работают в присутствии высокоэкспрессивных ге-
нов, а проявляются обычно при утрате эффективности главными генами. По мнению 
А.В. Кильчевского [6], чем больше взаимодействие генотипа со средой, тем меньше 
вероятность получения высокого гетерозиса с участием этих образцов. Отрицательная 
корреляция между сезонной вариабельностью признаков у сортов (V, %) и их ОКС под-
тверждает это положение (r = –0,27…-0,60).

Обнаружена высокая сходимость величин ОКС как в контроле, так и в опыте 
между числом корней и массой проростков (r = 0,53…0,60; n = 24; значимо при р≤0,01). 
Это свидетельствует о том, что генотипы с высокими донорскими свойствами по од-
ному из признаков одновременно могут быть донорами других признаков.

Известно, что дефицит воды приводит к перераспределению пластических ве-
ществ в зону корней, увеличивая их способность к поглощению. Этот механизм связан 
с гормональными реакциями, отвечающими за накопление абсцизовой кислоты (АБК) 
и снижение уровня цитокининов [9, 19]. Долю массы корней в биомассе целого рас-
тения, возрастающую по мере усиления засухи, часто используют при сравнительной 
оценке реакции сортов на дефицит влаги [8]. В данной работе использовали параметр 
RSR (root to shoot ratio) как соотношение «Масса корней/масса ростков» в контроль-
ных и опытных условиях. Значения RSR ниже или выше единицы свидетельствуют 
соответственно о преобладании массы надземной части или массы корней в общей 
массе проростка. Ценность величины RSR как диагностического критерия подтверж-
дается возможностью четко дифференцировать генотипы (табл. 3).
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Таблица 3
Характеристика сортов яровой пшеницы по индексу RSR 

и общей комбинационной способности (ОКС), 2019…2021 гг.

Сорт

 Индекс RSR ОКС

F2
2019

F3
2020

F4
2021 Хср

F2
2019

F3
2020

F4
2021 Хср

Материнские формы

Симбирцит
64 548, Россия

0,76
0,86

0,90
1,09

1,05
2,15

0,90
1,37

0,06
0,26*

0,02
–0,17

0,05
–0,25*

0,04
–0,05

Карабалыкская 91
64 702, Казахстан

0,81
1,54

0,76
1,69

0,84
1,67

0,80
1,63

-0,09*
0,19

-0,10*
0,02

-0,04
0,12

-0,08*
0,11

Эритроспермум 2945
57 712, Россия

0,83
1,25

0,76
1,21

1,01
1,13

0,87
1,20

0,04
–0,24*

0,10
0,26

0,01
0,06

0,05*
0,02

Воронежская 8
57 115, Россия

0,94
1,54

0,90
1,49

0,88
1,48

0,91
1,50

-0,01
–0,20

-0,02
–0,11

-0,01
0,08

-0,01
–0,08

Отцовские формы

Jahuara F-77
62 068, Мексика

1,26*
2,21

0,76
1,63

1,25*
2,39

1,09
2,08*

0,10
0,05

-0,01
–0,08

0,00
–0,03

0,03
–0,02

Nos Norko
44 967, Германия

0,90
1,03

0,93
1,74

1,01
1,13

0,95
1,30

-0,05*
–0,06

-0,08*
–0,13

-0,04
0,10

-0,06*
–0,03

Kitt
54 849, США

1,00*
1,49

0,98
1,02

0,91
1,81

0,96
1,44

0,00
0,23*

0,05
0,05

0,06
0,25*

0,04
0,18*

Klein Vencedor
29 766, Аргентина

0,84
1,48

0,93
1,52

1,27*
1,68

1,01
1,56

-0,05*
–0,22*

0,04
0,17

-0,02
–0,32*

-0,01
–0,12

Среднее (n = 8) 0,92
1,42

0,86
1,42

1,03
1,68

0,94
1,51

0
0

0
0

0
0

0
0

НСР05 – контроль
НСР05 – опыт

0,10
0,82

0,21
0,59

0,16
0,73

0,16
0,57

0,03
0,22

0,06
0,18

0,05
0,22

0,05
0,17

Примечание. Верхняя строка – контроль (дистиллированная вода); нижняя строка – 
опыт (раствор сахарозы 9 атм.).

*Достоверно высокие значения к среднему групповому показателю.

Среднее групповое значение RSR у сортов в благоприятных условиях (контроль) со-
ставило 0,94, что говорит о незначительном преобладании надземной части. Высокопродук-
тивные материнские формы характеризовались более развитым побегом (RSR = 0,80…0,91), 
чем засухоустойчивые отцовские формы (RSR = 0,94…1,09). В условиях осмотического 
стресса средняя величина RSR выросла в среднем на 61% и достигла значения 1,51 с раз-
махом изменчивости от 1,20…2,08. Все изучаемые генотипы реагировали на стресс повы-
шением RSR, но уровень изменения был разный: от 37% к контролю у сорта Nos Norko 
до 103% у сорта Карабалыкская 91. Сезонная вариабельность признака у сортов также 
значительно различалась как в контроле (V = 4,0…21,4%), так и в опыте (V = 4,1…41,1%).
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Считается, что сорта пшеницы, отличающиеся более интенсивным ростом пер-
вичной корневой системы в начальный период развития, обладают повышенной устой-
чивостью к засухе. В то же время энергетические затраты растения на развитие массы 
корней весьма значительны, и это может неблагоприятно сказаться на продуктивности. 
Включение регуляторных механизмов, приводящих к перераспределению большей ча-
сти пластических веществ в корни, с одной стороны, можно считать положительной 
адаптацией к засухе (в нашем случае – у сортов Jahuara F-77 и Карабалыкская 91). 
С другой стороны, более устойчивыми формами принято считать сорта с низкой ам-
плитудой изменчивости признаков – такие, как Nos Norko и Эритроспермум 1129. По-
этому вопрос об изменчивости RSR у проростков требует более подробного изучения.

Сорта Nos Norko и Карабалыкская 91 имели достоверно низкие значения ОКС 
в контроле в ряду поколений, то есть гибриды с их участием в нормальных условиях 
отличались более развитым побегом, что косвенно свидетельствует об их высоком уров-
не продуктивности. В условиях опыта достоверно высокой ОКС отличался сорт Kitt, 
поэтому данную отцовскую форму можно использовать как источник для повышения 
адаптации к водному стрессу.

Для оценки разных сторон метаболизма и для более полной характеристики устой-
чивости исследованных образцов важно рассматривать одновременно комплекс пара-
метров и связи между ними. Обнаружены тесные корреляции между числом корешков 
и массой проростков в опыте (r = 0,93; n = 8; значимо при р≤0,01). Это говорит о том, что 
при водном дефиците масса проростков на 86% детерминируется развитием корневой 
системы. В нормальных условиях эти признаки не коррелировали между собой (r = 0,02). 
У генотипов с большим числом корней при засухе наблюдали закономерное увеличение 
индекса RSR (r = 0,56). Сорта с большей массой проростков в контроле и опыте, как пра-
вило, характеризовались и более высокими значениями RSR (r = 0,34…0,40).

Проявление комбинационной способности было неодинаковым по годам иссле-
дований. Степень совпадения оценок ОКС одного и того же набора сортов в повтор-
ных циклах диагностики в контроле варьировала от слабой до достоверно положитель-
ной (r = 0,03…0,80), в опыте – от слабой отрицательной до слабой положительной (r = –0,45…
0,42). Высокая повторяемость результатов отмечена только в контроле по числу корней, 
в остальных случаях какие-либо закономерности усиления или ослабления корреляций 
в зависимости от используемых параметров или генераций F2…F4 не обнаружены. Мож-
но констатировать, что оценка комбинационной способности по результатам одного года 
исследований не дает достаточно точных результатов, особенно в условиях стрессовой 
нагрузки. Поэтому для полной характеристики сортов необходимо иметь многолетние 
данные не только анализируемых признаков, но и комбинационной способности по этим 
признакам. Наиболее точную информацию, но нашему мнению, можно получить, рассчи-
тывая ОКС, исходя из усредненных трехлетних значений признаков.

При изучении характера наследования признаков, в том числе корневых си-
стем растения, важно учесть тот факт, что изменение внешних условий влечет за со-
бой изменение уровня гетерозиса, то есть передачу признаков потомству [26]. В ус-
ловиях нарастающей засухи роль генов регуляторов существенно возрастает [24], 
тем самым повышая долю эпистатического взаимодействия генов и снижая долю 
аддитивных эффектов, что может означать снижение эффективности отбора [14].

В данном исследовании для определения величины наследуемости применяли 
двухфакторный дисперсионный анализ значений признаков у 16 гибридных популяций 
поколений F2…F4, в разных средах. В результате расчетов показано, что величина генети-
ческой вариансы, отражающая наследуемость в широком смысле слова (h2

О), в контроле 
имеет тенденцию снижения в более поздних поколениях (табл. 4). Величина наследуе-
мости, рассчитанная по средним генотипическим значениям, свидетельствует о том, что 
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эффективность отбора в данных популяциях может быть выше по числу корешков и RSR 
в контроле, по массе проростков – в опыте.

Таблица 4
Общие коэффициенты наследуемости и вклад материнских 

и отцовских компонентов в параметры проростков яровой пшеницы 
в нормальных и стрессовых условиях

Сорт
 Коэффициент наследуемости (h, %)

F2
2019

F3
2020

F4
2021 Хср

Общий (h2
О)

Число зародышевых корней 82,8
56,1

58,9
60,8

54,5
69,0

51,5
31,6

Сухая масса проростка 65,2
64,9

51,2
54,8

57,7
63,5

32,6
51,5

Индекс RSR 80,4
42,3

60,2
51,9

56,4
47,5

49,8
25,0

Материнские формы (h2
А)

Число зародышевых корней 19,2*
1,9

23,1*
11,6*

17,9*
37,8*

20,8*
4,6

Сухая масса проростка 14,3*
19,3*

10,5
19,0*

21,6*
22,4*

11,3
14,6*

Индекс RSR 21,9*
17,3*

14,6*
14,4*

6,9
9,3

16,2*
4,0

Отцовские формы (h2
В)

Число зародышевых корней 21,2*
17,4*

4,9
14,3*

16,4*
11,1*

15,5*
7,3

Сухая масса проростка 1,4
21,9*

3,0
16,3*

7,4
6,5

1,1
10,5*

Индекс RSR 25,6*
9,2

8,9*
7,5

9,3
18,7*

9,1
9,0

Взаимодействие (h2 
АВ)

Число зародышевых корней 42,4*
36,8*

30,8*
34,8*

20,1
20,0*

15,2
19,8

Сухая масса проростка 49,5*
23,7*

37,7*
19,5

28,7*
34,6*

20,2
26,3*

Индекс RSR 32,9*
15,8

36,6*
30,1*

40,1*
19,5

24,4*
12,0

Примечание. Верхняя строка – контроль (дистиллированная вода); нижняя строка – 
опыт (раствор сахарозы, 9 атм.).

*Достоверно высокие значения ОКС. Хср – величина наследуемости, рассчитанная 
по средним генотипическим значениям признаков.
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Материнские формы вносили значительный вклад во всех генерациях в число 
зародышевых корней в оптимальных условиях, и в массу проростков – в условиях 
осмотического стресса. Влияние отцовских форм было существенным на массу про-
ростков в условиях опыта. Значительный вклад в формирование признаков у гибри-
дов второго-четвертого поколений вносило и взаимодействие родительских форм.

Выводы

Изучаемые сорта яровой пшеницы, относящиеся к различным агроэкотипам, зна-
чимо различаются как по морфофизиологическим характеристикам проростков (число ко-
решков, общая биомасса проростка), так и по адаптивным стратегиям, касающимся устой-
чивости к ранней засухе (индекс RSR). В условиях дефицита воды сорта Jahuara F-77 (Мек-
сика) и Карабалыкская 91 (Казахстан) отличались перераспределением большей части пла-
стических веществ в корни, сорта Nos Norko (Германия) и Эритроспермум 1129 (Россия) 
характеризовались сохранением стабильного соотношения «Корень/росток».

К ценным донорам числа зародышевых корней, исходя из значений общей комби-
национной способности, можно отнести сорт Nos Norko (Германия), массы проростков – 
сорт Klein Vencedor (Аргентина). Использование выделенных сортов в программе скре-
щиваний позволит получить селекционный материал с максимальным генетическим 
разнообразием и расширенной амплитудой возможного приспособления к изменениям 
гидротермического режима. В практической работе при анализе селекционного материа-
ла важно учитывать, что высокий уровень признака «Число зародышевых корней» в кон-
троле свидетельствует и о высоких донорских свойствах генотипов. По уровню развития 
признаков в стрессовых условиях сложно судить о комбинационной способности сортов, 
поскольку некоторые сорта со слабыми характеристиками массы проростков (Симбир-
цит, Воронежская 8) формировали гибриды с достоверно высоким уровнем признаков.

Величина наследуемости изучаемых признаков свидетельствует о том, что 
эффективность отбора в данных популяциях может быть выше по числу корешков 
и RSR в контроле, по массе проростков – в опыте.
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RESULTS OF EVALUATION OF SPRING SOFT WHEAT VARIETIES 
OF VARIOUS AGRO-ECOTYPES BASED ON DROUGHT RESISTANCE 

AND DONOR PROPERTIES

L.V. VOLKOVA, O.S. AMUNOVA

(Federal Agricultural Research Center of the North-East named after N.V. Rudnitskiy)

For spring wheat, it is extremely relevant to study drought resistance in the initial phases 
of the growing season, as water deficiency during this period leads to significant yield losses. The meth-
od of seed germination in distilled water (control) and sucrose solution (experiment) makes it possible 
to evaluate drought resistance by morphological characteristics in the seedling phase. The studied variet-
ies of spring wheat belonging to different ecotypes significantly differed in the number of germinal roots, 
total seedling biomass, redistribution of plastic substances between root and the general combining ability 
(GCA). The Nos Norko variety (Germany) had a significantly high number of germinal roots in the control 
(109% of the group average) and a consistently high OCS in the series of generations, which allows it to be 
classified as a donor of this trait. The Klein Vencedor variety (Argentina) had the highest seedling weight 
(112…120%) in the control and experimental variants. This genotype was also characterized by a rela-
tively low stress response. The resulting hybrids differed in their seedling weight in the second and third 
generations. The RSR diagnostic method makes it possible to clearly differentiate the studied varieties 
by adaptive drought resistance strategy. The Jahuara F-77 (Mexico) and Karabalykskaya 91 (Kazakhstan) 
varieties redistributed most of the plastic substances in the roots under water shortage, the Nos Norko 
(Germany) and Erythrospermum 1129 (Russia) varieties maintained a stable root/sprout ratio. The inclu-
sion of selected varieties in the crossing program will produce hybrids with maximum genetic diversity 
and expanded amplitude of possible adaptation to changes in the hydrothermal regime. In practical work, 
when analyzing breeding material under control conditions, it is important to note that genotypes with 
a large number of roots were characterized by good donor properties of this trait. Under stress condi-
tions, genotypes with a large number of germinal roots had an increased seedling biomass and increased 
root/sprout ratio. The heritability of the studied traits indicates that the selection efficiency may be higher 
in terms of the number of roots and RSR in the control, and in terms of seedling weight in the experiment.

Key words: spring soft wheat, drought resistance, number of germinal roots, weight of seed-
lings, RSR index, general combining ability, heritability.
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