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Parameters of spike productivity in plants varieties 
Novosibirskaya 67 (N67), Saratovskaya 29 (S29), Puza-4 
and «many-fl wered» line Skle 123-09 were assessed 
in two years with different weather conditions. It was 
shown that «many-fl wered» line Skle 123-09 is signi-
fica tly higher in the number of grains per spike and 
number of grains per spikelet than varieties N67, 
S29 and Puza-4, and that the expression of «many-
fl wering» depends on the environmental conditions 
and the genetic background. It was shown that the 
«many-fl wering» is a genetic trait and is therefore 
workable. A study of hybrids F2 С29 × Skle123- 09, 
N67 × Skle 123-09, P-4 × Skle 123-09 isolated plants 
with fan-shaped cones and a high number of grains 
per spikelet as Skle 123-09 and having the best per-
formance of other features as ear varieties recipients. 
The seeds of these plants will be used to secure 
«fl wering». Two-factor analysis of variance showed 
that the number of grains per spike knotted depends 
on growing conditions, genotype and their interaction. 
Variability of grains per spikelet in drought-resistant 
varieties of S29 and Puza-4 is mainly dependent on 
the genotype and, to a lesser extent, on the «geno-
type × environment» interaction. In variety N67 created 
for West Siberia, only genotype is a factor. The weight 
of a grain per ear primarily is primarily affected by 
«genotype × environment» (almost 60 %), while 
the influen e of «genotype × environmental» was 
half as strong. The variability of «masse of one grain» 
in F2 hybrids (S29, P-4 × Skle123-09) is infl  enced by 
environmental factors, genotype and their interplay. 
Genotype accounts for the highest impact (> 70 %). 
F2 hybrids (N67 × Skle 123-09) share the greatest 
variability in the «genotype × environment» interaction 
(77 %).
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Оценивали параметры продуктивности колоса у растений 
сортов Новосибирская 67 (Н67), Саратовская 29 (С29), Puza-4 
и «многоцветковой» линии Skle 123-09 в разные по условиям 
вегетации годы. Установлено, что у многоцветковой линии число 
зерен колоса и озерненность колоска достоверно выше, чем 
у сортов Н67, С29 и Puza-4, и проявление многоцветковости 
зависит как от условий вегетации, так и генотипа. Таким образом, 
«многоцветковость», или многозерность, – генетически обуслов-
ленный признак, с которым можно вести селекционную работу. 
При изучении популяций гибридов F2 С29 × Skle123-09, 
Н67 × Skle123-09, Р-4 × Skle123-09 были выделены растения, 
обладающие веерообразными колосками и высокой озернен-
ностью, как Skle 123-09, и имеющие наилучшие показатели 
других признаков колоса, как сорта-реципиенты. Семена этих 
растений будут использованы для закрепления признака «много-
цветковость». С помощью двухфакторного дисперсионного ана-
лиза выявлено, что число завязавшихся зерен на колос зависит 
от условий выращивания, генотипа и их взаимодействия. Измен-
чивость признака «озерненность колоска» у засухоустойчивых 
сортов С29 и Puza-4 в основном зависит от генотипа, в меньшей 
степени от взаимодействия генотип × среда. У сорта Н67, создан-
ного для условий Западной Сибири, – лишь от генотипа. На массу 
зерна колоса главным образом влияет взаимодействие гено-
тип × среда (почти на 60 %), а влияние факторов А (генотип) 
и В (условия среды) оказалось в два раза меньше. На изменчивость 
признака «масса одной зерновки» у гибридов F2 С29 × Skle123-09 
и P-4 × Skle 123-09 влияние оказывают факторы среды, генотип 
и их взаимодействие. Вклад генотипа составляет более 70 %, 
а у гибридов F2 H67 × Skle 123-09 доля изменчивости наибольшая 
при взаимодействии генотип × среда и составляет 77 %. 

Ключевые слова: мягкая пшеница; многоцветковость; 
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Увеличение продуктивности пшеницы представля-
ет собой одну из самых трудных задач селекции, 
что связано с полиплоидной структурой ее генома 

и комплексно стью этого признака. Растения пшеницы, 
растущие в полевых условиях, должны обладать ком-
плексной устой чивостью к болезням и вредителям, за-
сухоустойчивостью, жаростойкостью и многими другими 
адаптивными при знаками (Пшеницы мира, 1987). На 
сложность генетической природы продуктивности, кото-
рая обладает значительной вариабельностью, и ее отдель-
ных компонентов указывали многие авторы (Филипченко, 
1934; Вавилов, 1935). В классических исследованиях 
количественных признаков оценивают взаимодействие 
факторов генотип × среда, при этом учитывают действие 
генотипа (Драгавцев, 2003), что не позволяет определить 
число генов, детерминирующих развитие самого признака 
продуктивности или его компо нентов. После создания 
полной моносомной серии мягкой пшеницы по сорту 
Chinese Spring стало возможным из учать генетическую 
природу различных качественных и количественных при-
знаков (Sears, 1954). Было показано, что практически во 
всех хромосомах генома мягкой пшеницы расположены 
гены, отвечающие за развитие признаков продуктивности 
(Morris, 1962–1972; Ауземус др., 1970; Ригин, 1971; Лелли, 
1980; Арбузова, Майстрен ко, 1986; Цильке, 2003). Ряд 
ученых, изучая различные сорта и линии пшеницы, пы-
тались выяснить, какие этапы развития растений играют 
основную роль в формировании признаков продуктивно-
сти колоса и возможности их улуч шения. Другие нашли 
связь признаков продуктивности с генами Dw (dwarf) 
и Rht (reduced height), ответственными за высоту растений 
пшеницы (Fischer, 1975, 1985; Fischer et al., 1977; Brooking, 
Kirby, 1981; Fischer, Stokman, 1986; Youseffian et al., 1992; 
Abbate et al., 1995, 1997; Bindraban et al., 1998; Slafer et al., 
2001; Toyota et al., 2001; Gonzalez et al., 2005). 

У многих количественных признаков пшеницы про­
является достоверная изменчивость во взаимодействии 
генотип × среда, при этом учитывают действие отдельных 
локусов или локусов количественных признаков (QTL) 
(Börner et al., 2002). Так, для учета действия отдельных 
локусов была создана картирующая популяция (ITMI), 
насыщенная молекулярными маркерами RFLP (около 
800) (Marino et al., 1996) и SSR (более 2 тыс. микросател­
литных маркеров) (Röder et al., 1998; Ganal, Röder, 2007).
Картирующая популяция ITMI была оценена в полевых
условиях по ряду морфологических и хозяйственно цен­
ных признаков с целью идентификации и картирования
QTL, впервые выявленных в различных эколого­географи­
ческих регионах России (Чесноков и др., 2012; Chesnokov
et al., 2013). В результате работы идентифицировано
186 QTL, часть из которых могут быть зависимыми
или независимыми от воздействия окружающей среды,
a изученные количественные признаки взаимосвязаны
и коррелируют между собой. Некоторые исследователи
считают, что использование в скрещиваниях уникальных
форм, имеющих большое число колосков, цветков и зерен,
может быть одним из путей повышения урожайности
пшеницы (Martinek, Bednar 1988, 2001; Hucl, Fowler,
1992; Martinek, 1994; Li, Zhao, 2000; Aliyeva, Aminov,
2011; Sreenivasulu, Schnurbusch, 2012). Примером может

быть пшеница, относящаяся к виду Triticum turgidum L., 
обладающая индивидуальными особенностями, которые 
отличают ее от всех известных пшениц. Она имеет допол­
нительные промежуточные чешуи, расположенные между 
второй колосковой и первой цветковой чешуями, которые 
представляют собой недоразвитые цветки. Эта пшеница 
характеризуется повышенной многоцветковостью и, сле­
довательно, многозерностью, что нехарактерно для мягкой 
пшеницы, и обладает уникальной способностью точек 
роста функционировать после полного выколашивания, 
и при некоторых условиях в колоске может сформировать-
ся до 26 фертильных цветков (Острейко, 1959). Поэтому 
весьма актуальным является изучение новых источников 
многоцветковости и их генетических характеристик.

Цель работы – сравнить параметры продуктивности 
колоса у многоцветковой линии Skle 123­09 и сортов 
яровой мягкой пшеницы Саратовская 29 (C29), Новоси­
бирская 67 (Н67) и Puza­4, а также растений гибридных 
популяций F2 (С29, Н67, Р­4 × Skle 123­09) и оценить воз­
можность использования линии Skle 123­09 как донора 
многоцветковости. 

Материалы и методы
В исследованиях использовали сорта яровой мягкой пше­
ницы С29, Н67 и индийский сорт Puza­4 (Р­4). Сорта С29 
и Н67 имеют длинный колос, наибольшую массу одной зер-
новки, а также характеризуются высокими пластично стью 
и засухоустойчивостью. Образец «многоцветковой» фор-
мы Skle 123­09 получен от доктора П. Мартинека (Обще-
ство с ограниченной ответственностью «Агротест фито», 
Кромержиж, Чешская Республика). Данная линия была 
получена на основе образца «многоколосковой» мяг кой 
пшеницы из Китая, переданного в ООО «Агротест фито» 
д­ром Wang Tao без детального описания происхождения.

Линия Skle 123­09 стабильно наследует признак много­
цветковости как в полевых условиях, так и условиях 
гидропонной теплицы (Добровольская и др., 2014). Надо 
отметить, что в полевых условиях признак более выражен, 
в колосках развивается большое количество фертильных 
цветков и зерен – от 4 до 6 (рисунок). На рисунке приведе­
ны для сравнения колосья сорта С29 и линии Skle 123­09. 

Для изучения наследования признака «многоцветко­
вость» анализировали три комбинации гибридных по­
пуляций растений F2: С2 × Skle 123­09, Н67 × Skle 123­09, 
Р­4 × Skle 123­09. Ежегодно каждую гибридную популя­
цию F2 сеяли в трех повторностях, используя семена одной 
репродукции. Из каждой гибридной популяции брали 
случайно по 120 растений, наилучший колос которых 
использовали для структурного анализа. Из популяций со-
ртов в анализ брали по 25 характерных колосьев. Ко лосья 
обмолачивали и учитывали следующие показатели: число 
зерен колоса (ЧЗК); озерненность колоска О = ЧЗК/ ЧКК, 
где ЧЗК – число зерен колоса, ЧКК – число колосков коло-
са. Массу зерна колоса (МЗК) определяли на весах марки 
Scout™ PRO, 0,600 g. Массу одной зерновки вы числяли 
по формуле: М1З = МЗК/ЧЗК (мг).

Для оценки значимости различий между средними зна­
чениями двух выборочных совокупностей использовали 
критерий Стьюдента (Рокицкий, 1974). Данные для при­
знаков ЧЗК, О, МЗК и М1З сортов и гибридных популяций 
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F2 подвергали двухфакторному дисперсионному анализу 
по программе SNEDECOR 5.61 (www.odassoft.narod.ru). 

Данные по признакам «длина колоса» (ДК), «плотность 
колоса» (D), ЧКК и их анализ были опубликованы ранее 
(Арбузова и др., 2014; Arbuzova et al., 2015). Однако в этой 
статье приводятся результаты двухфакторного анализа 
всех показателей, в том числе ДК, ЧКК и D у сортов, 
линии Skle 123­09 и гибридных популяций F2 (С29, Н67, 
P­4 × Skle 123­09).

В 2010 г. в момент всходов, колошения и начала налива
зерна выпало достаточное количество влаги, что положи­
тельно повлияло на формирование элементов продуктив­
ности колоса. По количеству осадков 2011 г. оказался 
более засушливым, и растения на протяжении всей 
вегетации не получали достаточного количества влаги.

Результаты и обсуждение  
Как было отмечено, урожай зерна определяют, главным 
образом, четыре компонента (Лелли, 1980). Первый 
зависит от способности к прорастанию, т. е. от числа 
продуктивных растений на единицу площади (I, II эта­
пы органогенеза). Второй определяется продуктивной 
кустистостью, зависящей от стеблеобразующей способ­
ности и площади питания (III–VII этапы органогенеза). 
Третий компонент урожая зависит от длины колоса, числа 
колосков колоса, плотности колоса, числа зерен колоса 
и озерненности колоска (V–IX этапы органогенеза). 
Четвертый компонент зависит от средней массы зерна 
колоса и массы 1 000 зерен (X–XII этапы органогенеза). 
Для прохождения всех этапов органогенеза требуется 
устойчивость растений к абио­ и биострессорам. 

При детальном рассмотрении признаков продуктивно­
сти колоса у изучаемых сортов и линий в обе вегетации 

a b

Spikes: (a) cv. Saratovskaya 29, (b) multifloret line Skle 123-09.

четко видно, что многоцветковая линия Skle 123­09 по 
большинству признаков, за исключением ДК, значимо 
превосходила сорта С29, Н67 и Р­4. Наиболее ярко это 
проявилось в условиях вегетации 2010 г. (табл. 1). В за­
сушливом 2011 г. тенденция сохранилась лишь по абсо­
лютной величине признаков. Сорта С29 и Н67 обладают 
длинными и менее плотными колосьями, чем Skle 123­09, 

Table 1. Mean values of spike productivity of common wheats Saratovskaya 29, Novosibirskaya 67 and Puza 4, and line Skle 123-09. 
Novosibirsk, 2010 and 2011 

Character Year N67 S29 Р-4 Skle 123-09

Spike length, cm 2010 9.38 ± 0.81* 8.35 ± 0.52 7.43 ± 0.60 7.54 ± 0.66

2011 8.67 ± 0.57** 6.92 ± 0.64 6.73 ± 0.52 6.79 ± 0.48

Number of spikelets  per spike 2010 14.92 ± 1.19 13.80 ± 1.12 11.63 ± 0.92*** 15.28 ± 0.99

2011 14.78 ± 1.35 12.26 ± 0.93 14.35 ± 1.35 13.40 ± 1.17

D, spike density 2010 15.93 ± 1.13** 16.54 ± 1.18* 15.69 ± 1.24** 20.23 ± 1.36

2011 16.88 ± 1.17* 17.80 ± 1.45 21.32 ± 1.19 21.10 ± 1.90

Grain number per spike 2010 42.86 ± 6.52** 40.87 ± 3.99*** 26.05 ± 2.92*** 59.47 ± 4.5

2011 37.29 ± 4.66 30.56 ± 3.91** 44.53 ± 6.27 43.60 ± 4.57

Fertility of spikelets 2010 2.90 ± 0.36** 2.98 ± 0.25** 2.22 ± 0.22*** 3.96 ± 0.39

2011 2.48 ± 0.31** 2.50 ± 0.37** 3.10 ± 0.39 3.60 ± 0.39

Grain weight per spike, g 2010 1.45 ± 0.30* 1.63 ± 0.28 1.16 ± 0.15*** 2.14 ± 0.26

2011 1.59 ± 0.29 1.18 ± 0.25 1.45 ± 0.28 1.42 ± 0.22

Single grain weight, mg 2010 34.40 ± 4.83 39.65 ± 4.60 44.64 ± 3.23 36.51 ± 3.40

2011 42.27 ± 4.22* 38.87 ± 4.52 32.49 ± 3.19 32.45 ± 2.95

* 0.1 ≤ p ≤ 0.05; ** 0.05 ≤ p ≤ 0.01; *** 0.01 ≤ p ≤ 0.001.
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в колоске которых завязывается 2–3 
зерна со средней массой 34,4–42,3 мг 
соответ ственно. У линии Skle 123­09 
средняя ДК = 7 см, веерообразные 
колоски расположены на нем очень 
плотно. Сорта С29, Н67 и Р­4 фор-
мировали менее плотные колосья 
(на 21,3, 18,3 и 23,9 % соответствен-
но), чем линия Skle 123­09 в условиях 
2010 г. (табл. 1). В условиях засушли-
вого года у Skle 123­09 индекс плот-
ности был наивысшим (D = 21,1), 
сорта С29 и Р­4 достоверно не от-
личались от Skle 123­09, вероятно, 
из­за того, что они больше подходят 
к засушливым зонам возделывания. 
Плотность ко лоса у сорта Н67 была 
достоверно меньше (на 19,4 %), чем 
у много цветковой линии (Арбузова и 
др., 2014; Arbuzova et al., 2015). В бла-
гоприятных усло виях у Skle 123­09 
завязалось максимальное число зерен 
на колос (59,5 шт.), тогда как у сортов 
показатели были досто верно ниже: 
у Н67 – 42,9 зерновок, С29 – 40,9 
и Р­4 – 26. У Skle 123­09 колоски в 
среднем характеризова лись высокой 
фертильностью (от 4 до 6 зерновок 
на колосок), ЧЗК было значительно 
выше, чем у сортов Н67, С29 и P­4 
(табл. 1).

Двухфакторный дисперсионный 
анализ по признакам продуктив­
ности колоса исследуемых сортов 
в сравнении с Skle 123­09 показал, 
что доля изменчивости признаков ДК, 
ЧКК, ЧЗК и озерненности колоска 
в большей степени зависят от геноти­
па сортов, условий их выращивания 
и взаимодействия генотип × среда 
(табл. 2). Необходимо отметить, что 
у сортов С29 и Р­4 доля изменчивости 
признака ДК на 74,83 и 91,16 % зави-
сит от условий выращивания. Кроме 
того, на выраженность призна ка ДК 
у сорта С29 на 11,7 % влияет ге нотип 
и на 14,83 % – взаимодействие фак-
торов А × В. Напротив, формирование 
признака ДК у сорта Н67 на 85,19 % 
зависит от генотипа и только на 14 % 
от условий выращивания (табл. 2). 
Формирова ние ЧКК для каждого со­
рта контролируется по­разному. Так, 
у сортов С29 и Н67 формирование 
этого признака на 51,61 и 42,37 % 
зависит от условий среды. Кроме 
того, у Н67 оно на 34,32 % зависит 
от взаимодействия генотип × среда, 
у Р­4 на формирование этого при-
знака на 21,91 % влияет генотип и на 

Table 2. Two-way analysis of variance of spike productivity characters in cvs. Saratov-
skaya 29, Novosibirskaya 67, and Puza 4 in comparison with multiflo et line Skle123-09. 
Novosibirsk, 2010 and 2011

Variability Saratovskaya 29 

Sum of 
squares, 
S

Degrees  
of freedom, 
df

Mean 
square, 
mS

Percentage 
of variation, 
V

F test Probability

Spike length 

Overall 3.089 7 0.444 100

Factor A (year) 2.311 1 2.311 74.83 68.481 0.00116*

Factor B (genotype) 0.361 1 0.361 11.70 10.704 0.03074*

A × B interaction 0.281 1 0.281 14.83 8.333 0.04471*

Chance factors 0.135 4 0.034 4.37

Number of spikelets per spike

Overall 11.200 7 1.600 100

Factor A (year) 5.780 1 5.780 51.61 11.796 0.02643*

Factor B (genotype) 3.380 1 3.380 30.18 6.8980 0.05841

A × B interaction 0.080 1 0.080 0.71 0.1633 0.70684

Chance factors 1.960 4 0.490 17.50

Grain number per spike 

Overall 79.209 7 11.316 100

Factor A (year) 4.061 1 4.061 5.13 19.455 0.01159*

Factor B (genotype) 57.781 1 57.781 72.95 276.80 0.00008*

A × B interaction 16.531 1 16.531 20.87 79.192 0.00088*

Chance factors 0.835 4 0.209 1.05

Fertility of spikelets 

Overall 3.235 7 0.462 100

Factor A (year) 0.405 1 0.405 12.52 2.6129 0.18130

Factor B (genotype) 2.205 1 2.205 68.16 14.226 0.01958*

A × B interaction 0.005 1 0.005 0.15 0.0323 0.86619

Chance factors 0.620 4 0.155 19.17

Single grain weight

Overall 122.600 7 17.514 100

Factor A (year) 11.520 1 11.520 9.40 0.7695 0.42985

Factor B (genotype) 46.080 1 46.080 37.59 3.0782 0.15421

A × B interaction 5.120 1 5.120 4.18 0.3420 0.59007

Chance factors 59.880 4 14.970 48.84

* Significa t at р < 0.05. 

66,4 % – взаимодействие обоих факторов. С29 и Р­4 относятся к категории 
засухо устой чивых сортов и ведут себя аналогично при формировании при-
знака ЧЗК. Показано, что на выраженность ЧЗК этих сортов генотип влияет 
на 72,95 и 70,9 % соответственно, условия среды – 5,13 и 5,24 %, а взаимодей-
ствие факторов А × В – 20,87 и 22,48 % (табл. 2). По нашим данным, у линии 
Skle 123­09 многоцветковость модифицируется условиями среды, хотя всегда 
в колоске формируется не менее 4 зерновок (Добровольская и др., 2014). Важно 
отметить, что озерненность колоска является результирующим признаком, 
но формирование его зависит в основном от генотипа исследуемых сортов 
(на 68,16, 69,64 и 62,46 % соответственно) в сравнении с линией Skle 123­09. 
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Novosibirskaya 67 Puza-4

Sum of 
squares, 
S

Degrees  
of freedom, 
df

Mean 
square, 
mS

Percentage 
of variation, 
V

F test Probability Sum of 
squares, 
S

Degrees  
of freedom, 
df

Mean 
square, 
mS

Percentage 
of variation, 
V

F test Probability

Spike length

8.035 7 1.187 100 1.075 7 0.154 100

1.125 1 1.125 14.0 75.0 0.00098* 0.980 1 0.980 91.16 78.400 0.00090*

6.845 1 6.845 85.19 456.33 0.00003* 0.045 1 0.045 4.19 3.600 0.13061

0.005 1 0.005 0.06 0.3333 0.59464 0.000 1 0.000 0.000 0.000 1.00000

0.060 4 0.015 0.75 0.050 4 0.013 4.65

Number of spikelets per spike

4.720 7 0.674 100 16.635 7 2.376 100

2.000 1 2.000 42.37 13.333 0.02174* 0.405 1 0.405 2.43 1.0519 0.36303

0.500 1 0.500 10.59 3.3333 0.14193 3.645 1 3.645. 21.91 9.4675 0.03704*

1.620 1 1.620 34.32 10.800 0.03032* 11.046 1 11.045 66.40 28.688 0.00586*

0.600 4 0.150 12.71 1.540 4 1.540 9.26

Grain number per spike 

44.840 7 6.406 100 74.815 7 10.688 100

0.045 1 0.045 0.10 0.1176 0.74887 3.920 1 3.920 5.24 15.223 0.01752*

8.820 1 8.820 19.67 23.059 0.00864* 53.045 1 53.045 70.90 206.00 0.00014*

34.445 1 34.445 76.82 90.052 0.00069* 16.820 1 16.820 22.48 65.320 0.00127*

1.530 4 0.383 3.41 1.030 4 0.258 1.38

Fertility of spikelets 

3.460 7 0.499 100 4.235 7 0.605 100

0.320 1 0.320 9.25 1.7778 0.25329 0.125 1 0.125 2.95 0.8064 0.41994

2.420 1 2.420 69.64 13.444 0.02145* 2.645 1 2.645 62.46 17.065 0.01448*

0.000 1 0.000 0.000 0.000 1.000 0.845 1 0.845 19.95 5.4516 0.07983

0.72 4 0.180 0.620 4 0.155 14.64

Single grain weight

160.395 7 22.914 100 248.695 7 35.528 100

7.605 1 7.605 4.74 0.5812 0.48832 129.605 1 129.605 52.11 9.6937 0.0375*

29.645 1 29.645 18.48 2.2656 0.20673 32.805 1 32.805 13.19 2.4536 0.19232

70.805 1 70.805 44.14 5.4112 0.08059 32.805 1 32.805 13.19 2.4536 0.19232

52.340 4 13.085 32.63 53.480 4 13.370 21.50

Это значит, что многоцветковую линию Skle 123­09 можно 
использовать в качестве донора при разработке программ 
для повышения урожайности сортов мягкой пшеницы. 
На выраженность признака М1З у сортов С29 и Н67 не 
обнаружено какого­либо влияния внешних условий (А), 
генотипа (В) и их взаимодействия. Только у сорта Р­4 
на М1З достоверно (на 52,11 %) влияют условия среды 
(фактор А) (табл. 2).

Следует отметить, что если на развитие вышеперечис­
ленных компонентов колоса в большей степени влияют 

условия вегетации на ранних этапах органогенеза, то фор­
мирование ЧЗК зависит от того, насколько благоприятен 
климат при прохождении более поздних этапов органоге­
неза (IX этап и последующие). Из внешних факторов на 
количество завязываемых семян в первую очередь влияют 
температура и влажность воздуха. Согласно данным Кума­
кова (1980), оптимальная температура в период опыления 
и оплодотворения должна быть в пределах 15–20 °С, а от-
носительная влажность воздуха – 40–70 %. К тому же на 
время цветения растений влияют такие факторы, как дли-
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на дня, интенсивность света, темпера-
турные условия и другие стрессовые 
воздействия. Далее на IX этапе ор­
ганогенеза происходит опыление, ко­
торое определяет число завязавшихся 
зерен. В этот самый короткий период, 
который состоит из оплодотворения 
и образования зиготы, особенно про­
является зависимость онтогенеза рас­
тения от условий окружающей среды. 
Именно в период «колошение – цве­
тение» необходимо оптимальное 
сочетание температуры и влажности, 
от которых зависит число оплодотво­
ренных цветков в колосе (Куперман, 
1953, 1982; Кумаков, 1980; Лутова 
и др., 2010). В растении происходят 
важнейшие физиологические про­
цессы – экспрессия и взаимодействие 
множества генов, контролирующих 
параметры колоса, в зависимости 
от факторов окружающей среды. 
Число зерен может зависеть или от 
большого числа фертильных цвет­
ков в относительно меньшем числе 
колосков, или от плотности колоса 
с меньшей фертильностью. Однако 
следует заметить, что благоприятные 
условия в период цветения и опло­
дотворения не являются критерием 
общей продуктивности – числа зерен 
на колос, поскольку дальнейшие не­
благоприятные условия (в том числе 
различные болезни) могут способ­
ствовать приостановке развития 
и гибели части, а в некоторых слу чаях 
всех оплодотворенных завязей, что 
нередко становится причиной через­
зерницы и пустоколосости (Кумаков, 
1980).

Table 3. Ranges of spike productivity indices in hybrid populations F2 (С29, Н67, Р-4 × Skle 123-09)  in comparison with parental 
varieties. Novosibirsk, 2010 and 2011

Character Year F2  
(S29 × Skle 123-09)

S29 F2  
(N67 × Skle 123-09)

N67 F2 
(Р-4 × Skle 123-09)

Р-4 Skle 123-09

Grain number 
per spike 

2010 10–70 10–60 20–70 20–50 10–70 10–70 10–60

2011 20–70 30–60 20–70 30–60 20–70 20–70 30–70

Fertility of 
spikelets 

2010 1–4 1–4 1–4 1–4 1–4 1–4 1–5

2011 1–4 2–4 1–5 2–4 1–4 2–4 1–5

Grain weight 
per spike, g

2010 0.25–2.94 0.6–2.34 0.24–2.34 0.24–2.94 0.24–2.94 0.24–2.94 0.25–2.34

2011 0.3–3.24 0.85–2.34 0.55–2.64 0.32–2.34 0.3–2.94 0.3–2.94 0.85–2.94

Single grain 
weight, mg 

2010 10–64 20–50 20–94 20–54 10–74 10–74 10–60

2011 20–70 30–50 20–50 20–50 20–60 20–60 20–44

Table 4. Two-way analysis of variance of spike productivity characters in cvs. Saratov-
skaya 29, Novosibirskaya 67, and Puza 4 in comparison with multiflo et line Skle123-09. 
Novosibirsk, 2010 and 2011

Variability F2 (S29 × Skle 123-09)

Sum of 
squares, 
S

Degrees of 
freedom, 
df

Mean 
square, 
mS

Percentage 
of variation, 
V

F test Probability

Grain number per spike 

Overall 605.299 7 86.471 100

Factor A (year) 114.761 1 114.761 18.96 216.02 0.00012*

Factor B (genotype) 349.801 1 349.801 57.79 658.45 0.00001*

A × B interaction 138.611 1 138.611 22.90 260.92 0.00009*

Chance factors 2.125 4 0.531 0.35

Fertility of spikelets 

Overall 2.839 7 0.406 100

Factor A (year) 0.031 1 0.031 1.10 1.9231 0.23780

Factor B (genotype) 2.531 1 2.531 89.17 155.77 0.00024*

A × B interaction 0.211 1 0.211 7.44 13.000 0.02265*

Chance factors 0.065 4 0.016 2.29

Grain weight per spike

Overall 0.760 7 0.109 100

Factor A (year) 0.130 1 0.130 17.12 9.8151 0.03509*

Factor B (genotype) 0.162 1 0.162 21.39 12.260 0.02486*

A × B interaction 0.414 1 0.414 54.51 31.249 0.00502*

Chance factors 0.053 4 0.013 6.98

Single grain weight

Overall 79.209 7 11.316 100

Factor A (year) 4.061 1 4.061 5.13 19.455 0.01159*

Factor B (genotype) 57.781 1 57.781 72.95 276.80 0.00008*

A × B interaction 16.531 1 16.531 20.87 79.192 0.00088*

Chance factors 0.835 4 0.209 1.05

* Significa t at р < 0.05. 
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F2 (N67 × Skle 123-09) F2 (P-4 × Skle 123-09)

Sum of 
squares, 
S

Degrees of 
freedom, 
df

Mean 
square, 
mS

Percentage 
of variation, 
V

F test Probability Sum of 
squares, 
S

Degrees of 
freedom, 
df

Mean 
square, 
mS

Percentage 
of variation, 
V

F test Probability

Grain number per spike

458.640 7 65.520 100 681.439 7 97.348 100

60.500 1 60.500 13.18 183.33 0.00017* 77.501 1 77.501 11.37 548.68 0.00002*

180.500 1 180.50 39.36 546.97 0.00002* 416.161 1 416.161 61.07 2946.3 0.00000*

216.320 1 216.32 47.17 655.52 0.00001* 187.211 1 187.211 27.48 1325.4 0.00000*

1.320 4 0.330 0.29 0.565 4 0.141 0.08

Fertility of spikelets 

2.399 7 0.343 100 3.179 7 0.454 100

0.011 1 0.011 0.47 0.2195 0.66380 0.011 1 0.011 0.35 0.3600 0.58084

1.901 1 1.901 79.26 37.098 0.00367* 2.761 1 2.761 86.87 88.360 0.00071*

0.281 1 0.281 11.72 5.4878 0.07915 0.281 1 0.281 8.85 9.0000 0.03994*

0.205 4 0.051 8.55 0.125 4 0.031 3.93

Grain weight per spike

0.700 7 0.100 100 0.872 7 0.125 100

0.157 1 0.157 22.41 16.505 0.01532* 0.084 1 0.084 9.64 6.3434 0.06545

0.135 1 0.135 19.32 14.232 0.01956* 0.224 1 0.224 25.75 16.940 0.01466*

0.370 1 0.370 52.84 38.926 0.00336* 0.510 1 0.510 58.53 38.494 0.00343*

0.038 4 0.010 5.43 0.053 4 0.013 6.08

Single grain weight

44.840 7 6.406 100 74.815 7 10.688 100

0.045 1 0.045 0.10 0.1176 0.74887 3.920 1 3.920 5.24 15.223 0.01752*

8.820 1 8.820 19.67 23.059 0.00864* 53.045 1 53.045 70.90 206.00 0.00014*

34.445 1 34.445 76.82 90.052 0.00069* 16.820 1 16.820 22.48 65.320 0.00127*

1.530 4 0.383 3.41 1.030 4 0.258 1.38

В наших экспериментах в момент колошения и цве-
тения растений температура воздуха соответствова ла 
среднемноголетней норме, а влажность была немного 
ниже, особенно это отмечалось в вегетацию 2011 г. 
Показатели гибридных популяций F2 по признакам про­
дуктивности колоса в условиях 2011 г. не выходили за 
пределы изменчивости сортов­реципиентов. В этот пе­
риод (колошение – цветение) температура не отличалась 
от многолетней (19,3 °С), а влажность была ниже, чем 
в 2010 г. Поэтому в условиях 2011 г. показатели ЧЗК 
у родительских сортов С29, Н67 и Р­4 были ниже, чем 
у многоцветковой линии Skle 123­09 (табл. 1). В гибрид-
ной популяции F2 (Н67 × Skle 123­09) в 2010 г. были вы-
делены формы с 70 зернами на колос и озерненностью 
колоска по 5 зерен, а в популяциях F2 (С29 × Skle 123­09) 
и F2 (Р­4 × Skle 123­ 09) – по 4 зерна. Надо отметить, что 
такие растения имели веерообразную форму колоска, 
как у многоцветковой линии Skle 123­09 (табл. 3). При 
оценке доли изменчивости признаков продуктивности 

колоса был отмечен наибольший вклад генотипа засухо-
устойчивых сортов С29 и Р­4 в проявление признака ЧЗК, 
который составил 57,79 и 61,07 % соответственно. Доля 
из менчивости, обусловленная взаимодействием факторов 
генотип × среда, была в два раза меньше, 22,9 и 27,48 % 
соответственно. Вклад средовых эффектов в формирова­
ние признака был наименьшим: 18,96 и 11,37 % соот­
ветственно (табл. 4). В популяции F2 (Н67 × Skle 123­09) 
на этот признак большее влияние оказывало взаимодей­
ствие обоих факторов – на 47,17 %, генотипа – 39,36 % 
и среды – 13,18 % (табл. 4). В структуре фенотипической 
изменчивости количественных признаков особое место 
занимает взаимодействие генотип × среда. У пшеницы на­
личие сортовых различий по экологической пластичности 
предполагает необходимость изучения природы этих раз­
личий, но, к сожалению, способность генотипа отвечать 
на комплекс факторов среды слабо изучена (Вавилов, 
1935; Драгавцев и др., 1984; Кильчевский, Хотылева, 1997; 
Сюков и др., 2010).
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Наиболее перспективным признаком, по которому 
воз можно вести селекцию, является озерненность ко-
лоска. У гибридных популяций F2 этот признак зависит 
только от генотипа: на 89,17 % у C29 × Skle 123­09, 
79,26 % у Н67 × Skle 123­09 и 86,87 % у Р­4 × Skle 123­09. 
Кроме того, у гибридов с засухоустойчивыми сортами 
С29 и Р­4 выявили небольшой достоверный эффект 
взаимодей ствия генотип × среда (на 7,44 и 8,85 % соответ-
ственно) (табл. 4). С помощью моносомного генетическо-
го анализа и изучения моносомных серий в контрастных 
условиях среды было показано, что гены, отвечающие 
за ЧЗК, рас положены практически на всех хромосомах 
мягкой пше ницы (Morris, 1962–1972; Ауземус и др., 1970; 
Арбузова, Майстренко, 1986; Цильке, 2003). R. Morris 
(1962–1972) в течение 12 лет составляла сводку по лока-
лизации генов и выделила 5 хромосом, 5А, 1В, 6В, 7В, 6D, 
на которых расположены гены, контролирующие число 
зерен колоса. Современными методами было показано, 
что QTL, ответ ственные за формирование признака ЧЗК, 
расположены на хромосомах 4А, 7А и 2D. Хромосомы 4А 
и 2D несут наибольшее число QTL, действие которых про-
является в различных экологических регионах и в разные 
годы (Чесноков и др., 2012).

Гибридные популяции F2 (С29, Р­4 × Skle 123­09) по 
МЗК за два года вегетаций оказались наиболее перспек-
тивными. Так, у отдельных растений в популяции F2 
(С29 × Skle 123­09) МЗК была более 3 г, в то время как в по-
пуляции F2 (Р­4 × Skle 123­09) эти показатели не выходили 
за пределы изменчивости у сорта Р­4 и линии Skle 123­09 
(табл. 4). Доля изменчивости признака МЗК в основном 
находится под влиянием взаимодействия ге нотип × среда 
с вероятностью 54,51 % (С29 × Skle 123­ 09), 52,84 % 
(Н67 × Skle 123­09) и 58,53 % (Р­4 × Skle 123­09); гено-
типа – 21,39, 19,32 и 25,75 % соответственно, и среды – 
17,12 % (С29 × Skle 123­09) и 22,41 % (Р­4 × Skle 123­ 09) 
(табл. 4). Наследование признака «масса 1 000 зерен» кон­
тролируется моно­, ди­ или полигенным образом. Гены, 
влияющие на наследование размера зерна, установлены 
почти на всех хромосомах мягкой пшеницы, кроме 6А, 
2В, 3D, 4D и 6D (Morris, 1962–1972). При использовании 
моносомной серии сорта Мильтурум 553 было показано, 
что вес 1 000 зерен контролируется тремя хромосомами, 
1В, 5D, 7В, а вес зерна колоса – всеми хромосомами, 
кроме 2А, 3А, 5А, 6А, 7А, 2В и 5D (Цильке, Рыжова, 
1985). Изучение моносомных серий сортов С29 и Диа­
мант I показало, что МЗК и М1З в значительной степени 
зависят от условий среды и большинство хромосом этих 
сортов влияют на выраженность признаков «масса зерна 
колоса» и «масса одной зерновки» (Арбузова, Майстренко, 
1987). За формирование признаков МЗК и массы 1 000 
зерен отвечают QTL хромосом 4А, 7А и 4А, 1В, 3В,1D 
и 2D соответственно (Чесноков и др., 2012; Chesnokov 
et al., 2013). Кроме того, в ряде работ (Драгавцев и др., 
1984; Сюков и др., 2010; Syukov et al., 2011) показано, что 
способность генотипа отвечать на изменения средовых 
условий обусловлена перераспределением генетических 
формул, которое основывается на сложности эколого­ге­
нетической организации количественных признаков, при 
которой главную роль играет система регуляторных генов.

В.С. Арбузова, О.Б. Добровольская  
П. Мартинек, Е.В. Чуманова, Т.Т. Ефремова

При анализе М1З было отмечено, что у гибридов с сор­
тами С29 и Р­4 наибольшее влияние на формирование 
признака оказывал генотип (на 72,95 и 70,9 %), затем вза-
имодействие генотип × среда (на 20,87 и 22,48 %) и в мень  
шей степени условия выращивания (5,13 и 5,24 %) 
(табл. 4). В условиях 2010 г. по массе одного зерна 
выделилась комбинация F2 (С29 × Skle 123­09), М1З 
отдельных растений составляла более 70 мг. В услови-
ях 2011 г. отдельные растения гибридной популяции 
F2 (Н67 × Skle 123­09) формировали зерна массой более 
90 мг. Что касается гибридной популяции с сортом Н67, 
то в ней основная доля приходится на взаимодействие 
генотип × среда (на 76,82 %) и генотип – 19,67 % (табл. 4). 
Вероятно, такое поведение гибридов с сортом Н67 наблю-
дается из­за того, что этот сорт был создан для условий 
Западной Сибири.

Таким образом, полученная информация может быть 
использована при разработке программ по улучшению 
сортов мягкой пшеницы с включением признака «много­
цветковость».
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