
Внутрипопуляционная 
вариабельность в потомствах 
F3 и F4 томата, полученных 
от рекомбинантов F2, 
устойчивых к высокой температуре 
по признакам мужского гаметофита
АННОТАЦИЯ
Актуальность
Выявление устойчивых к температурным стрессам форм важно не только на этапе поиска,
но и позднее в селекционном процессе. Для оценки устойчивости растений, наряду с дей-
ствием естественных факторов, необходимо их моделировать в лабораторных условиях.

Материал и методика
Представлены результаты изучения изменчивости признаков мужского гаметофита томата
(жизнеспособность пыльцы, длина пыльцевых трубок, устойчивость пыльцы и устойчивость
по длине пыльцевых трубок) в гибридных потомствах F2, F3, F4, полученных от разных комби-
наций скрещивания с высокими показателями устойчивости к высокотемпературному
стрессу (8 гибридных комбинаций).  

Результаты
В расщепляющихся популяциях F2 по комплексу признаков пыльцы установлены рекомбина-
ционные различия, выраженные в показателе средней дисперсии по семье (S2), что позволи-
ло выделить трансгрессивные рекомбинанты, получить семена для проведения следующих
циклов отбора в F3 и далее.  Выявлено, что в потомствах F3 и F4 сохраняется высокая внутри-
популяционная вариабельность признаков мужского гаметофита, что отражает реакцию их
генотипов на высокую температуру. Показано, что потомства, полученные из лучших реком-
бинантов F2 в F3 и F4, не сохраняют высокий уровень устойчивости. По жаростойкости пыль-
цы фактический сдвиг показателя признака в F3, относительно F2 составил 0,92, а в F4 к F2 –
0,65. Несколько выше сдвиг показателей в динамике поколений F2, F3 и F4 от разных гибрид-
ных комбинаций был по устойчивости пыльцевых трубок 0,99 (F3/F2) и 1,15 (F4/F2). Наиболее
выраженный положительный сдвиг в сторону высоких значений в F3 и F4 относительно F2

отмечен только у трех комбинаций – Л7 x Л305, Л7 x сорт Церос, Л7 x сорт Лидер (R – 1,91,
1,29 и 1,08, соответственно). Высокая изменчивость в популяциях потомств F4 отмечается и
по количественным признакам: число соцветий на растении, число цветков на соцветии,
количество завязавшихся плодов на соцветии и число семян в плодах. Различия, выявлен-
ные при оценке расщепляющихся популяций F2, полученных от разных комбинаций скрещи-
вания по спектру изменчивости не подтвердились в F3 и F4 по разнообразию их потомств.

Intrapopulation variability for male 
gametophyte traits in the tomato 
F3 and F4 offspring derived from high 
temperature resistant F2 recombinants
ANNOTATION
Relevance
Identification of forms resistant to thermal stress is important not only at the stage of search, but
also later in the selection process. 

Methods
The paper presents the results obtained during the studies on the variability of  tomato male game-
tophyte  traits (pollen viability, pollen tube length, pollen resistance and resistance along pollen
tubes) in the hybrid F2, F3 and F4 offspring derived from different crossing combinations strongly
resistant to high temperature stress (8 hybrid combinations).  

Results
Recombination differences expressed in the values of average variation per family (S2) have been
found in the F2 populations segregated for a complex of pollen traits, which made it possible to iso-
late transgressive recombinants from different hybrid combinations, to produce seeds from them
and to further perform selection cycles in F3. It has been found that high intrapopulation variability
of male gametophyte   traits is preserved in F3 and F4 offspring, which reflects the response of their
genotypes to high temperature. The offspring derived from the best F2 recombinants has been
shown to not preserve a high level of resistance in F3 and F4. As for the pollen heat resistance, the
actual shift of the trait values in F3 in relation to F2 made 0.92, while it made 0.65 in F4 in relation to
F2. The shift of the values in the dynamics of the F2, F3 and F4 generations from different hybrid com-
binations was somewhat higher for the resistance of pollen tubes making 0.99 (F3/F2) and 1.15
(F4/F2). The most pronounced positive shift towards high values in F3 and F4 in relation to F2 was
recorded  just in three combinations, L7 x L305, L7 x cv. Ceros, L7 x cv. Lider (R – 1.91; 1.29 and
1.08, respectively). High variability in the populations of F4 offspring is observed for quantitative
traits, as well, namely, inflorescence number per plant, flower number per inflorescence, the num-
ber of set fruits per inflorescence and seed number in fruits. The differences in the offspring diver-
sity found during estimation of the segregating F2 populations derived from different crossing com-
binations for the variability range have not been confirmed in F3 and F4.

https://doi.org/10.18619/2072-9146-2019-4-37-43
УДК 635.64:631.526.325:631.524.85

Маковей М.Д.

Институт генетики, 
физиологии и защиты растений
Министерства культуры, образования и 
исследований Республики Молдова
MD 2002, Республика Молдова, 
Кишинев, ул. Пэдурий, 20
E-mail: m_milania@mail.ru

Ключевые слова: томат, гибридные популяции,
признаки, изменчивость, рекомбинанты, 
потомства, устойчивость пыльцы, 
устойчивость по длине пыльцевых трубок

Конфликт интересов: Автор заявляет 
об отсутствии конфликта интересов.

Для цитирования: Маковей М.Д.
Внутрипопуляционная вариабельность 
в потомствах F3 и F4 томата, полученных от
рекомбинантов F2, устойчивых к высокой 
температуре по признакам мужского 
гаметофита. Овощи России. 2019;(4):37-43.
https://doi.org/10.18619/2072-9146-2019-4-37-43

Поступила в редакцию: 24.04.2019
Опубликована: 25.08.2019

Milania D. Маkоvеi

Institute of Genetics, 
Physiology and Plant Protection
Ministry of Culture, Education and Research,
Republic of Moldova
MD 2002  20 Padurii Str., 
Chisinau, Republic of Moldova
E-mail: m_milania@mail.ru

Keywords: tomato, hybrid populations, traits, 
variability, recombinants, offspring, 
pollen resistance, resistance along 
pollen tube length.

Conflict of interest: The author declare 
no conflict of interest.

For citation: Маkоvеi M.D. Intrapopulation variabil-
ity for male gametophyte traits in the tomato F3 and
F4 offspring derived from high temperature resist-
ant  F2 recombinants. Vegetable crops of Russia.
2019;(4):37-43 (In Russ.)
https://doi.org/10.18619/2072-9146-2019-4-37-43

Received: 24.04.2019
Accepted: 25.08.2019

ISSN 2618-7132 (Onl ine)   Овощи России №4  2019 Vegetables crops of Russia №4  2019     ISSN 2072-9146 (Print)[  37 ]

BREEDING AND SEED PRODUCTION OF AGRICULTURAL CROPS

VNIISSOOK_4-48-2019_3_'20'_2012.qxd  23.08.2019  0:58  Страница 37



   Введение

Воснове любых селекционных
программ лежит задача улучше-

ния наследственных свойств объекта
исследований. Селекционеру для её
решения необходимо на всех этапах
селекционного процесса знать
изменчивость признаков, в особенно-
сти под влиянием каких бы то ни было
факторов внешней среды. Это стало
востребованным в последние годы,
когда наблюдаются значительные
катаклизмы на европейской части
континента, что несомненно усилива-
ет актуальность исследований, наце-
ленных на селекцию форм, способных
в условиях, отличных от оптимальных,
реализовать генетически заложенный
потенциал продуктивности. Одной из
важных и сложных задач в этом кон-
тексте является устойчивость к тем-
пературным стрессам. Выявление
устойчивых форм важно не только на
этапе поиска, но и позднее в селек-
ционном процессе. Как правило, чаще
всего они выделяются в F2 и в популя-
циях гибридов F3. Однако оценка
уровня и выделение устойчивых форм
в естественных условиях усложняется
совокупностью действия комплекса
стрессоров [1], что иногда делает её
невыполнимой в полевых условиях.
Поэтому для оценки устойчивости
растений, наряду с действием есте-
ственных факторов, необходимо их
моделировать в лабораторных усло-
виях. Преимущество их состоит в воз-
можности регулирования уровня
жесткости действия неблагоприятно-
го фактора, на который ведется
селекция (высокие, низкие темпера-
туры, засуха и др.) и, таким образом
интенсифицировать оценку исходно-
го материала и ускорить процесс
селекции.   

В последние десятилетия интен-
сивно развиваются исследования
реакции пыльцы на действие различ-
ных абиотических и биотических фак-
торов среды [2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10,
11, 12, 13 и др.]. Пионерами работ по
искусственному отбору по пыльце
были А.В Алпатьев [14], Д.В. Тер-
Аванесян [15]. Отбор на уровне муж-
ского гаметофита впервые был теоре-
тически обоснован только в 1971 году
[16]. В основе этого метода селекции
лежит предложение, что отбор на
устойчивость к конкретному экстре-
мальному фактору на гаплоидной
фазе (популяции гамет) может обес-
печить появление устойчивого споро-
фитного поколения. Особое значение
придается именно возможностям
мужского гаметофита растений, пото-
му что мужские гаметы эволюционно
менее защищены, чем женские,
закрытые от непосредственных воз-
действий толстыми слоями соматиче-
ских тканей. Кроме того, растения
продуцируют значительно большее
количество мужских гамет, но в фор-
мировании плодов участвуют только
десятки, сотни пыльцевых зерен, пре-
одолевших непосредственное влия-
ние всевозможных стрессовых факто-
ров. Значит, мужские гаметы вовлече-
ны в своеобразные природные селек-
тивные механизмы. Способность
пыльцы прорастать и расти на искус-
ственной питательной среде [17] дает
возможность быстро и эффективно
оценить, как жизнеспособность пыль-

цы, так и реакцию на действие кон-
кретного стрессового фактора.
Мужской гаметофит, имея два пре-
имущества перед спорофитным поко-
лением – микроскопические размеры
и гаплоидный генотип, позволяет про-
водить широкие исследования, в том
числе, в лабораторных условиях, где
анализу может быть подвергнуто
большое количество генотипов. Эти
характеристики пыльцы можно
использовать с целью создания гено-
фондов, обладающих высоким потен-
циалом устойчивости, или непосред-
ственно в селекционном процессе
при отборе устойчивых форм томата
из гибридных популяций. С использо-
ванием гаметофитных отборов
появляется возможность значительно
ускорить селекционный процесс за
счет неограниченного увеличения
объема выборок и провести оценку и
отборы на фонах любой степени
жесткости. Такие отборы недоступны
на других фазах жизненного цикла
взрослых растений при выращивании
их на больших площадях в связи с
отсутствием возможности моделиро-
вания стрессовых фонов.

Цель исследований – оценить пер-
спективность гибридных популяций
томата в потомствах F3 и F4, получен-
ных из устойчивых к высокой темпе-
ратуре рекомбинантов по признакам
мужского гаметофита (жизнеспособ-
ность пыльцы, длина пыльцевых тру-
бок, устойчивость пыльцы и устойчи-
вость по длине пыльцевых трубок), во
взаимосвязи с ответной реакцией
вегетирующего растения на отбор по
ряду количественных признаков
(количество соцветий на растении,
число цветков на соцветии, число
завязавшихся плодов, масса плода,
количество семян в плодах).

Материал и методы
Экспериментальным материалом

служили девять гибридных комбина-
ций томата (Л5 x Церос, Л5 x Лидер,
Л5 x Л324, Л7 x Лидер, Л7 x Л126, Л7 x
Церос, Л7 x Л305, Л7 x Л327, Л7 x
Л324). Они получены от скрещивания
форм с высокой устойчивостью пыль-
цы и пыльцевых трубок к высокой тем-
пературе. Для установления темпера-
турного режима и временной экспо-
зиции воздействия на пыльцу томата,
которая бы позволила идентифициро-
вать и классифицировать изучаемые
исходные формы по характеру и сте-
пени проявления их устойчивости к
высокотемпературному фактору,
использовали пять режимов: 35°С;
40°С; 45°С; 50°С с разной временной
экспозицией воздействия на пыльцу –
3, 6 и 8 час. 

Полученные результаты показали,
что температурный режим 45°С c вре-
менной экспозицией воздействия на
пыльцу в течение 8 часов позволяет
наиболее четко дифференцировать
образцы как по прорастанию пыльце-
вых зерен, так и способности их фор-
мировать пыльцевые трубки доста-
точной для оплодотворения длины
(три диаметра пыльцевого зерна).
Следовательно, для оценки и анализа
гибридов F1 и определению доли
влияния родительских компонентов
скрещивания на характер проявления
в гибридном потомстве устойчивости
к повышенной температуре использо-

вали именно этот режим (45°С/8
часов) [18].  Далее изучали потомства
F2, F3 и F4 (отсчет поколений ведется
по растению, выделенному в F1). 

Гибриды выращивали на опытном
поле ИГФиЗР на двухрядковых делян-
ках в трех повторностях по единой
схеме в разные годы. В качестве стан-
дарта служили родительские формы.
Оценку расщепляющихся популяций
F2 от каждой комбинации проводили
индивидуально на 15-20 растениях.
Каждое растение изучали по комплек-
су признаков пыльцы: жизнеспособ-
ность свежесобранной пыльцы и
длина пыльцевых трубок (контроль);
способность пыльцевых зерен про-
растать, а проросших формировать
длинные пыльцевые трубки после
высокотемпературной обработки
(45˚С) в течение 8 часов (опыт). Длину
пыльцевых трубок измеряли в деле-
ниях окуляр-микрометра.

Устойчивость признаков определя-
ли по степени уменьшения показате-
лей в опытном варианте по отноше-
нию к контролю [4]. 

Полученные результаты обрабаты-
вали в двухфакторном дисперсион-
ном комплексе с тремя повторностя-
ми и четырьмя градациями второго
фактора. Мерой изменчивости изу-
чаемых признаков в F2 служит показа-
тель средней дисперсия (S2) по семье. 

По аналогичной схеме обрабатыва-
ли результаты, полученные в F3 с
определением доли влияния генотипа
на характер проявления 2-х разных
признаков – устойчивость пыльцы и
устойчивость по длине пыльцевых
трубок. Реакцию гибридных популя-
ций на отбор (R) определяли по раз-
нице между средним значением при-
знаков всей популяции (Хп) и средним
его значением у генотипов, выделен-
ных в предыдущем поколении, а также
с показателем лучших рекомбинантов
в F2 к F3 и F4.  

Потомства F4 изучали и по ряду
количественных признаков: высота
закладки первого соцветия, число
соцветий на растении, число цветков
на соцветии, количество завязавших-
ся плодов на соцветии и число семян в
плодах.  Степень внутрипопуляцион-
ной вариабельности их отражает
коэффициент вариации (cv, %) [19].
Таким образом, определяли связь
между уровнем устойчивости реком-
бинантных форм, выделенных в F2 по
комплексу признаков пыльцы, и фор-
мированием из них устойчивых
потомств в F3 и F4 с более высокими
показателями.

Результаты и их обсуждение
Анализ расщепляющихся популя-

ций F2, от каждой гибридной комбина-
ции по комплексу признаков пыльцы
(жизнеспособность свежесобранной
пыльцы и длина пыльцевых трубок,
устойчивость пыльцы и устойчивость
по длине пыльцевых трубок) выявил
высокую гетерогенность между
растениями в популяциях по изучен-
ным признакам: уступающие обоим
родительским формам; имеющие
средние значения между двумя роди-
тельскими формами; превышающие
лучшего родителя или на его уровне.
Это позволило выделить лучшие
растения (трансгрессивные рекомби-
нанты), получить с них семена для
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следующего цикла отборов в F3, и
далее.

Например, в популяции гибрида F2

(Л7 x Лидер) практически все геноти-
пы имели значения признаков ниже
худшего и среднего двух родителей.
Высокая дисперсия по семье (S2 –
4620) между средними одного при-
знака и по всем изученным позволила
выделить только 4 генотипа, у которых
значения признаков были на уровне
родителя с меньшей устойчивостью.
Практически такой же уровень измен-
чивости (S2 = 4502) выявлен и в
популяции от комбинации Л5 x Л324,
но здесь выделяются три генотипа, у
которых значения по комплексу при-
знаков выше, чем у лучшей родитель-
ской формы (табл. 1).

Из комбинаций гибридов F2 – Л7 x
Церос и Л7 x Л327 на фоне высокой
внутрипопуляционной гетерогенно-
сти выделились два и один генотип,
соответственно, со значением при-
знаков превышающих среднюю
между их родительскими формами.
Из других двух популяций – Л7 x Л324
и Л5 x Церос выделено только по 2
растения с показателями ниже или на
уровне среднего их родителей. При
анализе средних дисперсий по сем-
ьям видно, что изменчивость в
популяциях по анализируемым при-
знакам на фоне высокой температуры
достаточно высокая (S2 = 5764; S2 =
5035; S2 = 5848 и S2 = 4645). Они отли-
чаются наличием большого числа
генотипов с крайне низкими и средни-
ми значениями признаков и лишь
незначительным количеством с высо-
кими показателями по отдельным
признакам.

Низкий спектр изменчивости (S2 =
2647), относительно других выделяет
комбинацию, скрещивания Л7 x Л126.
В популяции частота встречаемости

генотипов, превышающих среднее
значении 2-х родительских форм по
изученным признакам пыльцы высо-
кая. Выделено 4 растения с показате-
лем признаков выше, чем у лучшего
родителя (Л126).

Очень широкий спектр изменчиво-
сти (S2 = 8015) отмечен у гибрида F2 от
комбинации (Л7 x Л305). Популяцию
отличает наличие большого количе-
ства генотипов с низкими и средними
значениями исследованных призна-
ков, но одновременно отмечается
присутствие и с достаточно высокими
показателями, что позволило выде-
лить три рекомбинанта (табл.1).      

Исходя из характера внутрипопуля-
ционной вариабельности, было опре-
делено число классов и выявлены их
границы по степени выраженности
признаков «жаростойкость пыльцы и
устойчивость по длине пыльцевых
трубок», что демонстрируется на диа-
грамме вариационного распределе-
ния для 2-х гибридных комбинаций:
Л7 x Л126 и Л7 x Л305, которые в 2-х
факторном комплексе дисперсионно-
го анализа демонстрируют контраст-
ный размах изменчивости (рис. 1 а,
б). В комбинации Л7 x Л305, средняя
дисперсия по семье (S2 = 8015) в 3
раза выше, чем в Л7 x Л126 (S2 = 2647)
(табл. 1). 

В популяции гибрида Л5 x Л305
выявлены генотипы с крайне низкими
и крайне высокими значениями по
признаку «жаростойкость пыльцы»,
которые варьируют от 1,0-9,9% до
80,0-89,9%. Большая часть их (50,8%)
характеризуются низкими (1,0-29,9%)
показателями. Средние значения
(30,0-49,9%) имели 32,3% генотипов,
и лишь 16,9% проявляют высокую
жаростойкость пыльцы (50,0-89,9%).
Генотипов, относящихся к классу с
очень высокими значениями (90,0-

109,9%), не выявлено (рис. 1а). 
Аналогичные результаты получены

по признаку «устойчивость по длине
пыльцевых трубок». У 53,8% геноти-
пов показатель этого признака падает
на классы с низким (20-29,9%) и сред-
ним (30,0-49,9%) значением.
Выделяются два генотипа, которые
после термообработки пыльцы фор-
мируют очень длинные трубки, устой-
чивость которых составляет 100-
119,9%, что выше, чем в контроле.
Остальные 43,1% относятся к классам
с высоким показателем этого призна-
ка (50,0-89,9%) (рис. 1а). 

Несколько иной характер внутрипо-
пуляционной изменчивости наблюда-
ется у гибрида F2 от комбинации Л7 x
Л126 по обоим признакам. Из диа-
граммы 1 б видно, что кривая распре-
деления генотипов внутри популяции
смещена в сторону классов с высокой
жаростойкостью пыльцы (50,0-
89,9%), что составляет 47,7%.
Высокоустойчивую пыльцу (90,0-
109,9%) имели 9,2% генотипов.
Остальные (23,0%) относятся к клас-
сам со средним (30,0-49,9%) и
(20,1%) низкими (10,0-29,9%) значе-
ниями признаков. 

Здесь важно отметить, что геноти-
пов с крайне низкими значениями
(1,0-9,9%) не выявлено.  

Анализ характера распределения
генотипов внутри популяции по при-
знаку «устойчивость по длине пыльце-
вых трубок» показывает, что 61,2%
относятся к классам с высокими
значениями (50,0-89,9%). К классам с
крайне высокими показателями при-
знака (90,0-119,9%) относятся 26,1%
генотипов и только 12,7% характери-
зуются низким и средним уровнем
проявления признака.  Генотипов,
относящихся к классам с крайне низ-
кими (1-9,9%) и низкими (10-19,9%)

Таблица 1. Результаты дисперсионного анализа и характеристика расщепляющихся 
гибридных популяций F2 по комплексу признаков пыльцы
Table 1. Results of analysis of variance and characterization 

of populations segregated hybrid F2 by a complex of pollen traits

Номер
гибридной 

семьи
Гибридная

комбинация
Изучено

растений

№
выделившегося

растения

Средний 
показатель

по всем 
признакам*, %

Средняя 
дисперсия
по семье

(S2)

29 Л5 x Церос 15 5
4

46,6
44,9 4645

31 Л5 x Л324 20
9

14
20

64,7 W
70,8 WV
66,2 W

4502

33 Л7 x Церос 15 7
9

58,6 V
51,4  V 5764

34 Л7 x Лидер 20

14
16
18
19

44,6
41,8
44,2
41,3

4620

35 Л7 x Л126 20

4
8
9

12

61,5 W
60,7 W
69,0 W
64,5 W

2647

37 Л7 x Л305 20
8

12
15

55,5  V
61,9  W
53,1 V

8015

38 Л7 x Л324 15 6
2

58,3 V
42,4 5848

39 Л7 x Л327 20 5 52,0 V 5035

Примечание: 1.* – жизнеспособность, жаростойкость пыльцы, длина пыльцевых трубок устойчивость 
по длине пыльцевых трубок к высокотемпературному фактору стресса. 
2. V – устойчивый генотип, W – с высокой устойчивостью и WV – сверхустойчивые генотипы 
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значениями этого признака, не выде-
лено (рис. 1б). По способности про-
росшей пыльцы формировать длин-
ные пыльцевые трубки после её обра-
ботки высокой температурой (45°С/8
час), показатели выше в популяциях
обоих гибридных комбинаций.

Как результат, из гибридных семей
F2 удалось отобрать 20 генотипов, в
геноме которых сочетаются генетиче-
ские факторы, обеспечивающие на
фоне стрессовой температуры высо-
кую устойчивость пыльцы, а также
отвечающие за рост и формирование
длинных трубок. Но только 14 выде-
ленных из разных гибридных семей
имели значения признаков, превы-
шающие среднюю между родителями
или лучшего из них. Они характери-
зуются как устойчивые и высоко-
устойчивые. Показатели на уровне
среднего двух родителей имели 6
генотипов. Лучшие рекомбинанты
выделены из комбинаций: Л5 x Л324,
Л7 x Л126, Л7 x Л305, Л7 x Л324 и Л7 x
Церос. Из представленных данных
видно, что частота образования
устойчивых по комплексу признаков
пыльцы трансгрессивных форм со
значительным превышением значе-
ний их исходных форм в популяциях F2

не так высока, даже если их родитель-
ские формы характеризуются доста-
точно высокими показателями анали-
зируемых признаков. И всё же,
несмотря на это, разработанный
метод с использованием комплекса
признаков мужского гаметофита поз-
воляет начать отбор в F2, что очень
важно при селекции на устойчивость к
стрессовым абиотическим факторам.

О селекционной ценности выще-
пившихся трансгрессивных форм
можно судить только по анализу
характера проявления признаков
пыльцы в более поздних поколениях
[20]. Для этого популяции F3 форми-
ровали из семян лучших рекомбинан-
тов, выделенных в F2. Оценка и анализ
их потомств в следующей генерации
F3, а затем и F4, позволит определить
эффективность используемого мето-
да отбора и его влияние на характер

проявления не только признаков
пыльцы, но и ряда других количе-
ственных признаков. 

Дисперсионный анализ результа-
тов оценки исследуемых признаков
пыльцы по всем комбинациям в F3

показывает, что действие изучаемых
факторов и их взаимодействие значи-
мо на самом высоком уровне
(P<0,001). Анализ взаимодействия
факторов «генотип x признак» и «гено-
тип x температура» показывает, что у
генотипов в популяциях F3 показатели
изученных признаков ниже, чем у
растения, от которого получено это
потомство (табл. 2). 

Смещение показателей анализи-
руемых признаков пыльцы в сторону
их уменьшения в пределах семьи F3

имеет место внутри каждой из изучен-
ных комбинаций (табл. 2). Например,
в популяции гибрида F3 (Л7 x Л305),
полученного от растения №8 (F2),
которое имело среднее значение
(55,5%) по комплексу признаков, фор-
мируется наиболее устойчивое
потомство. При анализе взаимодей-
ствия факторов (генотип x температу-
ра) выделяется 5 растений – № 3; 5; 8;
9; 11. Значения показателей призна-
ков пыльцы у данных растений после
воздействия на нее температурой
45°С в течение 8 часов достаточно
высокие (табл. 2). Доля влияния гено-
типа на проявление признаков: устой-
чивость пыльцы и устойчивость тру-
бок у вышеприведенных растений, как
видно из таблицы 2, очень высокая.
Причем доля влияния генотипа на
признак «устойчивость пыльцевых
трубок» значительно выше, чем на
«жаростойкость пыльцы». Отличные
от этих получены результаты в
популяциях потомств F3 от лучших
рекомбинантов №12 и №15, генотипы
демонстрируют показатели значи-
тельно ниже, чем в F2 – 41,3% и 40,0%
против 61,9% и 53,1% – по жаростой-
кости пыльцы и 35,1% и 43,4% против
72,3% и 66,7% – по устойчивости
пыльцевых трубок, соответственно.
Из этих семей не удалось получить
растения, которые бы имели показа-

тель по комплексу анализируемых
признаков на уровне среднего их
родителей или выше. 

Несколько иные результаты полу-
чены по комбинации Л7 x Л126, где в
F2 частота встречаемости растений,
относящихся к классам с более высо-
кими показателями, была выше (рис.
1 б). Лучшие растения 4, 8, 9 и 12,
выделенные в F2 из этой комбинации,
формируют в F3 более однородные
популяции, но при этом средние
значения по комплексу признаков
пыльцы смещены в сторону классов с
низкими и средними показателями.
Из потомств растений № 4, 9 и 12 наи-
более высокими значениями в F2 (№4
– 61,5%; №9 – 69,0%; №12 – 64,5%) в
F3 не удается выделить ни одного
генотипа с равнозначным показате-
лем или выше среднего по популяции.
Потомство F3, полученное от растения
№8 (F2 – 60,7%), характеризуется
наличием в популяции большего
числа генотипов со средним и высо-
кими значениями изученных призна-
ков. Это дает возможность выделить
пять растений (табл. 2). Лучшие
рекомбинанты F2 – №7 и №20, выде-
ленные из комбинаций Л7 x Церос и
Л5 x Л324, в F3 дают потомства, устой-
чивость которых ниже, чем у геноти-
пов, из которых они были получены.
Дисперсионный анализ взаимодей-
ствия факторов «генотип x температу-
ра» и «генотип x признаки» показыва-
ет, что в популяциях F3 не обнаружива-
ется растений с более высокой выра-
женностью показателей анализируе-
мых признаков, чем у растений F2

(табл. 1 и 2). 
Идентичные результаты получены в

F3 и по комбинациям Л5 x с. Церос, Л7
x с. Лидер. 

В целом анализ потомств гибридов
F3, полученных из лучших рекомби-
нантов, выделенных в F2, показывает,
что индивидуальный отбор по ком-
плексу признаков пыльцы приводит к
изменению структуры гибридных
популяций F3, которое выражается в
уменьшении или полном отсутствии
генотипов с крайними значениями

а б

Рис. 1 (а, б).  Генотипическая структура расщепляющихся популяций F2 от разных гибридных комбинаций 
по частоте встречаемости генотипов с определенным уровнем значения признаков: 
жаростойкость пыльцы и устойчивость пыльцевых трубок

Fig. 1 (a, b). The genotypic structure of the segregated F2 populations from different hybrid combinations on frequency 
of occurrence of genotypes with the certain level of value of traits: heat-tolerance of pollen and resistance along pollen tubes
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признаков (очень низкие – очень
высокие). В потомствах F3 увеличива-
ется число генотипов со средними
показателями признаков или ниже
среднего. Факториальный анализ
выявил, что доля влияния генотипа на
характер проявления устойчивости по
длине пыльцевых трубок более выра-
жена, чем на жаростойкость самой
пыльцы (табл. 2). Это позволило
выделить наиболее ценные генотипы
из разных гибридных семей F3 с высо-
ким совпадением их значений.  

Наиболее высокая степень совпа-
дения выявлена у 5 растений от ком-
бинации Л7 x Л305, хотя при сравни-
тельном анализе мы всё же видим, что
доля влияние генотипа на устойчи-
вость трубок выше (табл. 2). У расте-
ний, выделенных из популяций F3 дру-
гих комбинаций, наблюдается как
совпадения, так и значительные раз-
личия по доле влияния генотипа, как,
казалось бы, на два взаимозависимых
признака. Например, у растения №12
(Л7 x с. Церос), доля влияния геноти-
па на проявление признака «жаро-
стойкость пыльцы» составляет 38,3%,
тогда как «устойчивость пыльцевых
трубок» определяется генотипом на
60,9%.  Эти различия выше в 1,8 раза
и у растения №13 (Л5 x Л324).
Аналогичные результаты получены и
по растению №2 от комбинации Л5 x
с. Церос. Сильно выражены (2,2 раза)
эти различия и у растения №3, полу-
ченного из комбинации Л7 x с. Лидер
(табл. 2).  

Выявленные особенности доли
влияния генотипа на характер про-
явления признаков «устойчивости

пыльцы и устойчивость по длине
пыльцевых трубок» показывают, что в
популяции одной конкретной комби-
нации появляются генотипы, у кото-
рых доля влияния на характер про-
явления двух признаков неоднознач-
на. Можно предположить, что на
характер их проявления влияют
наследственные факторы в сочетании
с фактором высокотемпературного
стресса, посредством изменения раз-
личных биохимических и физиологи-
ческих процессов.        

Оценка популяций поколения F4,
полученных из лучших растений по
характеру проявления устойчивости
по обоим признакам пыльцы у всех
гибридных комбинаций, не подтвер-
ждает предположение получения
более устойчивых потомств. Анализ
селекционной ценности их по реакции
гибридных популяций на отбор (R)
показал, что фактический сдвиг по
жаростойкости пыльцы в F3 относи-
тельно F2 невелик (0,92), и ещё ниже в
F4 к F2 – 0,65. Несколько выше сдвиг
показателей в динамике поколений F2,
F3 и F4 от разных гибридных комбина-
ций был по устойчивости пыльцевых
трубок 0,99 (F3 к F2) и 1,15 (F4 к F2).
Наиболее выраженный положитель-
ный сдвиг в сторону высоких значений
по данному признаку в F3 и F4 относи-
тельно F2 отмечен только у трех ком-
бинаций – Л7 x Л305, Л7 x сорт Церос,
Л7 x сорт Лидер (R – 1,91, 1,29 и 1,08
соответственно). 

В целом, селекционная ценность
потомств, полученных из трансгре-
сивных рекомбинантов  F2 по призна-
кам «жаростойкость пыльцы и устой-

чивость пыльцевых трубок», не столь
выражена, как ожидалось (табл. 3).
Различия, установленные при оценке
расщепляющихся популяций F2 по
уровню и спектру изменчивости при-
знаков пыльцы, не подтвердились в F3

и F4. Можно предположить, что связь
между конкурентоспособностью
рекомбинантов и разнообразием их
потомств носит модификационный
характер.

Оценка и анализ характера про-
явления количественных признаков и
уровня их изменчивости (выраженный
коэффициентом вариации) в потом-
ствах F4, полученных от генотипов с
разным уровнем устойчивости по
признакам пыльцы 64,2% (Л7 х Л 305),
42,2% (Л7 х 126) и 34,7 (Л7 х Лидер),
также выявляет высокую вариабель-
ность.  Установлена тенденция в
направлении большего выхода расте-
ний с равнозначным значением изу-
ченных признаков в потомствах F4,
полученных от растений F3 со средним
показателем устойчивости по призна-
кам пыльцы. В то время как потом-
ство, полученное из растений с более
высоким показателем по комплексу
признаков пыльцы, демонстрирует
высокую вариабельность с наличием
генотипов с меньшим значением
количественных признаков в преде-
лах популяции. На растениях завяза-
лось меньше плодов, существенные
различия имели место и по массе
плода, а также их осемененности.  В
потомстве F4, полученном от растения
с низким показателем, также наблю-
дается высокая изменчивость (cv, %)
(табл. 4). Здесь следует отметить, что

Таблица 2. Характеристика гибридных потомств F3, полученных от лучших рекомбинантов выделенных 
в F2 по комплексу признаков пыльцы на высокотемпературном фоне 

Table 2. Characterization of hybrid offspring F3 obtained from the best recombinants isolated in 
F2 on the complex of pollen traits on a high-temperature background

Комбинация
гибрида

№ 
растения в F2,

из которого 
получена 

гибридная
семья F3

Число 
изученных
растений 

в F3

№ 
растения, 

выделенного 
из F3

Средний
показатель 

при 
взаимодействии

«генотип х 
признак»

Средние 
показатели 

при
взаимодействии

«генотип х 
температура»

Доля влияния
генотипа на
проявление
признаков:

устойчивость 
пыльцы

устойчивость
пыльцевых 

трубок

Л7 x Л305 8р -55,5% 20

3
5
8
9

11

47,0
47,7
49,0
47,1
47,6

54,9
64,2
58,4
58,7
52,3

57,1
60,0
58,1
52,7
53,1

60,9
68,4
66,5
68,6
63,0

Л7 x Л126 8р - 60,7% 20

2
5
7
9

12

40,2
39,9
41,7
47,7
35,9

55,4
51,7
49,9
42,2
36,9

52,4
47,6
56,0
53,3
32,2

61,4
61,9
52,7
55,7
59,9

Л7 x Церос 7р- 58,6% 20

1
4
8

11
12
19

48,1
41,4
44,3
45,5
36,3
46,4

57,6
43,9
53,3
55,5
45,9
52,4

50,3
47,1
55,9
58,6
38,3
51,1

70,2
53,9
59,0
58,8
60,9
63,7

Л5 x Л324 20р-66,2% 20

1
3
5
6

13

39,0
40,9
43,3
38,5
37,9

48,5
48,9
57,5
43,7
43,5

55,8
46,3
46,9
47,5
35,3

49,5
59,9
69,2
51,5
63,8

Л7 x Лидер 14р-44,6% 20 3
6

31,4
36,6

34,7
51,4

24,4
45,8

57,2
60,2

Л5 x Церос 9р -64,7% 20
1
2
5

38,2
36,1
39,7

45,9
41,9
47,9

49,2
31,6
55,8

53,1
61,7
50,0
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в семьях потомств F4 первого типа
частота встречаемости растений с
большим числом завязавшихся пло-
дов на одном соцветии в пределах
растения выше, чем в семьях второго
типа и ещё выше относительно
третьего (табл. 4).

Вероятно, характер проявления
этих признаков является отражением
совокупности многих генотипических
и фенотипических черт, проявляю-
щихся на разных стадиях роста и раз-
вития растений.  Выявленные особен-
ности проявления количественных
признаков в потомствах F4, получен-
ных от лучших рекомбинантов, выде-
ленных в F2, с учетом только характе-
ристик проявления признаков муж-
ского гаметофита на искусственно
смоделированном фоне, является
недостаточным критерием для отбора
устойчивых генотипов, сочетающих и
высокие стабильные показатели по

ряду изученных селекционно ценных
признаков.

Выводы
1. Результатами исследований

показано, что в динамике гибридных
поколений F2, F3 и F4 сохраняется
высокая внутрипопуляционная
вариабельность по комплексу при-
знаков пыльцы (жизнеспособность
свежесобранной пыльцы, длина
пыльцевых трубок, устойчивость
пыльцы и устойчивость по длине
пыльцевых трубок), которые отра-
жают реакцию генотипов на действие
высокотемпературного стрессового
фактора.

2. Установленные рекомбинацион-
ные при оценке популяций F2 различия,
выраженные в показателе средней
дисперсии по семье (S2) при оценке
комплекса признаков пыльцы выявили

значительные различия по частоте
встречаемости устойчивых генотипов
в популяциях следующих гибридных
генераций:

- потомства, полученные из реком-
бинантов выделенных из комбинаций с
широким спектром изменчивости (S2 =
8015), по комплексу признаков пыль-
цы, в поколениях F3 и F4 формируют
популяции, в которых выявляется
большее число генотипов с равными
или значениями показателей выше,
чем у их родительских форм;

- больше растений с высоким и ста-
бильным проявлением как по комплек-
су признаков пыльцы, так и количе-
ственным отмечается и в популяциях
потомств поколений F3 и F4, получен-
ных от рекомбинантов, выделенных из
комбинаций, где спектр изменчивости
признаков средний (S2 = 4620);

- потомства лучших рекомбинантов,
выделенных из комбинации где пока-

Таблица 4. Изменчивость количественных признаков в потомствах F4, полученных от растений F3

с разным уровнем устойчивости к высокой температуре по комплексу признаков пыльцы
Table 4. The variability of quantitative traits in F4 offspring obtained from F3  plants with different levels 

of resistance to high temperature to the complex of pollen traits

Признаки

Коэффициенты варьирования количественных признаков в популяциях
потомств поколения F4, полученных от генотипов

с высоким значением с низкими показателями средним уровнем

Хср cv,% Хср cv,% Хср cv,%

Число соцветий на растении, шт. 5,3 ± 0,1 18,2 ± 1,4 4,9 ±  0,7 19,8 ± 2,1 5,1 ± 0,4 14,7 ± 3,1

Цветков на растении, шт. 6,3 ± 0,7 28,3 ± 2,6 5,6 ± 1,0 40,4 ± 1,2 6,7 ± 0,9 21,6 ± 1,4

Плодов на растении, шт. 21,1 ± 1,3 46,5 ± 2,2 15,3 ± 0,8 52,5 ± 3,7 24,3 ± 2,6 34,6 ± 2,0

Масса плода, г. 126,7 ± 3,4 54,1 ± 1,8 98,8 ± 3,1 67,7 ± 2,4 80,3 ± 2,4 51,9 ± 2,8

Число семян в плоде, шт. 38,0 ± 2,6 46,3 ± 3,1 75,8 ± 3,7 59,6 ± 1,9 5  2,5 ±2,9 41,4 ± 4,0

Таблица 3. Реакция гибридных популяций F3, F4 на отбор  в F2 по признакам  пыльцы
Table 3. The reaction of hybrid populations F3, F4 on selection in F2 on the traits of pollen 

Гибридная 
комбинация

F2, % (средняя 
по популяции, 

конкретной 
гибридной  комбинации

Коэффициент эффективности отборов в гибридных потомствах 
в динамике поколений

F3 F4 F3/ F2 F4/ F2

Жаростойкость пыльцы гибридных популяций в динамике поколений

Л7 x Л305
Л7 x Л126
Л7 x Церос
Л5 x Л324
Л7 x Лидер
Л5 x Церос

45,8
63,7
53,4
51,5
67,7
43,3

1,50
0,50
1,11
0,86
0,45
0,54

0,86
0,35
0,76
0,69
0,37
0, 33

0,92      0,65     

Устойчивость пыльцевых трубок генотипов в гибридных популяциях

Л7 x Л305
Л7 x Л126
Л7 x Церос
Л5 x Л324
Л7 x Лидер
Л5 x Церос

44,4
81,1
64,8

112,4
86,7
51,2

1,76
0,96
1,16
0,59
0,89
0,67

1,91
0,98
1,29
0,84
1,08
0,76

0,99     1,15
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затель средней дисперсии по семье
низкий (S2 = 2647), а частота встречае-
мости генотипов, превышающих
значения лучшего родителя по ком-
плексу признаков пыльцы, достаточно
высокая, в популяциях следующих
генераций F3 и F4 демонстрируют боль-
шую внутрипопуляционную вариа-
бельность, в том числе по количе-
ственным признакам.

3. Показано, что потомства, полу-
ченные из лучших рекомбинантов F2 в
F3 и F4, не сохраняют высокий уровень
устойчивости. По жаростойкости
пыльцы фактический сдвиг показате-
ля признака в F3 относительно F2

составил 0,92, а в F4 к F2 – 0,65.
Несколько выше сдвиг показателей в
динамике поколений F2, F3 и F4 от раз-

ных гибридных комбинаций отмечен
по устойчивости пыльцевых трубок –
0,99 (F3/F2) и 1,15 (F4/F2). Наиболее
выраженный положительный сдвиг в
сторону высоких значений по данно-
му признаку в F3 и F4 относительно F2

выявлен только у трех комбинаций –
Л7 x Л305, Л7 x сорт Церос, Л7 x сорт
Лидер (R – 1,91, 1,29 и 1,08, соответ-
ственно). При проведении отборов
по признакам пыльцы с использова-
нием искусственно смоделирован-
ных фонов, способность проросших
пыльцевых зерен формировать длин-
ные пыльцевые трубки под давлени-
ем высокотемпературного стрессо-
вого фактора (45°С/8 часов) может
служить критерием отбора наиболее
устойчивых генотипов.

Высокая изменчивость в популя-
циях потомств F4 отмечается и по коли-
чественным признакам: число соцве-
тий на растении, число цветков на
соцветии, количество завязавшихся
плодов на соцветии и число семян в
плодах. Различия, выявленные при
оценке расщепляющихся популяций
F2, полученных от разных комбинаций
скрещивания по спектру изменчиво-
сти, не подтвердились в F3, F4. Из высо-
коустойчивых по признакам пыльцы
генотипов формируются потомства с
большей изменчивостью количествен-
ных признаков, в то время как из гено-
типов со средними показателями
получены более выровненные популя-
ции с меньшей изменчивостью этих
признаков.
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