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Ó ÿðîâîé ìÿãêîé ïøåíèöû (Triticum aestivum L.) ñ èñïîëüçîâàíèåì êàðòèðóþùåé ïîïó-
ëÿöèè ITMI, êîòîðàÿ áûëà ïîëó÷åíà îò ñêðåùèâàíèÿ ÿðîâîé ïøåíèöû ñîðòà Opata 85 ñ ñèíòåòè-
÷åñêèì ãåêñàïëîèäîì W7984, âûäåëåííûì ïðè ãèáðèäèçàöèè Triticum tauschii (Coss.) Schmahlh. 
[syn. Aegilops tauschii Coss., Aegilops squarrosa auct. non L.] (îáðàçåö CIGM86.940, DD) è òåòðàï-
ëîèäíîé ïøåíèöû Altar 84 (AABB), íà ðàçíûõ àãðîôîíàõ ïî N (áåç äîáàâëåíèÿ àçîòíîãî óäîáðå-
íèÿ, ñ ïîëîâèííîé è ïîëíîé äîçîé àçîòíîãî óäîáðåíèÿ) èäåíòèôèöèðîâàëè è ëîêàëèçîâàëè íà 
õðîìîñîìàõ 122 QTL (quantitative trait loci). Óñòàíîâëåíà äîëÿ ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè, 
îïðåäåëÿåìàÿ êàæäûì èç âûÿâëåííûõ QTL. Îáíàðóæåíà äîñòîâåðíîñòü âçàèìîñâÿçè ìåæäó óñòà-
íîâëåííûìè ëîêóñàìè è ïîëèìîðôèçìîì ïî òîìó èëè èíîìó ïðèçíàêó, êîòîðóþ îõàðàêòåðèçîâàëè 
íà îñíîâàíèè ïîðîãîâîãî çíà÷åíèÿ äëÿ îòíîøåíèÿ ïðàâäîïîäîáèÿ ëîãèðèôìà øàíñîâ (LOD-
îöåíêà — LOD-score, logarithm of odds). Êîìïëåêñíóþ îöåíêó ñðàâíèâàåìûõ ñðåäíèõ âåëè÷èí ïî 
ãðàäàöèÿì äîç àçîòà ïðîâîäèëè ïîñðåäñòâîì äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà ñ ðàñ÷åòîì ïîêàçàòåëåé 
âàðüèðîâàíèÿ ïðèçíàêà. Êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè ïîçâîëèëè îïðåäåëèòü õàðàêòåð ñîïðÿæåííî-
ñòè ñâÿçè ìåæäó ïðèçíàêàìè è ãðàäèåíòîì äîç àçîòíîãî ïèòàíèÿ. Êàê ñëåäóåò èç ïîëó÷åííûõ 
äàííûõ, êîìáèíèðîâàíèå òåõ âûÿâëåííûõ ïðè íèçêîì ñîäåðæàíèè ìèíåðàëüíîãî àçîòà â ïî÷âå 
ñïåöèôè÷åñêèõ QTL, êîòîðûå ïðîÿâëÿþòñÿ â ðàçíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, ìîæíî èñïîëüçî-
âàòü äëÿ ïîëó÷åíèÿ ôîðì ñî ñòàáèëüíîé óðîæàéíîñòüþ.  
 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ôèçèîëîãè÷åñêèå è àãðîíîìè÷åñêèå ïðèçíàêè, êàðòèðîâàíèå, ëîêóñû 
êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ, ÿðîâàÿ ìÿãêàÿ ïøåíèöà, ãðàäèåíò äîç àçîòíîãî ïèòàíèÿ. 
 

Keywords: physiological and agronomic traits, mapping, quantitative trait loci, soft spring 
wheat, gradient doses of nitrogen nutrition. 
 

Óâåëè÷åíèå ýôôåêòèâíîñòè ïîãëîùåíèÿ àçîòà, îñîáåííî ó çëàêîâ, 
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäíó èç îñíîâíûõ çàäà÷ ïîâûøåíèÿ ïðîäóêòèâíîñòè 
ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ ðàñòåíèé. Óñîâåðøåíñòâîâàííûå ðàñòåíèÿ, ñïîñîá-
íûå ñ áîëüøåé îòäà÷åé ïîãëîùàòü è àññèìèëèðîâàòü àçîòíûå óäîáðåíèÿ, â 
ïåðñïåêòèâå ñìîãóò äàòü áîëüøèé óðîæàé çåðíà ñ áåëêîì áîëåå âûñîêîãî 
êà÷åñòâà. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ òàêèå ðàñòåíèÿ ìîæíî ïîëó÷èòü, èäåíòèôè-
öèðîâàâ ñîîòâåòñòâóþùèå ãåíû, âîâëå÷åííûå â ýòè ïðîöåññû, ñ èõ ïîñëå-
äóþùèì ââåäåíèåì â ðåöèïèåíòíûå ôîðìû ëèáî ïðÿìûìè ìåòîäàìè, ëè-
áî ïîñðåäñòâîì èñïîëüçîâàíèÿ òàê íàçûâàåìîé ìàðêåðíîé ïîìîùè ñåëåê-
öèè (marker assisted selection). 

Èçâåñòíî, ÷òî NO3
− è NH4

+ îáû÷íî ñëóæàò èñòî÷íèêàìè àçîòà äëÿ 
ðîñòà è ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé, êîòîðûå ïðè èõ àññèìèëÿöèè â íåêîòîðûõ óñ-
ëîâèÿõ èñïîëüçóþò îäíè è òå æå ìåòàáîëè÷åñêèå ïóòè. Íå óäèâèòåëüíî, 
÷òî ýòè èîíû îáëàäàþò ðÿäîì îáùèõ ñâîéñòâ: îáà àêòèâíî ïîãëîùàþòñÿ 
êîðíåâûìè êëåòêàìè ïðè íèçêèõ âíåøíèõ êîíöåíòðàöèÿõ; èçìåðåíèå 
ïðèòîêà NO3

− è NH4
+ óêàçûâàåò íà íàëè÷èå äâóõ (êîíñòèòóòèâíîé è èíäó-

öèáåëüíîé) âûñîêîàôôèííûõ òðàíñïîðòíûõ ñèñòåì (high-affinity transport 
systems — HATS) äëÿ ïåðâîãî è îäíîé HATS — äëÿ âòîðîãî èîíà; ïîãëî-
ùåíèå îáîèõ èîíîâ îïðåäåëÿåò àçîòíûé ñòàòóñ ðàñòåíèé è íàõîäèòñÿ ïîä 
ïîñòîÿííûì êîíòðîëåì; ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî àê-
òèâíîñòü íåêîòîðûõ ãåíîâ, êîäèðóþùèõ NO3

−-òðàíñïîðòåðû, èíäóöèðóåò-
ñÿ ýôôåêòîì NO3

−, òîãäà êàê ó äðóãîé ÷àñòè ãåíîâ ýêñïðåññèÿ ðåãóëèðóåò-
ñÿ ïî ìåõàíèçìó ðåïðåññèè ãëóòàìèíîì. Íåñìîòðÿ íà èìåþùååñÿ ñõîäñòâî, 
ñóùåñòâóþò è íåêîòîðûå ðàçëè÷èÿ â õàðàêòåðèñòèêàõ ïîãëîùåíèÿ NO3

− è 
NH4

+. Êðîìå òîãî, ðàçíûå âèäû ðàñòåíèé íåîäèíàêîâî èñïîëüçóþò óêà-
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çàííûå èñòî÷íèêè N. Â ýòîé ñâÿçè óñòàíîâëåíèå ãåíåòè÷åñêèõ êîìïîíåí-
òîâ, âîâëå÷åííûõ â ðåàëèçàöèþ ïîãëîùåíèÿ è àññèìèëÿöèè ìèíåðàëüíîãî 
àçîòà, èìååò îñîáîå çíà÷åíèå äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ìåõà-
íèçìîâ ïîñëåäíèõ.   

Êàðòèðîâàíèå ëîêóñîâ êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ (quantitative trait 
loci, QTL) — îäèí èç îñíîâíûõ ñîâðåìåííûõ èíñòðóìåíòîâ èçó÷åíèÿ èõ 
ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè. Â òîì ÷èñëå ýòî êàñàåòñÿ òàêèõ ñëîæíûõ õî-
çÿéñòâåííî öåííûõ ïðèçíàêîâ, êàê ýôôåêòèâíîñòü ïîãëîùåíèÿ àçîòà 
(ÝÏÀ). Ñîãëàñîâàííîñòü ìåæäó QTL àãðîíîìè÷åñêèõ è QTL ôèçèîëîãè÷å-
ñêèõ ïðèçíàêîâ, âçàèìîñâÿçàííûõ ñ ÝÏÀ, ìîæåò ïðèäàòü ñëîæíûì õîçÿé-
ñòâåííî öåííûì ïðèçíàêàì ôèçèîëîãè÷åñêèé ñìûñë è ýêîëîãî-ãåíåòè-
÷åñêîå çíà÷åíèå. Áîëåå òîãî, åñëè ìåñòîïîëîæåíèå QTL ïðè êàðòèðîâàíèè 
ñîâïàäàåò ñ òàêîâûì ó ãåíîâ, âîâëå÷åííûõ â àññèìèëÿöèþ àçîòà, òî ýòî 
ïîçâîëÿåò óñòàíîâèòü òàê íàçûâàåìûå ãåíû-êàíäèäàòû, îòâåòñòâåííûå çà 
ïðîÿâëåíèå íàáëþäàåìîé èçìåí÷èâîñòè, îáóñëîâëåííîé èõ àëëåëüíûìè 
âàðèàöèÿì. Âåðîÿòíà òàêæå èäåíòèôèêàöèÿ íîâûõ ãåíîâ-êàíäèäàòîâ. Ïðè 
íàëè÷èè õîðîøî èäåíòèôèöèðîâàííûõ ãåíîâ-êàíäèäàòîâ æåëàåìûé àëëåëü 
ìîæíî ïåðåíåñòè â ðåöèïèåíòíûé ãåíîòèï (íàïðèìåð, ñ íåæåëàòåëüíûì 
àëëåëåì) äëÿ ïðîâåðêè îæèäàåìîãî ýôôåêòà. Õîòÿ QTL àäàïòàöèè ê ýêî-
ëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêèì ñòðåññàì, òàêèì êàê óñòîé÷èâîñòü ê çàñóõå (1, 2), 
íåäîñòàòêó ôîñôîðà (3) èëè íåäîñòàòî÷íîå ïîòðåáëåíèå àçîòà (4, 5), óæå 
êàðòèðîâàíû ó íåêîòîðûõ çëàêîâ, ðàáîò ïî èäåíòèôèêàöèè è ëîêàëèçàöèè 
íà ãåíåòè÷åñêèõ êàðòàõ QTL, îòâåòñòâåííûõ çà ÝÏÀ ó ïøåíèöû, ïîêà ÷òî 
êðàéíå ìàëî (6, 7). Â îñíîâíîì îíè êàñàþòñÿ óñòàíîâëåíèÿ ãåíåòè÷åñêèõ 
êîìïîíåíòîâ, îáóñëîâëèâàþùèõ ýêîëîãî-ãåíåòè÷åñêîå âçàèìîäåéñòâèå ãå-
íîòèï—ñðåäà (8-10), íî íå èäåíòèôèêàöèè è êàðòèðîâàíèÿ ôèçèîëîãî-
ãåíåòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ.  

Ãåòåðîãåííîñòü äîñòóïíîñòè íàõîäÿùèõñÿ â ïî÷âå NO3
− è NH4

+ îò-
íîñèòñÿ ê íàèáîëåå ñåðüåçíûì ôàêòîðàì íàðóøåíèÿ ìèíåðàëüíîãî àçîòíî-
ãî ïèòàíèÿ. Êðîìå òîãî, ñåçîííûå è ñóòî÷íûå èçìåíåíèÿ ðîñòîâûõ è èíûõ 
ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ îáóñëîâëèâàþò ãðàäèåíòíûå ïîòðåáíîñòè â 
ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâàõ, ïîñòóïàþùèõ èç ïî÷âû â ðàñòåíèå. Ñëåäîâàòåëüíî, 
îïðåäåëåíèå ïàðàìåòðîâ ðåæèìà ãðàäèåíòíîãî àçîòíîãî ïèòàíèÿ ó ðàñòå-
íèé â òîé èëè èíîé ýêîëîãè÷åñêîé çîíå êðàéíå âàæíî (11). Ðàíåå íàìè 
áûëè ðàçðàáîòàíû êðèòåðèè äëÿ ðàííåé äèàãíîñòèêè îòçûâ÷èâîñòè ðàñòå-
íèé íà óâåëè÷åíèå äîçû ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé è îïðåäåëåíî âëèÿíèå 
ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèé ñðåäû íà ñòðóêòóðó óðîæàÿ ó ñåëüñêîõîçÿéñòâåí-
íûõ ðàñòåíèé, â òîì ÷èñëå â óñëîâèÿõ äåôèöèòà ïî÷âåííîãî ïèòàíèÿ (12-
15). Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ïîçâîëèëè óñòàíîâèòü, ÷òî îòçûâ÷èâîñòü ãå-
íîòèïà íà ìèíåðàëüíîå ïèòàíèå ïðè ðàçíûõ ñî÷åòàíèÿõ ãèäðîòåðìè÷åñêèõ 
ôàêòîðîâ ñðåäû ìåíÿåòñÿ îò âûñîêîäîñòîâåðíîé ñèëüíîé äî ïðàêòè÷åñêè 
íåäîñòîâåðíîé. Òàê, ïðè âíåñåíèè â ïî÷âó ìèíåðàëüíûå óäîáðåíèÿ â îï-
òèìàëüíûõ äîçàõ ñòèìóëèðóþò, â èçáûòî÷íûõ — ïîäàâëÿþò àêòèâíîñòü àò-
òðàêòèâíîé ñèñòåìû ðàñòåíèÿ (13). Ïðè ïîâûøåíèè äîç ðàñ÷åòû ïîêàçàòå-
ëåé àòòðàêòèâíîñòè è ìèêðîðàñïðåäåëåíèÿ ïëàñòè÷åñêèõ âåùåñòâ â êîëîñå 
âûÿâëÿþò çàìåòíîå óñèëåíèå ïîñòóïëåíèÿ ïîñëåäíèõ â ôîðìèðóþùèåñÿ 
çåðíîâêè (11, 14). Íà îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ äàííûõ áûëè ñäåëàíû âûâî-
äû î ãåíîòèïè÷åñêîé èçáèðàòåëüíîñòè ðàñòåíèé â îòíîøåíèè ýëåìåíòîâ 
ïî÷âåííîãî ïèòàíèÿ, â òîì ÷èñëå ãðàäèåíòà îáåñïå÷åííîñòè ìèíåðàëüíûì 
àçîòîì (15, 16). Òàêèì îáðàçîì, ýêñïåðèìåíòàëüíîå ìîäåëèðîâàíèå è âîç-
äåéñòâèå íà ñèñòåìó ãåíîòèï—ñðåäà ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê ýôôåêòèâ-
íûé ïðèåì, êîòîðûé ïîçâîëÿåò óñêîðèòü îáíàðóæåíèå ãåíîòèïîâ, öåííûõ 
ñ òî÷êè çðåíèÿ ñåëåêöèè (11). Îäíàêî äîñòîâåðíàÿ îöåíêà îêóïàåìîñòè 
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âíîñèìûõ â ïî÷âó óäîáðåíèé öåëåâîé ðàñòåíèåâîä÷åñêîé ïðîäóêöèåé äîëæ-
íà ó÷èòûâàòü êàê îáùèå ôèçèîëîãè÷åñêèå, òàê è ñïåöèôè÷åñêèå, íàñëåä-
ñòâåííî îáóñëîâëåííûå ïîòðåáíîñòè ðàñòåíèé. 

Öåëüþ íàñòîÿùèõ èññëåäîâàíèé áûëà èäåíòèôèêàöèÿ è õðîìîñîì-
íîå êàðòèðîâàíèå ëîêóñîâ, îòâå÷àþùèõ çà ýêñïðåññèþ çíà÷èìûõ ôèçèîëî-
ãî-àãðîíîìè÷åñêèõ êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ, ïðîÿâëåíèå êîòîðûõ çàâè-
ñèò îò ýôôåêòèâíîñòè ïîãëîùåíèÿ âíîñèìîãî â ïî÷âó ìèíåðàëüíîãî N, 
ïðè ðàçíûõ ðåæèìàõ àçîòíîãî ïèòàíèÿ â óñëîâèÿõ Ñåâåðî-Çàïàäíîãî ðå-
ãèîíà Ðîññèè. 

Ìåòîäèêà. Îáúåêòîì èçó÷åíèÿ ñëóæèëà ÿðîâàÿ ìÿãêàÿ ïøåíèöà 
Triticum aestivum L. Êàðòèðóþùàÿ ïîïóëÿöèÿ ITMI áûëà ïîëó÷åíà ïðè 
ñêðåùèâàíèè ÿðîâîé ïøåíèöû ñîðòà Opata 85 ñ ñèíòåòè÷åñêèì ãåêñà-
ïëîèäîì W7984, âûäåëåííûì ïðè ãèáðèäèçàöèè Triticum tauschii (Coss.) 
Schmahlh. [syn. Aegilops tauschii Coss., Aegilops squarrosa auct. non L.] (îáðà-
çåö CIGM86.940, DD) è òåòðàïëîèäíîé ïøåíèöû Altar 84 (AABB). Ìåæ-
âèäîâîå ñêðåùèâàíèå ïðîâåäåíî ä-ðîì A. Mujeeb-Kazi (Centro Interna-
cional de Mejoramiento de Maíz y Trigo — CIMMYT, Ìåæäóíàðîäíûé 
öåíòð óëó÷øåíèÿ êóêóðóçû è ïøåíèöû, El Batan, Ìåêñèêà) (8). Ïîñðåäñò-
âîì îäíîñåìÿííîãî îòáîðà äî F8 èëè F9 â Êîðíåëüñêîì óíèâåðñèòåòå 
(Cornell University, Ithaca, ÑØÀ) ïîëó÷åíî 150 ðåêîìáèíàíòíûõ èíáðåä-
íûõ ëèíèé. Ñåìåíà (ïî 10 øò.) îò 114 ñëó÷àéíî âûáðàííûõ èç íèõ ëèíèé 
áûëè ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåíû ä-ðîì P. Leroy (Institut National de la Rech-
erche Agronomique — INRA, Íàöèîíàëüíûé èíñòèòóò àãðîíîìè÷åñêèõ èñ-
ñëåäîâàíèé, Clermont-Ferrand, Ôðàíöèÿ). ×åòûðå ëèíèè ñ íàèìåíåå æèçíå-
ñïîñîáíûìè ñåìåíàìè ìû èñêëþ÷èëè è îñòàâøèåñÿ 110 ëèíèé èñïîëüçîâà-
ëè â îïûòå. Àíàëèç ïðèçíàêîâ ó ðàñòåíèé ïðîâîäèëè íà ýêñïåðèìåíòàëü-
íûõ ïîëÿõ Ïóøêèíñêîãî ôèëèàëà Âñåðîññèéñêîãî ÍÈÈ ðàñòåíèåâîäñòâà 
èì. Í.È. Âàâèëîâà (ÂÈÐ) (ã. Ñàíêò-Ïåòåðáóðã—Ïóøêèí). Äëÿ îïûòà èñ-
ïîëüçîâàëè òðè òðàíøåè ãëóáèíîé 40-45 ñì, øèðèíîé 100-105 ñì è äëè-
íîé îêîëî 120 ì; ðàññòîÿíèå ìåæäó òðàíøåÿìè ñîñòàâëÿëî 70 ñì. Òðàíøåè 
èçíóòðè âûñòèëàëè ïîëèýòèëåíîâîé ïëåíêîé è íàïîëíÿëè îáåäíåííîé 
àçîòîì ïî÷âîé ñî ñëåäóþùèìè àãðîõèìè÷åñêèìè ïîêàçàòåëÿìè: ðÍ = 7,1; 
ñîäåðæàíèå îêñèäà ôîñôîðà, îêñèäà êàëèÿ è íèòðàòíîãî àçîòà — ñîîò-
âåòñòâåííî 6,5; 8,2 è 1,9 ìã/100 ã ïî÷âû. Äëÿ ïîëó÷åíèÿ ðàâíîìåðíî ðàç-
âèòûõ ðàñòåíèé èõ ïîëèâàëè 1 ðàç â 2-3 ñóò âîäîé èç ðàñ÷åòà 100-150 ìë 
íà 5 êã ïî÷âû. Â êà÷åñòâå èñòî÷íèêà ìèíåðàëüíîãî àçîòà, êàëèÿ è ôîñ-
ôîðà èñïîëüçîâàëè ñîîòâåòñòâåííî NH4NO3, K2SO4 è Ca(H2PO4)ŁH2O, 
èñõîäÿ èç ðàñ÷åòà ôèçèîëîãè÷åñêîé íîðìû äëÿ çåðíîâûõ íà 1 êã ñóõîé ïî÷-
âû: N — 0,15; Ð — 0,10 è Ê — 0,10 ã äåéñòâóþùåãî âåùåñòâà (ïî Ç.È. Æóð-
áèöêîìó) (17). Îïûò ñîñòîÿë èç òðåõ âàðèàíòîâ: 0N — áåç äîáàâëåíèÿ 
àçîòíîãî óäîáðåíèÿ, 1/2N è 1N — ñîîòâåòñòâåííî ñ ïîëîâèííîé è ïîëíîé 
äîçîé àçîòíîãî óäîáðåíèÿ (ïîñëåäíèé âàðèàíò ñîîòâåòñòâîâàë ïðèâåäåí-
íîé ôèçèîëîãè÷åñêîé íîðìå àçîòà; äîçû ôîñôîðà è êàëèÿ ñîõðàíÿëèñü â 
óêàçàííûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ êîëè÷åñòâàõ ïî âñåì âàðèàíòàì îïûòà). Óäîá-
ðåíèÿ âíîñèëè ñîãëàñíî îáùåïðèíÿòûì ïðàâèëàì â ïåðèîä êóùåíèÿ (17). 
Âî âñåõ âàðèàíòàõ îïûòà âûñåâàëè ïî 25 ñåìÿí êàæäîé ëèíèè â 2 ïîâòîð-
íîñòÿõ è àíàëèçèðîâàëè 20 ðàçëè÷íûõ ïðèçíàêîâ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ïå-
ðèîäà âåãåòàöèè. Àíàëèç ïðèçíàêîâ ïðîâîäèëè ïî ïðèíÿòûì â ÂÈÐ ìåòî-
äèêàì (18) â 3 ïîâòîðíîñòÿõ.  

QTL-àíàëèç âûïîëíÿëè ñ ïîìîùüþ êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû Map-
Maker/QTL (19). Ïîñêîëüêó íàñòîÿùàÿ ïðîãðàììà ïðîèçâîäèò âû÷èñëåíèÿ 
íà îñíîâàíèè ôóíêöèè J.B.S. Haldane (20), òî ðåçóëüòàòàìè êàðòèðîâàíèÿ, 
îïóáëèêîâàííûìè â áàçå äàííûõ GrainGenes (gopher: http://www.greenge-
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nes.cit.cornell.edu), âîñïîëüçîâàëèñü äëÿ ïåðåñ÷åòà ðàññòîÿíèé íà êàðòå ñ 
ïðèìåíåíèåì ïðîãðàììû MapMaker/EXP 3.0 (21). Ïîëó÷åííûå äàííûå ïî 
ôåíîòèïè÷åñêîìó àíàëèçó èíòåãðèðîâàëè â ñóùåñòâóþùóþ áàçîâóþ êàðòó, 
ñîçäàííóþ äëÿ ïîïóëÿöèè ITMI (22, 23). Ïðè ëîêàëèçàöèè QTL ó÷èòûâàëè 
òîëüêî òå ìàðêåðû, êîòîðûå ñîîòâåòñòâîâàëè ôóíêöèè êàðòèðîâàíèÿ ïî 
D.D. Kosambi (24). QTL ëîêàëèçîâàëè íà ãåíåòè÷åñêîé êàðòå è ñîïîñòàâëÿ-
ëè ïîëó÷åííóþ êàðòó õðîìîñîì ñ ñóùåñòâóþùåé, èñïîëüçóÿ êîìïüþòåðíóþ 
ïðîãðàììó QGENE (22). Äîñòîâåðíîñòü âçàèìîñâÿçè ìåæäó âûÿâëåííûìè 
ëîêóñàìè è ïîëèìîðôèçìîì ïî òîìó èëè èíîìó ïðèçíàêó îöåíèâàëè íà 
îñíîâàíèè ïîðîãîâîãî çíà÷åíèÿ äëÿ îòíîøåíèÿ ïðàâäîïîäîáèÿ ëîãàðèôìà 
øàíñîâ (LOD-score, logarithm of odds) (25-27). Ïî êàæäîìó ïðèçíàêó ïðîâî-
äèëñÿ èíäèâèäóàëüíûé QTL-àíàëèç. Âî âíèìàíèå ïðèíèìàëèñü òîëüêî ëî-
êóñû ñ LOD ≥ 3,0 (p < 0,001), 3,0 > LOD ≥ 2,0 (p < 0,01) è 2,0 > LOD ≥ 1,0 
(p < 0,05) (21). Äëÿ îïðåäåëåíèÿ õàðàêòåðà ñîïðÿæåííîñòè ìåæäó ïðèçíà-
êàìè è ãðàäèåíòîì äîç àçîòíîãî ïèòàíèÿ ðàññ÷èòûâàëè êîýôôèöèåíòû 
êîððåëÿöèè rxy. Îòíîøåíèå rxy ê ñâîåé îøèáêå ñëóæèëî êðèòåðèåì äëÿ 
ïðîâåðêè çíà÷èìîñòè (t-êðèòåðèé Ñòüþäåíòà) (28). Ïðè êîìïëåêñíîé õà-
ðàêòåðèñòèêå ñðàâíèâàåìûõ ñðåäíèõ âåëè÷èí äëÿ èçó÷àåìîãî ïðèçíàêà ïî 
ãðàäàöèÿì äîç àçîòà ïðèìåíÿëè ìåòîä äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà ñ ðàñ÷åòîì 
ïîêàçàòåëåé âàðüèðîâàíèÿ — ñðåäíèõ êâàäðàòîâ îòêëîíåíèé, èõ äèñïåðñè-
îííîãî îòíîøåíèÿ (F-êðèòåðèé Ôèøåðà) è çíà÷èìîñòè ðåçóëüòàòîâ (29). 
Âåëè÷èíó p < 0,05 ñ÷èòàëè ïðèåìëåìîé ãðàíèöåé ñòàòèñòè÷åñêîé çíà÷èìî-
ñòè, ïîñêîëüêó ýòîò óðîâåíü âêëþ÷àåò âåðîÿòíîñòü îøèáêè 5 %. Ðåçóëüòàòû, 
äëÿ êîòîðûõ p < 0,01, ðàññìàòðèâàëè êàê ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûå, p < 0,005 
èëè p < 0,001 — êàê âûñîêîçíà÷èìûå. Âñå çíà÷åíèÿ ðàññ÷èòûâàëè ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû Statistica 6.0. 

Ðåçóëüòàòû. Â îáùåé ñëîæíîñòè áûëî ïðîâåäåíî 1800 èçìåðåíèé 
ïî 20 èäåíòèôèöèðîâàííûì ïðèçíàêàì è âûÿâëåíî 122 QTL, èç êîòîðûõ 
43 èìåëè LOD ≥ 3; 65 — LOD ≥ 2 è 14 — LOD ≥ 1 (òàáë. 1; óêàçàíû íàçâà-
íèÿ ïðèçíàêîâ è îáîçíà÷àþùèå èõ ñèìâîëû, à òàêæå ìåñòîïîëîæåíèå ãðà-
ôè÷åñêèõ ïèêîâ QTL, ñîîòâåòñòâóþùèõ ìàêñèìàëüíîìó çíà÷åíèþ LOD-
îöåíêè äëÿ àíàëèçèðóåìîãî QTL). Äëÿ 19 èäåíòèôèöèðîâàííûõ QTL óñ-
òàíîâèëè LOD > 4. Ëîêóñû ñ âåëè÷èíîé LOD îò 1 äî 2, îò 2 äî 3 è áîëåå 
3 îáîçíà÷èëè ñîîòâåòñòâåííî êàê ìèíîðíûå, ñèëüíûå è îñíîâíûå. LOD-
îöåíêà è äîëÿ ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè (R2, %), îïðåäåëÿåìîé âû-
ÿâëåííûì QTL, ïðèâåäåíû äëÿ êàæäîãî ïðèçíàêà îòäåëüíî.  

Ï ð è ç í à ê è  â å ã å ò à ò è â í î ã î  ð à ç â è ò è ÿ. Â ðåçóëüòàòå 
ïðîâåäåííîãî àíàëèçà QTL, îïðåäåëÿþùèå ïðîÿâëåíèå ïðèçíàêîâ ðîñòà è 
ðàçâèòèÿ, îêàçàëèñü ñîñðåäîòî÷åííûìè ïðåèìóùåñòâåííî â 5À è 7Â õðî-
ìîñîìàõ. Äâàæäû QTL áûë âûÿâëåí â 5D õðîìîñîìå. Ñëåäóåò îòìåòèòü, 
÷òî QTL ïðèçíàêîâ âåãåòàòèâíîãî ðîñòà, ðàñïîëîæåííûå â 5À õðîìîñîìå, 
ïðèâíåñåíû ìàòåðèíñêîé ôîðìîé Opata 85, à QTL ýòèõ æå ïðèçíàêîâ, 
ïðèâíåñåííûå îòöîâñêîé ôîðìîé W7984, íàõîäèëèñü â 7Â è 5D õðîìîñî-
ìàõ. Èíòåðåñíî, ÷òî âñå QTL ïðèçíàêîâ âåãåòàòèâíîãî ðîñòà, ðàñïîëîæåí-
íûå íà õðîìîñîìå 5À, êàðòèðîâàëèñü â îäíîì ðàéîíå õðîìîñîìû âíå çà-
âèñèìîñòè îò óñëîâèé àçîòíîãî ïèòàíèÿ è, ïî-âèäèìîìó, ïðåäñòàâëÿëè 
ñîáîé îäèí è òîò æå õðîìîñîìíûé ëîêóñ. Òî æå ìîæíî ñêàçàòü î QTL 7Â 
õðîìîñîìû. Äîëÿ ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè, îïðåäåëÿåìîé óêàçàí-
íûìè ëîêóñàìè, áûëà äîâîëüíî âûñîêà è ñîñòàâëÿëà îò 11,15 % (äëÿ 5À 
õðîìîñîìû) äî 31,87 % (äëÿ 7Â õðîìîñîìû).  

Îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå ïåðåðàñïðåäåëåíèå ãåíåòè÷åñêèõ äå-
òåðìèíàíò, îáóñëîâëèâàþùèõ ôèçèîëîãè÷åñêóþ äèíàìèêó âåãåòàòèâíîãî 
ðîñòà è ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé. Íà ðàííèõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà ïðèçíàêè îïðå-
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äåëÿþòñÿ QTL ìàòåðèíñêîé ôîðìû è ðàñïîëàãàþòñÿ íà 5À õðîìîñîìå, íà 
áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ íà÷èíàþò ðàáîòàòü ëîêóñû îòöîâñêîé ôîðìû (7Â õðî-
ìîñîìà). Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòîé ìîäèôèêàöèåé ãåíåòè÷åñêèõ äåòåðìèíàíò 
ñòåïåíü âàðüèðîâàíèÿ ïðèçíàêîâ âåãåòàòèâíîãî ðàçâèòèÿ òàêæå ïîñëåäîâà-
òåëüíî èçìåíÿåòñÿ (îò ðàííèõ ïðèçíàêîâ ê ïîçäíèì), à íà ñòàäèè âñõîäû—
ñîçðåâàíèå ê ëîêóñàì 7Â õðîìîñîìû äîáàâëÿþòñÿ QTL 5D õðîìîñîìû.  

Êàê èçâåñòíî, ãåíåòè÷åñêèå äåòåðìèíàíòû ïðèçíàêîâ öâåòåíèÿ è 
ïëîäîíîøåíèÿ, ïðîÿâëÿþùèõñÿ íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ âûñøèõ ðàñ-
òåíèé, íåðåäêî îêàçûâàþòñÿ ñöåïëåííûìè ñ ãåíàìè èç ñèñòåì M-V, âëèÿþ-
ùèìè íà ðîñò è æèçíåñïîñîáíîñòü îðãàíèçìà íà ðàííèõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà. 
Òàêèå ñèñòåìû îáíàðóæåíû â ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîìíûõ ñåãìåíòàõ ó ðîä-
ñòâåííûõ âèäîâ â ïðåäåëàõ ðîäîâ Gossypium, Lycopersicon, Triticum, Phaseolus 
è äð. (30). Êðîìå òîãî, êàê áûëî ïîêàçàíî ðàíåå, ðÿä ãåíîâ, îïðåäåëÿþùèõ 
îäèí è òîò æå ïðèçíàê, ìîãóò áûòü ñöåïëåíû â áëîê èëè ëîêàëèçîâàòüñÿ â 
ðàçíûõ õðîìîñîìàõ ëèáî â ðàçíûõ ïëå÷àõ, à èõ àêòèâàöèÿ — êîíòðîëèðî-
âàòüñÿ ãåíîì-êîîðäèíàðîòîì (31). Ïîýòîìó õðîìîñîìíûå ëîêóñû ñëåäóåò 
ðàññìàòðèâàòü íå â êà÷åñòâå ÷èñòî ìåõàíè÷åñêîãî ñöåïëåíèÿ ãåíîâ, à êàê 
îïðåäåëåííóþ ñòåïåíü èõ îðãàíè÷åñêîãî óïîðÿäî÷åíèÿ, êàê ãðóïïû ôóíê-
öèîíàëüíî âçàèìîñâÿçàííûõ ãåíîâ, òî åñòü êàê áëîêè êîàäàïòèðîâàííûõ 
ãåíîâ (32). Ïî-âèäèìîìó, òî æå ñàìîå ìîæíî ñêàçàòü â îòíîøåíèè QTL 
ïðèçíàêîâ âåãåòàòèâíîãî ðîñòà è ðàçâèòèÿ, ïðîÿâëåíèå êîòîðûõ êîíòðîëè-
ðóåòñÿ ëîêóñàìè õðîìîñîì 5À è 7Â.  

Ì î ð ô î ô è ç è î ë î ã è ÷ å ñ ê è å  ï ð è ç í à ê è. QTL ýòèõ 
ïðèçíàêîâ îêàçàëèñü ðàññðåäîòî÷åííûìè ïî ðàçíûì õðîìîñîìàì â çàâè-
ñèìîñòè îò óñëîâèé ìèíåðàëüíîãî àçîòíîãî ïèòàíèÿ â ýêñïåðèìåíòå. Òàê, 
äëÿ ïðèçíàêà âûñîòà ðàñòåíèÿ âûÿâëåííûå QTL ëîêàëèçîâàëèñü â 4Â è 5À 
õðîìîñîìàõ. Âñå îíè îïðåäåëÿëèñü ëîêóñàìè îòöîâñêîé ôîðìû. Îäíàêî, 
ïîìèìî ëîêóñîâ â 4Â è 5À õðîìîñîìàõ, ïðè óâåëè÷åíèè äîçû ìèíåðàëüíî-
ãî àçîòà ïðîÿâëÿëè ñåáÿ ëîêóñû 2À, 3Â è 6À õðîìîñîì, ïðè÷åì QTL 2À 
õðîìîñîìû áûë ïðèâíåñåí ìàòåðèíñêîé ôîðìîé, à 3Â è 6À — îòöîâñêîé. 
Ñòåïåíü ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè äëÿ îáñóæäàåìîãî ïðèçíàêà âàðü-
èðîâàëà îò 10,27 äî 19,27 %. 

QTL ïðèçíàêîâ äëèíà âåðõíåãî (êîëîñîíîñíîãî) ìåæäîóçëèÿ è ðàç-
ìåð ñòåáëåâîãî óçëà îêàçàëèñü òàêæå íåñòàáèëüíûìè è ìåíÿëè ìåñòîïîëî-
æåíèå â çàâèñèìîñòè îò âíåñåííîé äîçû ìèíåðàëüíîãî óäîáðåíèÿ. Èíòå-
ðåñíî, ÷òî àëëåëè, îïðåäåëÿþùèå äëèíó âåðõíåãî (êîëîñîíîñíîãî) ìåæäî-
óçëèÿ, áûëè ïðèâíåñåíû â îñíîâíîì îòöîâñêîé ôîðìîé, à êîíòðîëèðóþ-
ùèå ðàçìåð ñòåáëåâîãî óçëà — ìàòåðèíñêîé. Êðîìå òîãî, ïðîÿâëåíèå ïðè-
çíàêà äëèíà âåðõíåãî (êîëîñîíîñíîãî) ìåæäîóçëèÿ â ñëó÷àå ïîëíîé äîçû 
ìèíåðàëüíîãî àçîòà îïðåäåëÿëîñü òåìè æå ëîêóñàìè, ÷òî è â ñëó÷àå ïðè-
çíàêà âûñîòà ðàñòåíèÿ â âàðèàíòå ñ ïîëîâèííîé è ïîëíîé äîçîé N, ÷òî 
óêàçûâàåò íà ãåíåòè÷åñêóþ âçàèìîñâÿçü ìåæäó ýêñïðåññèåé ýòèõ âàæíûõ 
ôèçèîëîãî-àãðîíîìè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ. 

Äëèíà è øèðèíà ôëàãîâîãî ëèñòà êîíòðîëèðîâàëèñü QTL, ðàñïî-
ëîæåííûìè â ðàçíûõ õðîìîñîìàõ, ïðè÷åì ëîêàëèçàöèÿ âûÿâëåííûõ äëÿ 
îáîèõ ïðèçíàêîâ QTL íà õðîìîñîìàõ âàðüèðîâàëà â çàâèñèìîñòè îò óñëî-
âèé àçîòíîãî ïèòàíèÿ. Èäåíòèôèöèðîâàííûå QTL êàðòèðîâàëèñü ïðå-
èìóùåñòâåííî â 6Â è 5Â õðîìîñîìàõ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî òî÷íîå ìåñòî-
ïîëîæåíèå ïèêîâ QTL îêàçàëîñü íåïîñòîÿííûì è èçìåíÿëîñü â çàâèñèìî-
ñòè îò âíåñåííîé äîçû ìèíåðàëüíîãî óäîáðåíèÿ. Îäíàêî âñå àëëåëè, çà 
èñêëþ÷åíèåì âûÿâëåííîãî íà 3Â õðîìîñîìå, áûëè ïðèâíåñåíû ìàòåðèí-
ñêîé ôîðìîé, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î âîçìîæíîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ áëîêîâ  



 
 
 
 

1. Ïðèçíàêè, îáîçíà÷åíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ QTL, âûÿâëåííûõ â êàðòèðóþùåé ïîïóëÿöèè ITMI ÿðîâîé ìÿãêîé ïøåíèöû Triticum aestivum L. â 
ãðàäèåíòå äîç àçîòíîãî ïèòàíèÿ, è èõ õàðàêòåðèñòèêè (ã. Ñàíêò-Ïåòåðáóðã—Ïóøêèí) 

0N 1/2N 1N 
Ïðèçíàê Ñèìâîë

ëîêàëèçàöèÿ LOD R2 ëîêàëèçàöèÿ LOD R2 ëîêàëèçàöèÿ LOD R2 
Âñåãî 

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïåðèîäà:            
âñõîäû—êóùåíèå VST 5A (74,4)à 2,57 11,15 5A (74,4)à 2,57 11,15 5A (74,4)à 2,57 11,15 0á + 3â + 0ã 
âñõîäû—âûõîä â òðóáêó VSB 5A (89,0)à 3,98 16,90 5A (89,0)à 

7B (341,3) 
3,99 
3,00 

16,93 
19,72 

5A (89,0)à 
7B (341,3) 

4,24 
2,90 

17,89 
19,13 

4á + 1â + 0ã 

âñõîäû—êîëîøåíèå VSH 7B (341,3) 
5A (89,0)à 

4,84 
2,55 

29,78 
11,18 

7B (341,3) 
5A (89,0)à 

5,25 
2,64 

31,87 
11,55 

7B (341,3) 
5A (89,0)à 

5,16 
2,88 

31,41 
12,56 

3á + 3â + 0ã 

âñõîäû—öâåòåíèå VSF 7B (341,3) 3,55 22,87 7B (341,3) 4,27 26,83 7B (341,3) 3,93 24,95 3á + 0â + 0ã 
âñõîäû—ñîçðåâàíèå VSM 7B (341,3) 4,28 28,88 7B (341,3) 

5D (72,1) 
4,70 
2,77 

29,06 
18,04 

7B (341,3) 
5D (130,8) 

4,55 
2,93 

28,29 
12,49 

3á + 2â + 0ã 

Âûñîòà ðàñòåíèÿ PH 5A (172,1) 
4B (129,3) 
2A (233,2)à 

3,17 
2,16 
2,11 

19,09 
13,40 
12,95 

5A (172,1) 
3B (256,9) 
4B (79,8) 

2,48 
2,32 
2,26 

11,09 
11,54 
10,27 

6A (99,6) 
4B (129,3) 
5A (172,1) 

3,02 
2,53 
2,40 

19,27 
11,08 
10,66 

2á + 7â + 0ã 

Äëèíà âåðõíåãî (êîëîñîíîñíîãî) 
ìåæäîóçëèÿ 

StLuI 3B (256,9) 
6D (160,1)à 

3,50 
2,17 

21,69 
19,53 

3B (256,9) 
7A (228,2) 

3,97 
2,85 

18,95 
12,90 

4B (79,8) 
5A (172,1) 

4,64 
2,94 

19,95 
13,04 

3á + 3â + 0ã 

Ðàçìåð ñòåáëåâîãî óçëà StNS 6B (180,8)à 
4A (237,9)à 

3,36 
3,05 

22,11 
12,87 

7A (121,8)à 
2D (250,3)à 

2,72 
1,65 

17,30 
11,34 

2D (61,0)à 
2A (198,2)à 

2,97 
2,48 

22,36 
18,48 

2á + 3â + 1ã 

Ôëàãîâûé ëèñò:            
äëèíà  LFL 1D (42,6)à 

2A (233,2)à 
2D (287,8) 

2,61 
2,45 
2,26 

16,63 
10,47 
14,58 

6B (91,3)à 
1B (174,7)à 
5B (154,9)à 

3,14 
2,71 
2,56 

13,47 
18,21 
16,37 

3D (97,1)à 
3B (18,1) 
5B (293,0)à 

1,81 
1,65 
1,60 

9,43 
13,84 
12,34 

1á + 5â + 3ã 

øèðèíà  LFW 4A (248,6)à 
5A (190,8)à 
6B (180,8)à 

2,69 
2,63 
2,57 

18,92 
20,42 
17,36 

5D (130,8) 
6B (48,5)à 
1B (169,2)à 

3,48 
2,77 
2,21 

14,81 
17,57 
16,62 

4A (61,8)à 
6B (175,2)à 
2D (127,0)à 

3,13 
3,09 
2,72 

30,26 
22,41 
13,28 

3á + 6â + 0ã 

Äëèíà êîëîñà SpL 5B (96,3) 
4A (258,1)à 

2,79 
2,20 

28,10 
20,12 

4A (258,1)à 3,37 21,83 4A (258,1)à 2,98 20,15 1á + 3â + 0ã 

×èñëî:            
êîëîñêîâ â êîëîñå NSpt 4A (120,7)à 

7A (65,8)à 
3,63 
2,65 

21,54 
28,12 

7A (65,8)à 2,64 20,85 4A (120,7)à 
7A (65,8)à 

3,16 
2,58 

13,93 
20,76 

2á + 3â + 0ã 

çåðåí â êîëîñå NSeSp 7A (11,2)à 
2D (285,7) 

2,78 
2,72 

25,71 
24,80 

7B (341,3) 
2B (153,8) 

2,38 
1,70 

16,44 
13,97 

4D (21,2)à 
4A (149,9)à 

2,23 
2,06 

15,03 
13,95 

0á + 5â + 1ã 
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Ïðîäîëæåíèå òàáëèöû 1 
Ìàññà:            

çåðíà ñ êîëîñà GMSp 7A (11,2)à 
2D (285,7) 

2,84 
2,44 

26,22 
22,55 

2B (151,0) 1,47 10,37 5A (141,8) 1,05 7,38 0á + 2â + 2ã 

1000 çåðåí TGW 5B (242,0) 
6D (21,9)à 
7D (164,0) 

1,65 
1,49 
1,79 

15,83 
14,10 
16,73 

6A (101,9) 
6D (15,8)à 
7D (151,9) 

2,22 
1,60 
1,81 

10,00 
7,23 

15,63 

6A (83,4) 
6B (91,3)à 
7D (111,1)à 

2,63 
2,21 
3,10 

11,85 
16,62 
20,59 

1á + 3â + 5ã 

Âîñêîâîé íàëåò:            
íà âíóòðåííåé ñòîðîíå ëèñòà LWBi 2D (295,8)à 

5D (193,0)à 
3,45 
2,90 

21,66 
19,10 

2D (295,8)à 
5D (105,8) 

2,29 
2,13 

9,83 
13,80 

2D (300,0)à 2,56 11,33 1á +4â + 0ã 

íà âíåøíåé ñòîðîíå ëèñòà LWBo 2D (300,0)à 4,34 26,12 2D (271,3)à 
2D (300,0)à 
7D (151,9)à 

5,30 
6,01 
2,58 

53,34 
24,62 
20,79 

2D (295,8)à 
7D (151,9)à 
4A (120,7) 

3,06 
2,71 
2,55 

12,92 
21,74 
10,88 

4á +3â + 0ã 

íà ñòåáëå StWB 2D (300,0)à 
4B (31,8)à 

11,72 
2,36 

42,36 
16,10 

2D (295,8)à 
7D (151,9)à 

13,35 
2,47 

45,27 
20,01 

2D (295,8)à 
2A (230,5) 

10,10 
3,29 

36,61 
22,96 

4á +2â + 0ã 

íà êîëîñå SpWB 2D (300,0)à 
1D (236,2)à 
5D (194,3)à 

6,54 
3,56 
2,15 

26,46 
15,00 
14,15 

2D (295,8)à 
7D (151,9)à 
5D (191,9)à 
1D (238,4)à 

6,92 
2,83 
2,83 
2,69 

26,83 
22,53 
18,44 
11,42 

2D (285,7)à 
2A (230,5) 
1D (238,4)à 

5,30 
3,53 
2,62 

35,83 
27,77 
12,28 

5á +5â + 0ã 

Òðóäíîñòü îáìîëîòà DifThC 2D (250,3) 
7D (286,9) 
2A (45,0) 

2,17 
1,95 
1,83 

20,70 
18,11 
17,07 

2D (250,3) 
6A (101,9) 
5B (60,5) 

3,98 
3,27 
2,50 

26,35 
14,39 
16,70 

2D (263,1) 
7A (239,6) 
1B (0,0) 

4,42 
3,43 
2,10 

21,52 
29,07 
14,43 

4á +3â + 2ã 

Âñåãî   14á + 22â + 5ã   15á + 23â + 5ã   14á + 20â + 4ã  43á + 65â + 14ã = 122 
Ï ð è ì å ÷ à í è å. Êàðòèðóþùàÿ ïîïóëÿöèÿ ITMI áûëà ïîëó÷åíà ïðè ñêðåùèâàíèè ÿðîâîé ïøåíèöû ñîðòà Opata 85 ñ ñèíòåòè÷åñêèì ãåêñàïëîèäîì W7984, âûäåëåííûì ïðè ãèáðèäè-
çàöèè Triticum tauschii (Coss.) Schmahlh. [syn. Aegilops tauschii Coss., Aegilops squarrosa auct. non L.] (îáðàçåö CIGM86.940, DD) è òåòðàïëîèäíîé ïøåíèöû Altar 84 (AABB). 0N, 1/2N 
è 1N — âàðèàíòû îïûòà ñîîòâåòñòâåííî áåç âíåñåíèÿ ìèíåðàëüíîãî àçîòíîãî óäîáðåíèÿ, ñ âíåñåíèåì ïîëîâèííîé è ïîëíîé äîçû ìèíåðàëüíîãî àçîòíîãî óäîáðåíèÿ; LOD (logarithm of 
odds) — çíà÷åíèÿ ëîãàðèôìà øàíñîâ, R2 — äîëÿ ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè (%), îïðåäåëÿåìàÿ ñîîòâåòñòâóþùèì QTL. Ðåôåðåíòíûå êàðòû ïðèâåäåíû â ðàáîòå M.W. Ganal ñ ñîàâò. 
(23). Â êðóãëûõ ñêîáêàõ ïîñëå íîìåðà õðîìîñîìû ñ áóêâåííûì îáîçíà÷åíèåì ãåíîìà óêàçàíà äèñòàíöèÿ äëÿ QTL, ïðèâíåñåííûõ ìàòåðèíñêîé ôîðìîé Opata 85 (â âåðõíåì èíäåêñå ïîìå÷å-
íû áóêâîé à) è îòöîâñêîé ôîðìîé Synthetic (áåç âåðõíåãî èíäåêñà). Äëÿ îñíîâíûõ QTL (á) LOD ≥ 3, äëÿ ñèëüíûõ QTL (â) 3 > LOD ≥ 2, äëÿ ìèíîðíûõ QTL (ã) 2 > LOD ≥ 1. 

 
 

 
 
 

53 



 54 

êîàäàïòèðîâàííûõ ãåíîâ, êîòîðûå îïðåäåëÿþò ïðîÿâëåíèå ýòèõ ôèçèîëî-
ãî-ãåíåòè÷åñêèõ êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ, èìåþùèõ âàæíîå çíà÷åíèå ïðè 
ïðîìûøëåííûõ òåõíîëîãèÿõ âîçäåëûâàíèÿ êóëüòóð. Ïîä÷åðêíåì, ÷òî â îá-
ñóæäàåìûõ ñëó÷àÿõ çíà÷åíèå LOD ïîðîé áûëî íåâûñîêèì (èíîãäà ÷óòü 
áîëåå 1,60), îäíàêî ñòåïåíü ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïðàêòè÷åñêè íå 
óñòóïàëà òàêîâîé ó QTL ñ LOD = 3,14, ÷òî ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü ìå-
ñòîïîëîæåíèå âûÿâëåííûõ ìèíîðíûõ QTL íà õðîìîñîìàõ êàê âïîëíå äîñ-
òîâåðíîå. Ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè ñ àíàëîãè÷íûìè îñîáåííî-
ñòÿìè ïðîÿâëåíèÿ ðàíåå ìû îïèñàëè ó ÿ÷ìåíÿ (15). 

Ðàñïðåäåëåíèå QTL, îïðåäåëÿþùèõ âîñêîâîé íàëåò íà âíåøíåé è 
âíóòðåííåé ñòîðîíå ëèñòà, à òàêæå íà ñòåáëå è êîëîñå, âûãëÿäåëî íå ñòîëü 
ðàçíîîáðàçíûì. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ ýòè ïðèçíàêè îïðåäåëÿëèñü ïðåèìóùåñò-
âåííî îñíîâíûìè QTL, ðàñïîëîæåííûìè â D-ãåíîìå. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâ-
ëÿëè åäèíè÷íûå ïðèìåðû óñòàíîâëåíèÿ QTL íà 2À, 4À è 4Â õðîìîñîìàõ. 
Óêàçàííûå ïðèçíàêè âñåãäà êîíòðîëèðîâàëèñü àëëåëÿìè, ïðèâíåñåííûìè îò 
ñîðòà Opata 85. Âåëè÷èíà LOD äëÿ ïðèçíàêîâ âîñêîâîãî íàëåòà áûëà âûñî-
êîé è ñîñòàâëÿëà îò 2,13 äî 13,35, ÷òî ïîäòâåðæäàåò âûñîêóþ ñòàáèëüíîñòü 
èõ ïðîÿâëåíèÿ. Ðàçëè÷èÿ êàñàëèñü ëèøü ÷èñëà ëîêóñîâ, îïðåäåëÿþùèõ òîò 
èëè èíîé ïðèçíàê âîñêîâîãî íàëåòà â ãðàäèåíòå àçîòíîãî ïèòàíèÿ. 

Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì ïðîÿâëÿë ñåáÿ ïðèçíàê òðóäíîñòü îáìîëîòà. 
Êàê èçâåñòíî, îí îáóñëîâëåí ãåíàìè, ðàñïîëîæåííûìè â D-ãåíîìå, ÷òî 
ñîîòâåòñòâîâàëî ïîëó÷åííûì íàìè äàííûì. Îäíàêî â äîïîëíåíèå ê îñ-
íîâíûì QTL, ëîêàëèçîâàííûì â 2D õðîìîñîìå, áûëè âûÿâëåíû ëîêóñû â 
äðóãèõ õðîìîñîìàõ ãåíîìîâ À è Â. Òàê æå, êàê äëÿ âîñêîâîãî íàëåòà, â 
ñëó÷àå ïðèçíàêà òðóäíîñòü îáìîëîòà âàðüèðîâàíèå ïî ïðîÿâëåíèþ äî-
ïîëíèòåëüíûõ QTL çàâèñåëî îò äîçû âíîñèìîãî óäîáðåíèÿ, LOD-îöåíêà 
ðàíæèðîâàëàñü îò 1,83 äî 4,42, äîëÿ ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè — îò 
17,07 äî 29,07 %. 

Ï ð è ç í à ê è  ó ð î æ à ÿ. Ïðèçíàê äëèíû êîëîñà ôîðìèðîâàëñÿ 
ïðåèìóùåñòâåííî çà ñ÷åò àêòèâíîñòè îñíîâíûõ QTL, ðàñïîëîæåííûõ â 4À 
õðîìîñîìå. Âñå ýòè QTL áûëè ïîëó÷åíû îò ñîðòà Opata 85. Îäíàêî, ïîìè-
ìî óêàçàííûõ àëëåëåé, äëÿ ýòîãî ïðèçíàêà èäåíòèôèöèðîâàëè äîïîëíè-
òåëüíûé QTL íà õðîìîñîìå 5Â. Ñõîäíûì îáðàçîì îïðåäåëÿëîñü ïðîÿâëå-
íèå ïðèçíàêà ÷èñëî êîëîñêîâ â êîëîñå. Îí òàêæå áûë îáóñëîâëåí ýôôåê-
òîì ëîêóñîâ 4Â õðîìîñîìû, íî â îòëè÷èå îò ïðèçíàêà äëèíà êîëîñà ïèê 
ðàñïîëîæåíèÿ QTL ïðèõîäèëñÿ íå íà 258,1 ñÌ, à íà 120,7 ñÌ. Êðîìå òîãî, 
íà ÷èñëî êîëîñêîâ â êîëîñå âëèÿë ëîêóñ 7À õðîìîñîìû. Ïåðåðàñïðåäåëå-
íèå âûÿâëåííûõ ëîêóñîâ äëÿ îáîèõ ïðèçíàêîâ ïðîèñõîäèëî òîëüêî ïîä 
âëèÿíèåì èçìåíåíèÿ äîç àçîòíîãî ïèòàíèÿ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ýòè ïðè-
çíàêè êîíòðîëèðîâàëèñü QTL, ïðèâíåñåííûìè îò ñîðòà Opata 85, èç êîòî-
ðûõ òðè èìåëè LOD-îöåíêó âûøå 3.  

Äâà äðóãèõ ïðèçíàêà, îáóñëîâëèâàþùèå óðîæàéíîñòü, ÷èñëî çåðåí 
â êîëîñå è ìàññó çåðíà ñ êîëîñà, èìåëè ïðàêòè÷åñêè èäåíòè÷íîå ÷èñëî 
âûÿâëåííûõ è ëîêàëèçîâàííûõ QTL. Â îòñóòñòâèå ìèíåðàëüíîãî àçîòíîãî 
óäîáðåíèÿ îíè ðàñïîëàãàëèñü â 7À è 2D õðîìîñîìàõ. Â âàðèàíòå ñ äîáàâ-
ëåíèåì ïîëîâèíîé äîçû àçîòà QTL äëÿ îáîèõ ïðèçíàêîâ âûÿâëÿëèñü â 2Â 
õðîìîñîìå. Îäíàêî äëÿ ïðèçíàêà ÷èñëî çåðåí â êîëîñå äîïîëíèòåëüíî êàð-
òèðîâàëè QTL íà 7Â õðîìîñîìå. Èíòåðåñíî, ÷òî íà ôîíå ïîëíîé äîçû 
àçîòíîãî óäîáðåíèÿ ìåñòîïîëîæåíèå QTL äëÿ îáîèõ ïðèçíàêîâ èçìåíè-
ëîñü è èäåíòèôèöèðîâàëîñü íà 4À, 4D è 5À õðîìîñîìàõ.  

Åùå îäèí ïðèçíàê, îïðåäåëÿþùèé óðîæàé (ìàññà 1000 çåðåí), òàê-
æå íå ïðîÿâèë ñòàáèëüíîñòè ëîêàëèçàöèè êîíòðîëèðóþùèõ åãî QTL. Â òî 
æå âðåìÿ äëÿ îáñóæäàåìîãî ïðèçíàêà îòìå÷àëàñü íåêîòîðàÿ çàêîíîìåð-
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íîñòü â ñìåíå õðîìîñîìíûõ ëîêóñîâ, êîíòðîëèðóþùèõ ýòîò ïðèçíàê, ïî 
âàðèàíòàì äîç ìèíåðàëüíîé ïîäêîðìêè. Òàê, âî âñåõ òðåõ âàðèàíòàõ îïûòà 
âûÿâëÿëñÿ QTL íà 7D õðîìîñîìå. Â òî æå âðåìÿ QTL íà 6D õðîìîñîìå 
èäåíòèôèöèðîâàëè êàê ïðè îòñóòñòâèè àçîòíîãî óäîáðåíèÿ, òàê è â ñëó÷àå 
âíåñåíèÿ åãî ïîëîâèííîé äîçû. Â âàðèàíòå 1N ýòîò QTL ìåíÿë ëîêàëèçà-
öèþ è ïåðåìåùàëñÿ íà 6Â õðîìîñîìó. Ïðèìåðíî òàêàÿ æå çàêîíîìåðíîñòü 
íàáëþäàëàñü äëÿ QTL, èäåíòèôèöèðîâàííîãî íà 6À õðîìîñîìå. Ìàññà 
1000 çåðåí êîíòðîëèðîâàëàñü èì íà ôîíå ïîëîâèííîé è ïîëíîé äîçû àçîòíî-
ãî óäîáðåíèÿ, íî â âàðèàíòå áåç âíåñåíèÿ äîïîëíèòåëüíîé àçîòíîé ïîä-
êîðìêè îáñóæäàåìûé QTL ðàñïîëàãàëñÿ íà 5Â õðîìîñîìå. Äàæå â ñëó÷àå, 
êîãäà ëîêàëèçàöèÿ ýòèõ ëîêóñîâ ñîâïàäàëà, ïèêè âûÿâëåííûõ QTL ðàñïî-
ëàãàëèñü íà õðîìîñîìàõ â ðàçíûõ ìåñòàõ. Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî LOD-îöåíêà 
äëÿ ïðèçíàêà ìàññà 1000 çåðåí áûëà îòíîñèòåëüíî íåâûñîêà (1,49-3,10), 
äîëÿ ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè, îáúÿñíÿåìîé âûÿâëåííûìè QTL, ñî-
ñòàâëÿëà ñîîòâåòñòâåííî îò 14,10 äî 20,59 %. 

Ñ ò à á è ë ü í î ñ ò ü  â û ÿ â ë å í í û õ  QTL  è  ä î ñ ò î â å ð- 
í î ñ ò ü  è õ  ë î ê à ë è ç à ö è è. Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîå êàðòèðîâà-
íèå QTL — îäèí èç îñíîâíûõ ñîâðåìåííûõ ïîäõîäîâ, ïîçâîëÿþùèõ èäåí-
òèôèöèðîâàòü è îñóùåñòâëÿòü êîíòðîëèðóåìûé ïåðåíîñ ëîêóñîâ õðîìîñîì, 
êîòîðûå îïðåäåëÿþò ïðîÿâëåíèå õîçÿéñòâåííî öåííûõ ïðèçíàêîâ (33, 34). 
Êàê èçâåñòíî, íåîáû÷íûé è íå õàðàêòåðíûé äëÿ ðåãèîíà ãåíåòè÷åñêèé ìà-
òåðèàë, êîòîðûé ìîæíî áûëî áû ïåðåíåñòè â ìåñòíûå ñîðòà è ñåëåêöèîí-
íûå ëèíèè ñ öåëüþ èõ óëó÷øåíèÿ, íàèáîëåå ïðèâëåêàòåëåí äëÿ ñåëåêöèî-
íåðîâ. Â íàñòîÿùåì èññëåäîâàíèè èñïîëüçîâàëàñü êàðòèðóþùàÿ ïîïóëÿöèÿ 
ÿðîâîé ìÿãêîé ïøåíèöû, ðîäèòåëüñêèå ôîðìû êîòîðîé äëÿ óñëîâèé Ðîñ-
ñèéñêîé Ôåäåðàöèè — èìåííî òàêîé íåîáû÷íûé è íå õàðàêòåðíûé ìàòå-
ðèàë (8, 35, 36). Â ýòîì îòíîøåíèè ñàìà ïî ñåáå êàðòèðóþùàÿ ïîïóëÿöèÿ 
ITMI óæå ïðåäñòàâëÿåò îïðåäåëåííûé ñåëåêöèîííûé èíòåðåñ. Â òî æå 
âðåìÿ ñåëåêöèîíåðû ìîãóò èñïîëüçîâàòü èíôîðìàöèþ ïî QTL-àíàëèçó 
òîëüêî òîãäà, êîãäà åãî ðåçóëüòàòû âîñïðîèçâîäèìû, ÷òî è íàáëþäàëîñü 
äëÿ ÷àñòè QTL â íàøèõ èññëåäîâàíèÿõ. Êðîìå òîãî, åñëè ïðîÿâëåíèå àê-
òèâíîñòè QTL áóäåò çàâèñåòü îò óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû, ÷òî òàêæå îò-
ìå÷àëîñü íàìè, òî, íàïðèìåð, ïðè ðåàëèçàöèè ïðîãðàììû òî÷íîãî çåìëåäå-
ëèÿ ñåëåêöèîíåð ñìîæåò ñêîîðäèíèðîâàòü óñëîâèÿ âûðàùèâàíèÿ ðàñòåíèé 
òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû ïðîÿâèëèñü íóæíûå åìó ïðèçíàêè.  

Âûÿâëåííûå íàìè QTL óñëîâíî ìîæíî ðàçäåëèòü íà äâå ãðóïïû — 
òå, êîòîðûå çàâèñåëè, è òå, êîòîðûå íå çàâèñåëè îò âíåñåíèÿ ðàçëè÷íûõ 
äîç àçîòíîãî ìèíåðàëüíîãî óäîáðåíèÿ, òî åñòü îò öåëåíàïðàâëåííîãî âîç-
äåéñòâèÿ îêðóæàþùåé ñðåäû.  

Ðàíåå â îïûòàõ äðóãèõ èññëåäîâàòåëåé áûëà âûÿâëåíà ãåíåòè÷åñêàÿ 
èçìåí÷èâîñòü ïî ïðèçíàêó óðîæàéíîñòü çåðíà ïðè íèçêèõ äîçàõ àçîòà è 
ïîêàçàíî, ÷òî âçàèìîäåéñòâèå ãåíîòèï—ôîí àçîòíîãî ïèòàíèÿ ñóùåñòâåí-
íî (37). Ýòè æå àâòîðû ïðîäåìîíñòðèðîâàëè, ÷òî ïîãëîùåíèå àçîòà îáúÿñ-
íÿåò áîëüøóþ äîëþ âàðüèðîâàíèÿ ïî ýôôåêòèâíîñòè ïîãëîùåíèÿ ìèíå-
ðàëüíîãî àçîòà ïðè íèçêîì ñîäåðæàíèè ýòîãî ýëåìåíòà è åãî çíà÷èìîñòü 
äëÿ ïðèçíàêà óðîæàéíîñòü çåðíà. Êðîìå òîãî, óñòàíîâëåíî, ÷òî äëÿ ïøå-
íèöû ïðÿìîé îòáîð ïðè íèçêèõ äîçàõ àçîòíîãî óäîáðåíèÿ íàèáîëåå ýô-
ôåêòèâåí (38). Â äðóãèõ ðàáîòàõ, âûïîëíåííûõ íà ëèíèÿõ äâîéíûõ ãàï-
ëîèäîâ, ïðÿìîé îòáîð ïðè íèçêèõ äîçàõ àçîòíûõ óäîáðåíèé (39) è ïðè 
ãðàäèåíòíîé äîñòóïíîñòè ïî÷âåííîãî àçîòà (40) òàêæå áûë ïðèçíàí ýô-
ôåêòèâíûì. Áîëåå òîãî, ïîêàçàíî, ÷òî ñïåöèôè÷íûå QTL ïðèçíàêîâ óðî-
æàÿ, âûÿâëåííûå ïðè íèçêèõ äîçàõ àçîòíîãî óäîáðåíèÿ, ìîãóò áûòü èñ-
ïîëüçîâàíû äëÿ ïîëó÷åíèÿ ôîðì ñî ñòàáèëüíûì óðîæàåì çà ñ÷åò êîìáè-
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íèðîâàíèÿ òàêèõ ñâÿçàííûõ ñ ýòèìè ïðèçíàêàìè QTL, êîòîðûå ïðîÿâëÿ-
þòñÿ ïðè íèçêîì ñîäåðæàíèè ìèíåðàëüíîãî àçîòà â ïî÷âå â ðàçíûõ ýêîëî-
ãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ (41). Â òî æå âðåìÿ ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî â óêàçàííûõ 
ýêñïåðèìåíòàõ àíàëèç è âûÿâëåíèå QTL âûïîëíÿëè ëèáî â îáû÷íûõ ïîëå-
âûõ óñëîâèÿõ, õàðàêòåðíûõ äëÿ òîé èëè èíîé ýêîëîãè÷åñêîé òî÷êè (42), 
áåç îãðàíè÷èòåëüíûõ ïî÷âåííûõ áàðüåðîâ, ïîäîáíûõ èñïîëüçóåìûì â íà-
øèõ ýêñïåðèìåíòàõ, ëèáî ðàñòåíèÿ âûðàùèâàëè â âåãåòàöèîííûõ ñîñóäàõ 
â òåïëèöå (6), ÷òî òàêæå ÿâíî îòëè÷àåòñÿ îò óñëîâèé ïðè ïðîâåäåíèè íà-
øèõ îïûòîâ. Â ïîñëåäíåé ñëó÷àå (6) îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå íå î÷åíü 
ÿñíàÿ ñòðóêòóðà ïîñòàíîâêè âåãåòàöèîííîãî îïûòà, îñîáåííî â ÷àñòè ÷èñ-
ëà ðàñòåíèé îäíîé ëèíèè â îäíîé ïîâòîðíîñòè, âûðàùèâàåìûõ â îäíîì 
âåãåòàöèîííîì ñîñóäå.  

Â íàøåì èññëåäîâà-
íèè âûÿâëåíèå è ëîêàëèçà-
öèþ QTL îñóùåñòâëÿëè ïðè 
èñïûòàíèè îäíîãî è òîãî æå 
íàáîðà ëèíèé êàðòèðóþùåé 
ïîïóëÿöèè â ãðàäèåíòå äîç 
àçîòíîãî ïèòàíèÿ â âåãåòàöè-
îííîì îïûòå, âûïîëíåííîì â 
ïîëåâûõ óñëîâèÿõ. Ïîäîáíîãî 
ðîäà ñîâìåùåíèå ïîëåâîãî è 
âåãåòàöèîííîãî îïûòîâ ïîçâî-
ëÿëî, ñ îäíîé ñòîðîíû, äîñ-
òè÷ü òî÷íîñòè âåãåòàöèîííî-
ãî îïûòà çà ñ÷åò ïðåäîòâðà-
ùåíèÿ ïîòåðè è âûìûâàíèÿ 
âíåñåííûõ ìèíåðàëüíûõ óäîá-
ðåíèé â ïðèëåæàùóþ ïî÷âó 
è ñòðîãîãî êîíòðîëÿ çà âåãå-
òàöèåé, à òàêæå ðàçâèòèåì 
ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ðàñòåíèé, 
ñ äðóãîé — ïðèáëèæàëî ýêñ-
ïåðèìåíò ê ðåàëüíûì ïîëå-
âûì óñëîâèÿì, ÷òî êðàéíå 

âàæíî äëÿ ïðàêòè÷åñêîé ñåëåêöèè. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïðè èçìåíåíèè 
ñîäåðæàíèÿ äîñòóïíîãî ìèíåðàëüíîãî àçîòà ëèáî èäåíòèôèöèðîâàííûå 
íàìè QTL ìåíÿëè ìåñòîïîëîæåíèå íà õðîìîñîìàõ, ëèáî ïîÿâëÿëèñü äî-
ïîëíèòåëüíûå QTL, òàêæå îïðåäåëÿþùèå òîò èëè èíîé ïðèçíàê. Ïðè÷èíà 
ïîäîáíîãî ýôôåêòà, ïî-âèäèìîìó, êðîåòñÿ â õàðàêòåðå âçàèìîäåéñòâèÿ ãå-
íîòèï—ñðåäà. Òàê, åñëè ëîêàëèçàöèÿ íà õðîìîñîìàõ QTL äëÿ ïðèçíàêîâ 
âîñêîâîãî íàëåòà îñòàâàëàñü ñòàáèëüíîé âî âñåõ âàðèàíòàõ îïûòà, òî QTL 
ïðèçíàêîâ óðîæàéíîñòè, íàîáîðîò, ïðîÿâëÿëè íåñòàáèëüíîñòü è ìåíÿëè 
ëîêàëèçàöèþ â çàâèñèìîñòè îò äîç âíîñèìîãî óäîáðåíèÿ. Î÷åâèäíî, ÷òî 
ýòî ñâÿçàíî ñ ðåàëèçàöèåé àäàïòèâíîãî ïîòåíöèàëà ðàñòåíèé â îïðåäåëåí-
íûõ óñëîâèÿõ ïðîèçðàñòàíèÿ (30, 32, 43-45). Âåðîÿòíî, êîìïëåêñíûé õà-
ðàêòåð âëèÿíèÿ ôàêòîðîâ âíåøíåé ñðåäû âî ìíîãîì îïðåäåëÿåò îñîáåííî-
ñòè ñôîðìèðîâàâøèõñÿ â ïðîöåññå ýâîëþöèè áëîêîâ êîàäàïòèðîâàííûõ 
ãåíîâ àäàïòàöèè ó êàæäîãî âèäà ðàñòåíèé, â òîì ÷èñëå ó ïøåíèöû, à òàê-
æå ñïåöèôèêó êîàäàïòàöèè åå ãåíåòè÷åñêîé ñèñòåìû â öåëîì. Íà òàêîé 
æå îñíîâå, êàê èçâåñòíî, ôîðìèðóåòñÿ ñïåöèôè÷íàÿ äëÿ êàæäîãî âèäà 
ðàñòåíèé ýâîëþöèîííàÿ è îíòîãåíåòè÷åñêàÿ «ïàìÿòü» ãåíåòè÷åñêèõ ñèñ-
òåì F è R (30-32, 46, 47). 

2. Êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè ìåæäó ïðè-
çíàêàìè è ãðàäèåíòîì àçîòíîãî ïèòàíèÿ 
ðàñòåíèé â êàðòèðóþùåé ïîïóëÿöèè ITMI 
ÿðîâîé ìÿãêîé ïøåíèöû Triticum aesti-
vum L. (ã. Ñàíêò-Ïåòåðáóðã—Ïóøêèí) 

Ñèìâîë 
Êîýôôèöèåíò 
êîððåëÿöèè rxy 

 t-êðèòåðèé p 

VST 0,00 0,00 1,000 
VSB 0,07 1,17 0,241 
VSH 0,04 0,72 0,473 
VSF 0,09 1,52 0,128 
VSM 0,63 14,11 0,000 
PH −0,03 −0,45 0,649 
StLuI −0,01 −0,03 0,974 
StNS 0,15 2,50 0,013 
LFL 0,19 3,12 0,002 
LFW 0,15 2,40 0,017 
SpL −0,09 −1,19 0,236 
NSpt −0,06 −0,80 0,419 
NSeSp 0,12 1,63 0,105 
GMSp 0,07 1,00 0,317 
TGM −0,15 −2,09 0,038 
LWBi −0,07 −1,21 0,226 
LWBo −0,05 −0,87 0,386 
StWB 0,01 0,19 0,846 
SpWB 0,01 0,10 0,916 
DifThC −0,05 −0,64 0,523 
Ï ð è ì å ÷ à í è å. Îïèñàíèå ïðèçíàêîâ â ñîîòâåòñòâèè ñ 
ïðèâåäåííûìè îáîçíà÷åíèÿìè ñì. â òàáëèöå 1. 
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Â òî æå âðåìÿ, êàê âèäíî èç äàííûõ òàáëèöû 2, ñ äîçàìè âíåñåííî-
ãî àçîòíîãî óäîáðåíèÿ äîñòîâåðíî è ïîëîæèòåëüíî êîððåëèðîâàëà ïðî-
äîëæèòåëüíîñòü ïåðèîäà âñõîäû—ñîçðåâàíèå (êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè 
áûë ðàâåí 0,63; áåç äîáàâëåíèÿ àçîòíîãî óäîáðåíèÿ ýòîò ïåðèîä â ñðåäíåì 
îêàçàëñÿ êîðî÷å, ÷åì â äðóãèõ âàðèàíòàõ îïûòà), à òàêæå ñëàáî, ïîëîæè-
òåëüíî, íî äîñòîâåðíî (rxy ñîñòàâëÿë îò 0,15 äî 0,19) — äëèíà è øèðèíà 
ôëàãîâîãî ëèñòà, ðàçìåð ñòåáëåâîãî óçëà. Êðîìå òîãî, ñëåäóåò îòìåòèòü 
ñëàáóþ îòðèöàòåëüíóþ äîñòîâåðíóþ êîððåëÿöèîííóþ ñâÿçü ìåæäó ìàññîé 
1000 çåðåí è ôîíîì àçîòíîãî ïèòàíèÿ (rxy = −0,15): ïðè ïîëîâèííîé è 
ïîëíîé äîçå àçîòà èçó÷àåìûé ïîêàçàòåëü áûë íèæå, ÷åì â îòñóòñòâèå àçîò-
íîãî óäîáðåíèÿ. Ñäåëàííûå âûâîäû äîñòîâåðíî ïîäòâåðæäàþòñÿ çíà÷å-
íèÿìè, ïðèâåäåííûìè â òàáëèöå 3 (îñîáåííî âåëè÷èíîé F-êðèòåðèÿ è åãî 
âûñîêîé çíà÷èìîñòüþ). Äèñïåðñèîííûé àíàëèç âûÿâèë òàêæå îñíîâíîå 
âëèÿíèå ãðàäèåíòà äîç àçîòíîãî ïèòàíèÿ íà âûñîòó ðàñòåíèé, êîãäà èìåëà 
ìåñòî íåïëàâíàÿ èçìåí÷èâîñòü ïî âàðèàíòàì îïûòà (â ÷àñòíîñòè, ïðè âíå-
ñåíèè ïîëîâèííîé äîçû N ðàñòåíèÿ â ñðåäíåì áûëè íèæå, ÷åì â äðóãèõ âà-
ðèàíòàõ). Àíàëîãè÷íàÿ ñèòóàöèÿ ïðîñëåæèâàåòñÿ è ïî äëèíå âåðõíåãî (êî-
ëîñîíîñíîãî) ìåæäîóçëèÿ, ÷òî óêàçûâàåò íà âçàèìîñâÿçü ýòèõ ïðèçíàêîâ. 

3. Ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå ïðè îäíîôàêòîðíîì äèñïåðñèîííîì àíàëèçå ïðî-
ÿâëåíèÿ ôèçèîëîãî-àãðîíîìè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ó ðàñòåíèé èç êàðòèðóþùåé 
ïîïóëÿöèè ITMI ÿðîâîé ìÿãêîé ïøåíèöû Triticum aestivum L. â ãðàäèåíòå 
àçîòíîãî ïèòàíèÿ (ã. Ñàíêò-Ïåòåðáóðã—Ïóøêèí) 

Îñòàòî÷íàÿ âàðèàöèÿ (îøèáêà)
Ñèìâîë À Á Â p 

Ã Ä 
VST 2 0,0 0,00 1,000 306 4,3 
VSB 2 8,1 0,88 0,414 306 9,2 
VSH 2 9,3 0,33 0,722 306 28,5 
VSF 2 29,0 1,49 0,228 306 20,0 
VSM 2 7321,0 167,53 0,000 306 44,0 
PH 2 597,0 5,83 0,003 201 102,0 
StLuI 2 233,2 6,22 0,002 198 37,5 
StNS 2 0,0200 4,90 0,008 267 0,0040 
LFL 2 37,4 5,02 0,007 264 7,4 
LFW 2 0,0014 2,89 0,057 264 0,0005 
SpL 2 4222,7 0,98 0,375 186 4285,8 
NSpt 2 127,5 0,70 0,494 186 180,4 
NSeSp 2 214,3 1,57 0,211 186 136,7 
GMSp 2 8,7 0,59 0,553 186 14,6 
TGM 2 306,9 4,11 0,018 186 74,7 
LWBi 2 3,6 1,35 0,259 306 2,4 
LWBo 2 1,1 0,42 0,657 306 2,6 
StWB 2 5,3 0,65 0,523 306 8,2 
SpWB 2 1,5 0,19 0,827 267 8,0 
DifThC 2 2,3 0,60 0,546 186 3,8 
Ï ð è ì å ÷ à í è å. Òî æå, ÷òî â òàáëèöå 2. À — ÷èñëî ñòåïåíåé ñâîáîäû, kÀ; Á — ñðåäíèé 
êâàäðàò îòêëîíåíèé, sÀ2; Â — äèñïåðñèîííîå îòíîøåíèå F = sA2/se2; Ã — ÷èñëî ñòåïåíåé 
ñâîáîäû äëÿ îñòàòî÷íîé âàðèàöèè, ke; Ä — ñðåäíèé êâàäðàò îòêëîíåíèé äëÿ îñòàòî÷íîé 
âàðèàöèè, se2. 

 

Åùå îäèí ôàêòîð, êîòîðûé îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå, — ýòî 
îòíîñèòåëüíî íèçêàÿ LOD-îöåíêà äëÿ íåêîòîðûõ âûÿâëåííûõ QTL (ñì. 
òàáë. 1). Ñîãëàñíî äàííûì ëèòåðàòóðû, LOD-îöåíêó ìåíüøå 3 çà÷àñòóþ 
îòíîñÿò ê íèçêîìó óðîâíþ äîñòîâåðíîñòè âñëåäñòâèå ìíîãîêðàòíîñòè òåñ-
òèðîâàíèÿ ïðè QTL-àíàëèçå (21). Ïî ñóòè, LOD-îöåíêà ïðåäñòàâëÿåò ñî-
áîé óñòàíîâëåíèå äåñÿòè÷íîãî ëîãàðèôìà âåðîÿòíîñòè òîãî, ÷òî íóëü-
ãèïîòåçà, ñîãëàñíî êîòîðîé ìåæäó äâóìÿ êëàññàìè ðåêîìáèíàíòíûõ ëèíèé, 
íåñóùèõ îòöîâñêèé (ÀÀ) è ìàòåðèíñêèé (àà) àëëåëè, íåò äîñòîâåðíûõ ôå-
íîòèïè÷åñêèõ ðàçëè÷èé, íåâåðíà. Òàê, LOD = 2 îçíà÷àåò, ÷òî ãèïîòåçà, 
àëüòåðíàòèâíàÿ íóëåâîé, âåðîÿòíåå â 102 ðàç, LOD = 3 — â 103 ðàç è ò.ä. 
(27). Ðàíåå áûëî ïðîâåäåíî èññëåäîâàíèå, â êîòîðîì ñðàâíèâàëè çíà÷åíèÿ 
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χ2-òåñòà è 1/À = 1/10−LOD-çíà÷åíèå, ãäå À — ãðàíèöà ôóíêöèè îøèáêè I ðî-
äà (25). Ïîêàçàíî (48), ÷òî ïðè âûñîêèõ LOD-çíà÷åíèÿõ 1/À áëèçêà ê 
îøèáêå I ðîäà è, íàîáîðîò, ïðè íèçêèõ LOD-çíà÷åíèÿõ îøèáêà ñòàáèëüíî 
ìåíüøå 1/À, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î äîñòàòî÷íîé êîíñåðâàòèâíîñòè LOD-
îöåíêè. Â ýòîì ñëó÷àå êðèòè÷åñêîå çíà÷åíèå, ðàâíîå 3, áóäåò ñîîòâåòñòâî-
âàòü ìàêñèìàëüíîé âåëè÷èíå îøèáêè I ðîäà (ïðè ð < 0,001). Â òî æå âðåìÿ, 
åñëè âûáðàíà î÷åíü âûñîêàÿ ÷àñòíàÿ (èíäèâèäóàëüíàÿ) îøèáêà I ðîäà, íà-
ïðèìåð 5 %, òî âûñîêèé óðîâåíü ñöåïëåíèÿ áóäåò äîñòîâåðíî íàéäåí ñëó-
÷àéíûì îáðàçîì (27). Ïðè ýòîì, êàê ïîêàçûâàþò äàííûå, ïîëó÷åííûå íà-
ìè è äðóãèìè àâòîðàìè (8, 9), è îñíîâíûå, è ìèíîðíûå QTL ìîãóò ëîêà-
ëèçîâàòüñÿ â îäíèõ è òåõ æå ïîçèöèÿõ â ðàçíûõ ýêñïåðèìåíòàõ è äàæå â 
ðàçíûå ãîäû îïûòîâ, ïîýòîìó â íàøèõ èññëåäîâàíèÿõ LOD-îöåíêà íèæå 3 
òàêæå ìîæåò ïðèíèìàòüñÿ âî âíèìàíèå.   

Èòàê, íàìè ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî àêòèâíîñòü ãåíåòè÷åñêèõ äå-
òåðìèíàíò, îïðåäåëÿþùèõ ïðîÿâëåíèå ôèçèîëîãî-àãðîíîìè÷åñêèõ è ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ, çàâèñèò îò âíîñèìîé äîçû ìè-
íåðàëüíîãî àçîòà. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû âûÿâèëè ãåíîìíûå ðàéîíû, âî-
âëå÷åííûå â êîíòðîëü ìåòàáîëèçìà ìèíåðàëüíîãî àçîòà, âêëþ÷àÿ ôîðìè-
ðîâàíèå ïðèçíàêîâ ðîñòà è óðîæàéíîñòè ó ÿðîâîé ìÿãêîé ïøåíèöû, ÷òî 
ìîæåò ïîçâîëèòü ñåëåêöèîíåðàì áîëåå òî÷íî ïëàíèðîâàòü ñåëåêöèîííûå 
ïðîãðàììû, îñîáåííî ñâÿçàííûå ñ èäåíòèôèêàöèåé è ïðàêòè÷åñêèì ïåðå-
íîñîì àëëåëüíûõ âàðèàíòîâ ãåíåòè÷åñêèõ äåòåðìèíàíò, îáóñëîâëèâàþùèõ 
ïðîÿâëåíèå ôèçèîëîãè÷åñêèõ è õîçÿéñòâåííî çíà÷èìûõ ïðèçíàêîâ.  
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S u m m a r y 
 

In spring soft wheat (Triticum aestivum L.) with the use of ITMI mapping population, 
which was obtained as result of crossing of spring wheat the Opata 85 variety with W7984 synthetic 
hexaploid, isolated during hybridization of Triticum tauschii (Coss.) Schmahlh. [syn. Aegilops tauschii 
Coss., Aegilops squarrosa auct. non L.] (accession CIGM86.940, DD) and tetraploid wheat the Altar 
84 (AABB) on different backgrounds on N (without of nitrogen fertilizer, with half and overall dose 
of nitrogen fertilizer) the authors identified and located on chromosomes 122 QTL (quantitative trait 
loci). The part of phenotypic variability was established, which determined by each of revealed QTL. 
The authors detected the significant correlation between established loci and polymorphism on that 
or other determinant, which was characterized on basis of threshold value of logarithm of odds of 
LOD-score. The complex estimation of compared average quantities on nitrogen doses was made by 
variance analysis with calculation of parameters of determinant variations. The coefficients of corre-
lation permit to determine a character adjoined correlation between determinants and gradient of 
doses of nitrogen nutrition. The obtained data suggests that the combining of specific QTL, revealed 
in soils with low content of mineral nitrogen and which became in different ecological conditions, 
can be used for isolation of variants with stable crop capacity. 
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Â ìîíîãðàôèè ïðåäñòàâëåíû èííîâà-
öèîííûå òåõíîëîãèè âîçäåëûâàíèÿ îâîùíûõ 
êóëüòóð; ïðèâåäåíû ìîðôîëîãè÷åñêèå è áèî-
ëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè; äàíà õàðàêòåðèñòè-
êà ñîðòîâ è ãèáðèäîâ áåëîðóññêîé ñåëåêöèè. 
Çíà÷èòåëüíîå âíèìàíèå óäåëåíî àãðîòåõíè- 

÷åñêèì ïðèåìàì ïðîèçâîäñòâà îâîùíûõ êóëü-
òóð, âîïðîñàì ïðèìåíåíèÿ óäîáðåíèé è ðåãó-
ëÿòîðîâ ðîñòà, îðîøåíèþ, çàùèòå ðàñòåíèé îò 
áîëåçíåé, âðåäèòåëåé è ñîðíûõ ðàñòåíèé. Ïðåä-
ñòàâëåíû ìàòåðèàëû ïî óáîðêå, ïîñëåóáîðî÷-
íîé äîðàáîòêå è õðàíåíèþ. Ïðåäíàçíà÷åíà 
äëÿ ðóêîâîäèòåëåé è ñïåöèàëèñòîâ àãðîïðî-
ìûøëåííîãî êîìïëåêñà, ôåðìåðîâ, íàó÷íûõ 
ðàáîòíèêîâ, ïðåïîäàâàòåëåé è ñòóäåíòîâ ó÷-
ðåæäåíèé îáðàçîâàíèÿ. 


