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У РАСТЕНИЙ (на примере хлебных злаков) 
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«В процессе эволюции не появилось растений, которые любили бы засуху»  
 (В.В. Кузнецов, Г.А. Дмитриева) 

 «There are so many hungry people that God cannot appear to them  
except in the form of bread» 

(Korita Kent)  
 

В связи с глобальным потеплением и нарастающим удорожанием хлебопекарного и кор-
мового зерна проблема наследственного повышения засухоустойчивости зерновых культур пре-
вращается в одну из главнейших задач обеспечения продовольственной безопасности человече-
ства. На основе анализа сложной структуры свойства засухоустойчивости хлебных злаков (фе-
нотипирования) показана ограниченность канонического геноцентрического подхода и подходов 
молекулярной генетики к решению задачи существенного наследственного повышения засухо-
устойчивости. Предложен приоритетный эпигенетический подход к наследственному повышению 
засухоустойчивости, основанный на теории эколого-генетической организации количественных 
признаков (ТЭГОКП), которая оперирует не признаками продуктивности, а с семью генетико-
физиологическими системами (ГФС), повышающих урожаи: аттракции; микрораспределений 
аттрагированных пластических веществ между зернами и мякиной в колосе; адаптивности (засу-
хо-, холодо-, морозо,- жаро-, солестойкости и т.п.); горизонтального иммунитета; «оплаты» 
сухой биомассой лимитирующего фактора почвенного питания (N,P,K…); толерантности к загу-
щению фитоценоза; наследственной вариабельности продолжительности фаз онтогенеза. В пред-
ставляемой статье рассматривается один из компонентов сложной ГФС — адаптивность, в част-
ности засухоустойчивость. Показана необходимость фенотайпинга — расчленения сложного 
свойства засухоустойчивости, в формировании которой участвуют не менее 22 компонентных 
признаков. Это позволяет строить эколого-генетические портреты (ЭГП) родительских пар (ги-
стограммы величин всех компонентов засухоустойчивости для каждого родителя) на стадии экс-
периментальных исследований в камерах искусственного климата для разных типов засухи и 
подбирать родительские пары с дополняющими друг друга элементами ЭГП. По полученному 
прогнозному ЭГП посредством математических моделей, отражающих вклады компонентных 
признаков в результирующую засухоустойчивость, можно определить те компоненты итоговой 
засухоустойчивости, которые в процессе управления подбором родительских пар и гибридизации 
приведут к оптимальной комбинации максимальных положительных аддитивных вкладов выбран-
ных компонентов в результирующую засухоустойчивость нового сорта.  
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тические портреты, управление подбором родительских пар. 

 

Ежегодно зерновое хозяйство Российской Федерации теряет от за-
сух 5-7 млрд рублей. Так, в 2015 году ущерб составил 7,9 млрд руб. В Ав-
стралии в 2003 году производство пшеницы из-за засухи сократилось с 24 
до 9 млн т, или на 62,5 % (1). Для любых растений прямой эффект от де-
фицита влаги (засухи) состоит в снижении тургора клеток, закрытии усть-
иц, угнетении роста, уменьшении урожая (2, с. 218). Существуют разные 
агротехнические приемы борьбы с засухой: накопление снега на полях ле-
сополосами, пары и поливы (от полива напуском до дождевания и ка-
пельного орошения) и др. Однако генетико-селекционных методов гораз-
до больше, и все они дешевле агротехнологий, особенно поливных, либо 
применяемых ежегодно. 

Можно ли существенно увеличить наследственную засухоустойчи-
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вость культурных злаков? Для ответа необходимо, как требует сформули-
рованный Н.И. Вавиловым закон гомологических рядов в наследственной 
изменчивости (3), найти факты наличия повышенной засухоустойчивости 
у диких сородичей традиционных зерновых культур. Известно, что неко-
торые злаковые (Gramineae) превосходят по засухоустойчивости культур-
ные сорта зерновых: тимофеевка степная (Phleum phleoides Wib.), полевица 
обыкновенная (Agrostis vulgaris With.), ковыль (Stipa capillata L.), чий 
(Lasiagrostis splendens Kunth.), мятлик луковичный (Poa bulbosa L.), овсяницы 
(Festuca ovina L., F. sulcata L.), костер безостый (Bromus inermis Leyss.), ко-
стер бесплодный (B. sterilis L.), пырей гребенчатый (Agropyrum cristatum L.), 
ячмень дикий (Hordeum spontaneum C. Koch.) растут на сухих почвах, где не 
может существовать ни один культурный сорт хлебных злаков (4). Следова-
тельно, можно говорить о принципиальной возможности существенно по-
высить засухоустойчивость у традиционных зерновых кульур. Дикие виды 
повышали это свойство в процессе естественного отбора в течение десятков 
тысяч лет. Современные генетики, физиологи и селекционеры должны со-
здать новые засухоустойчивые сорта в ближайшее десятилетие. 

В рамках традиционной геноцентрической парадигмы (гены детер-
минируют величину признаков продуктивности и адаптивности и геноти-
пическую изменчивость этих признаков) засухоустойчивость рассматрива-
ется как признак, который можно изучать методами менделевской генети-
ки. В случае если не удается получить четкую гистограмму расщеплений, 
можно использовать анализ диаллельных скрещиваний по Хейману (5), в 
основе алгоритмов которого лежат постулаты той же менделевской гене-
тики. Отсюда возникает стремление найти ген (полигены) засухоустойчи-
вости. При этом обычно не рассматривается многокомпонентность очень 
сложного временнóго процесса — развития засухоустойчивости, компо-
ненты которого формируются в онтогенезе (по фазам развития) как в 
процессе дифференциальной активности генов, так и эпигенетически (яв-
ления закалки и индукция засухой экспрессии спящих генов). Эти осо-
бенности изменяют гипотетически однозначный путь от гена к признаку. 

Существуют различные типы засухи (6), и для каждого в результи-
рующее свойство засухоустойчивости вносят вклад множество компонен-
тов физиологического и морфологического состояния растений. Основные 
из них следующие: ортотропность и глубина корневой системы (7-10); ла-
бильная функционально активная часть корневой системы (небольшое 
количество глубинных корешков, достигших влажного горизонта почвы, в 
несколько раз усиливает всасывание влаги, тогда как основная масса кор-
ней в верхнем сухом горизонте почвы практически не работает) (7); глу-
бина заложения узла кущения, определяемая балансом гормонов (11); ос-
мотическое давление в корневых волосках (12-14); энергетика транспорта 
почвенных растворов (15, 16); энергетика ферментативных реакций (17); 
температурный коридор каталитической активности узловых ферментов 
(17); синтез АТФ в растении (18); эффективность работы мембран (19); 
общая площадь поверхности листьев по отношению к их объему и массе 
(20); толщина и плотность кутикулы (11); число устьиц на единицу пло-
щади листа и их размеры (21); осмотический режим открытия и закрытия 
устьиц (21); опушение листьев (плотность волосяного покрова, длина во-
лосков, их жесткость и светоотражение) (11); способность листа скручи-
ваться при засухе (14); вертикальная ориентация листьев (14); короткие и 
узкие листья (11); сдвиг критической фазы онтогенеза под действием ти-
пичного стрессора в определенное время (11); интенсивность образования 
метаболической воды (14); структура хлоропластов, оптимальная для усло-
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вий засухи (14); ассимиляция единицы объема СО2 на единицу потери 
влаги (22); энергетические затраты на процесс аттракции (23). В литерату-
ре начинают появляться работы по фенотайпингу (расчленению) признака 
засухоустойчивости на элементарные компоненты (24). 

Каждый из перечисленных компонентов засухоустойчивости как 
сложного свойства не может детерминироваться одним или двумя менде-
левскими генами. Для примера рассмотрим генетическую детерминацию 
компонента «осмотическое давление в корневых волосках». Известно (25), 
что общее число генов, экспрессируемых в клетках человека, — около 
24 000, из которых примерно 11 000 присутствуют в клетках любого типа. 
Если этот принцип справедлив для растений, то можно предположить, что 
в каждой клетке корневого волоска имеется пул продуктов более 10 000 
генов и каждый продукт вносит свой вклад в результирующее осмотиче-
ское давление клеток волоска, позволяющее извлекать почвенный раствор 
из полусухого субстрата. Традиционными методами селекции (парными 
скрещиваниями и отборами по фенотипам) вряд ли можно собрать в од-
ном сорте 10 000 генов, продукты которых обладают максимальной осмо-
тической активностью. Остальные компоненты засухоустойчивости, веро-
ятнее всего, детерминируются меньшим числом генов, однако ни для од-
ного из 22 перечисленных компонентов генетики пока не нашли отчетли-
вых дискретных гистограмм менделевских расщеплений. Н.Л. Удольская 
еще в 1936 году показала (25), что степень засухоустойчивости сорта меня-
ется в онтогенезе и зависит от сочетания факторов, обусловливающих за-
суху. Засухоустойчивые сорта могут стать незасухоустойчивыми в других 
условиях с иным распределением осадков. 

Установлено, что продуктивность и урожаи определяются не гена-
ми количественных признаков, а эффектами взаимодействия генотип—
среда (ВГС), которые представляют собой эмерджентные (заново возни-
кающие) свойства высоких уровней организации (онтогенетический, по-
пуляционный, фитоценотический) и отсутствуют на молекулярном уровне 
(26). Н.И. Вавилов писал: «Мы не будем удивлены, если основательное изу-
чение наследственности количественных признаков приведет к коренной 
ревизии упрощенных менделистических представлений» (27, с. 275). До сих 
пор не найдены, не выделены, не локализованы, не клонированы и не се-
квенированы специфические гены продуктивности, величины и гомеоста-
за урожая (пластичности сорта), горизонтального иммунитета, видового 
иммунитета, засухо-, зимо-, жаро-, холодоустойчивости и т.д. (28). Анало-
гичным образом процессы, ответственные, например, за сознание, задолго 
до перехода на молекулярный уровень распадутся до ординарных реакций, 
происходящих в организме (29). 

В настоящее время предлагается радикально повысить засухоустой-
чивость с помощью трансгеноза, посредством введения менделевских ге-
нов в незасухоустойчивые формы. Иногда на фоне определенного типа 
засухи такой ген способен несущественно повысить урожай. К сожалению, 
менделевских генов в растениях описано очень мало — всего 1-3 % от сум-
марного числа в родовом геноме. Продукты остальных 97 % генов, во-
первых, пока почти неизвестны, во-вторых, находятся в сложнейших взаи-
модействиях друг с другом, но главное — с постоянно меняющимися (даже 
в течение суток) лимитирующими факторами внешней среды, в результате 
чего при смене лим-факторов эти продукты поочередно детерминируют как 
компоненты, так и результирующее свойство засухоустойчивости.  

У трансгеноза, который в настоящее время позволяет переносить 
только менделевские гены, очень много слабых мест: существующие мето-
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ды трансформации растений малоэффективны, видо- и сортоспецифичны, 
приводят к случайному встраиванию чужеродной ДНК в геном реципиен-
та, накладывают ограничения на количество переносимой информации и 
т.д. Передача трансгенов из одного сорта в другой требует многократных 
возвратных скрещиваний и не может считаться генетически чистой проце-
дурой, поскольку вместе с чужеродной ДНК при случайной рекомбинации 
происходит перенос различных фрагментов ДНК сорта-донора. Трансгены 
в коммерческих сортах экспрессируются постоянно и, как правило, во 
всех органах и тканях растения (подобно тому, как ведут себя раковые 
клетки, которые выходят из-под контроля корреляций в целостном орга-
низме и делятся произвольно в любых тканях). Поскольку осуществить 
эффективное встраивание трансгенов в заранее заданный участок генома 
проблематично, манипулирование даже несколькими независимыми при-
знаками и их координированный перенос в сотни сортов — крайне слож-
ная задача, с которой сталкиваются селекционные компании (30). 

К сожалению, некоторые генетики, включая специалистов по 
трансгенозу, рассматривают такое сложнейшее свойство, как засухоустой-
чивость, формирующееся во времени на фоне дифференциальной актив-
ности генов по фазам онтогенеза, в качестве признака, который генетиче-
ски контролируется подобно элементарным менделевским. При этом не 
принимается во внимание разнообразие типов засухи и ее продолжитель-
ность, периоды чувствительности растений к засухе и фазы онтогенеза, в 
которые закладываются разные элементы продуктивности, количествен-
ные показатели которых снижаются при воздействии засухи в соответ-
ствующую фазу онтогенеза (изучать закладку разных органов и компонен-
тов продуктивности по фазам онтогенеза призывал еще основатель отече-
ственной научной школы физиологов растений Д.А. Сабинин) (31). 

Селекционеры и агрономы традиционно оценивают засухоустойчи-
вость по урожайности, хотя существуют сорта с одинаковой сухой биомас-
сой растения (то есть фактически с одинаковой засухоустойчивостью), но 
с разными ГФС аттракции, за счет неодинаковой активности которых будет 
получен разный урожай зерна. То есть урожай зерна не может быть объек-
тивной и строгой мерой засухоустойчивости. Таким образом, во-первых, 
необходимо в каждом конкретном случае учитывать тип засухи в связи с 
фазой онтогенеза, в которую она наступила, и охарактеризовать засуху по 
силе действия и продолжительности. Во-вторых, «устойчивость», по нашему 
мнению, — биологически очень неопределенный термин (это понятие, ис-
пользуемое в физике), и уместнее пользоваться обозначениями «засухото-
лерантность», «засуховыносливость» или «засухопродуктивность» (послед-
нее понятие представляется наиболее адекватным). Строгой итоговой ко-
личественной мерой засухопродуктивности должна быть величина сниже-
ния сухой биомассы растения по сравнению с показателем у аналогов того 
же сорта в комфортных условиях. В настоящей статье под термином засу-
хоустойчивость мы будем понимать засухопродуктивность. 

Заметим, что урожай биомассы с единицы площади агрофитоцено-
за (засухоурожайность) определяется не только компонентами засухо-
устойчивости, но и полигенами конкурентоспособности и толерантности к 
загущению, то есть этот критерий значительно менее строгий, чем засухо-
продуктивность сухой биомассы одного растения. 

Селекционеры испытывают на разных фонах засухи множество 
сортов, скрещивают наиболее засухоустойчивые и в расщепляющихся по-
колениях, начиная с F2, визуально отбирают по фенотипу наиболее про-
дуктивных особей. При этом каждый признак продуктивности имеет в по-
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пуляции наблюдаемую фенотипическую изменчивость, включающую эко-
логическую (модификационную), генотипическую, генетическую (адди-
тивную) и эпигенетическую компоненты изменчивости, не видимые гла-
зом. Доля генотипической изменчивости компонентов продуктивности со-
ставляет обычно 10-20 %, экологической — 80-90 % (если растения распо-
лагаются на достаточном расстоянии друг от друга и не взаимодействуют). 
При обычной для питомника густоте возникают дополнительные шумы, 
маскирующие нужные селекционеру уникальные генотипы: генотипиче-
ский и экологический (конкурентные), а также онтогенетический (32). 
П.П. Литун (33) на модельных популяциях пшеницы проверил надежность 
отбора по фенотипам на фоне засухи. При этом из 10 000 визуально выде-
лившихся растений только одно оказалось генетически засухоустойчивым.  

Столь низкая эффективность идентификации генотипов по их фено-
типам при индивидуальном отборе создает существенное препятствие для 
наследственного повышения засухоустойчивости. Проблемы радикально 
решает применение принципа фоновых признаков (34) и новый метод ге-
нетического анализа количественных признаков (35). 

К сожалению, пока недостаточно изучена индуцируемая засухой 
экспрессия так называемых спящих генов, подобных индуцибельным ге-
нам белков теплового и холодового шока (1). Известна реакция растений 
на водный дефицит посредством синтеза абсцизовой кислоты (АБК), ко-
торая закрывает устьица, чем снижается потеря воды (20). При водном 
дефиците активируется синтез низкомолекулярных осмотически активных 
веществ (моно- и олигосахаридов, а также аминокислот, в первую очередь 
пролина), бетаинов, многоатомных спиртов и разных стрессовых белков 
(осмотин, дегидрины). Особое значение имеет пролин, содержание кото-
рого резко возрастает при засухе (36, 37). Гены RD29 (responsive to degidra-
tion), например, активируются при осмотическом шоке, охлаждении, вод-
ном дефиците и обработке АБК, то есть известны гены, реагирующие на 
воздействие разных стрессоров (24). 

Из всех 12 фаз онтогенеза у зерновых для нашего упрощенного 
анализа мы выделяем фазу кущения как одну из определяющих конечную 
продуктивность. Именно в указанную фазу воздействие засухи существен-
но влияет на число зерен в колосе, поэтому актуально создание засухо-
устойчивых сортов для климатических зон с засухой, действующей в пери-
од наступления этой фазы (большинство зерновых зон Сибири). Количе-
ственной мерой засухоустойчивости в фазу кущения (по аналогии с крите-
рием общей результирующей засухоустойчивости) служит снижение числа 
зерен в колосе у растения, подвергшегося засухе, по сравнению с тем же 
показателем у растения того же сорта в комфортных условиях. Вторая фа-
за, которую мы рассмотрим, — налив зерна. На фоне засухи саратовского 
типа, наибольшие последствия которой наблюдаются в этот период, мерой 
засухоустойчивости служит степень щуплости зерна. 

Таким образом, существуют две серьезные преграды для наслед-
ственного повышения засухоустойчивости: сложность комбинаторики луч-
ших полигенов в одном сорте и очень низкая эффективность достоверной 
идентификации генотипов по их фенотипам при визуальной оценке. Вто-
рую проблему практически снимает наша инновационная технология от-
бора, которая в отличие от всех существующих построена на принципах 
фоновых признаков (34) и «ортогональной» (разнонаправленной) иденти-
фикации (23). Согласно этой технологии, признаки продуктивности (35) 
как таковые не используются для визуального выявления растений, обла-
дающих нужным селекционеру свойством. Они служат координатами, в 
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которых вклады генетико-физиологических систем разнонаправлены, что 
позволяет элиминировать все шумы, снижающие эффективность визуаль-
ной идентификации генотипов в поле, и безошибочно находить индивиду-
альные положительные наследственные отклонения по любой из семи 
ГФС, в том числе по системе адаптивности, проявление которой на фоне 
засухи становится засухоустойчивостью. 

В настоящей работе представлено развитие нашего формализован-
ного подхода к селекции по заданным ГФС на примере наследственного 
повышения засухоустойчивости у культурных злаков. Мы считаем, что 
управление этим процессом должно осуществляться не на молекулярном 
уровне (ДНК и менделевские гены), а на уровне закладки и формирова-
ния каждого из 22 компонентов результирующей засухоустойчивости и 
оценки для каждого компонента его аддитивной доли дисперсии в кон-
кретном наборе сортов. После обнаружения генотипов, несущих аддитив-
ные полигены с максимальным вкладом в каждый компонент засухо-
устойчивости, следует попытаться объединить эти полигены в одном сорте 
посредством диаллельных скрещиваний 22 сортов с аддитивными генами, 
для которых характерен максимальный вклад в засухоустойчивость хотя 
бы по одному компоненту. Для решения этой задачи предлагается исполь-
зовать разработанную нами модель количественного признака продуктив-
ности, заменившую для растений традиционную модель Рональда Фишера 
(Ronald Aylmer Fisher) (32). Предложенная нами модель формализована в 
соответствующих алгоритмах и программах (38). 

Успехи в селекции пшеницы свидетельствуют о наличии у этой 
культуры очень значительной аддитивной (генетической) вариансы (дис-
персии) (11). Именно поэтому оптимальный подход к повышению наслед-
ственной засухоустойчивости — это использование методов экологической 
генетики количественных признаков (одной из ветвей эпигенетики коли-
чественных свойств) (39). С ее помощью можно оценить аддитивную дис-
персию по каждому из 22 компонентов засухоустойчивости и объединить 
самые ценные аддитивные плюсовые сдвиги в одном сорте.  

Развивая нашу модель (38, 40, 41), мы исходим из того, что у рас-
тений существуют семь следующих ГФС, управляя которыми селекционеры 
осуществляют эколого-генетическое повышение продуктивности и урожая. 
Первая — это система аттракции продуктов фотосинтеза из стеблей и ли-
стьев в колос (зерновые злаки), корзинку (подсолнечник), початок (куку-
руза), во фрукты и ягоды; вторая — микрораспределения пластических ве-
ществ между зерном и мякиной в колосе, ядром и лузгой в семени подсол-
нечника и т.п.; третья — адаптивности (определяет общую адаптивность к 
локальным условиям зоны, поля и года испытаний, а также адаптивность к 
определенному лим-фактору в условиях провокационного фона, например 
засухи, холода, жары, засоления, изменения рН почвы и т.д.); четвертая — 
горизонтального иммунитета; пятая — оплаты сухой биомассой растений 
малой дозы почвенного питания (азота, фосфора, калия и т.п.); шестая — 
толерантности к загущению; седьмая — генетической вариабельности дли-
тельности фаз онтогенеза. Для селекционера наиболее важны следующие 
типы абиотической адаптивности (то есть способности к адаптации): засу-
хоустойчивость, холодостойкость, морозостойкость, зимостойкость, жаро-
стойкость, устойчивость к засоленным и кислым почвам, к полеганию, к 
прорастанию семян в колосе.  

Количественные генетики, физиологи и селекционеры могут иг-
норировать сложность сочетаний множества генов и их продуктов, влия-
ющих на работу ГФС, и рассматривать лишь семь ГФС (вместо совокуп-
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ности 120 000 генов у мягкой пшеницы) как достаточно неделимые еди-
ницы, способные комбинироваться друг с другом, собираясь вместе в 
идеальном будущем сорте. Конечно, эти системы не на 100 % аддитив-
ны, и между ними существуют определенные взаимодействия, которые 
не очень сильно мешают историческому тренду селекционного повыше-
ния урожаев. Эта точка зрения подтверждается фактами создания сортов 
озимой пшеницы на Кубани и в Подмосковье с урожаями более 100 ц/га 
на основе традиционных подходов (без применения методов генной ин-
женерии, а также геномики, протеомики и метаболомики). 

Определим формализованный вид критериев засухоустойчивости 
зерновых в соответствии с вербальными определениями, сформулирован-
ными выше.  

Для общей засухоустойчивости (в фазу налива) 
( ) ( )( ) 100%

( )
dr dr

dr

x T TJ T
x T


  Ł100 %, [1] 

для частной засухоустойчивости (в фазу кущения) 
( ) ( )( ) 100%

( )
k k k k

k k
k k

n T TJ T
n T


  Ł100 %, [2] 

где xdr (T) — сухая масса растения в момент наступления фазы налива Т 
для благоприятных условий, dr — потери сухой массы за счет действия 
засухи, nk(Tk) — число зерен в колосе для благоприятных условий в мо-
мент наступления фазы кущения, k(Tk) — потери числа зерен массы за 
счет действия засухи. 

При прогнозировании приведенных критериев засухоустойчивости 
нам потребуются следующие математические модели: для структуры «вла-
га—сухое вещество» —  
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[3] 

для числа зерен в колосе —  

1 1 2 2 3 3n b f b f b fk k    , [4] 

где x1 — сухая масса растения, x2 — сырая масса растения, u —содержание 
доступного азота в почве; f1 — величина ФАР как фактор продуктивности 
по биомассе, f2 — температура воздуха как фактор продуктивности по 
биомассе, f3 — влагосодержание в почве как фактор продуктивности по 
биомассе; 1, 2 — случайные возмущения, отражающие информационную 
неопределенность модели;  а11-а22 — параметры динамической модели [3]; 
nk — число зерен в колосе, формируемое на фазе кущения; b1, b2, b3 — 
параметры модели [4]; k — ошибка моделирования. 

Модели [3], [4] отражают состояние одного из исходных сортов, 
используемого в качестве родителя при селекции нового засухоустойчи-
вого поколения. Состояния других родителей описываются так же, но 
имеют другие параметры. Начало постановки задачи связано с определе-
нием необходимого сочетания требуемых компонентов засухоустойчиво-
сти в конечном сорте. Однако уже во втором (расщепляющемся) поколе-
нии начнут возникать парные сочетания лучших плюсовых аддитивных 
сдвигов по компонентам засухоустойчивости. Информационно-алгорит-
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мической основой этих задач служит понятие «эколого-генетический 
портрет» (ЭГП) (42). Он представляет собой комбинацию положитель-
ных сдвигов каждой из семи ГФС (или компонентов внутри одной ГФС, 
например компонентов засухоустойчивости), которые желательно объеди-
нить в будущем сорте. 

Модель [3] определяет состояние растений для комфортных усло-
вий. Их нарушение, как и действие ГФС, приводит к возмущениям и воз-
никновению у растений средовых и генетических дисперсий. Однако пе-
речисленные выше 22 компонента физиологического и морфологического 
состояния растений указывают на возможность дальнейшего углубления 
предлагаемого подхода, основанного на использовании ЭГП. Ведь каждая 
из семи ГФС характеризуется своим числом компонентов состояний, при-
чем большинство из них могут быть измерены в условиях использования 
камер искусственного климата. Приведем связь 22 компонентов, опреде-
ляющих засухоустойчивость, со всеми ГФС. Для этого обозначим эти со-
стояния вектором Z = (22½1) и представим его структуру для всех семи 
ГФС, сохраняя их нумерацию:  

Z = (z1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0),  
Z = (0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0),  
Z = (z1 z2 z3 z4 z5 z6 z7 z8 z9 z10 z11 z12 z13 z14 z15 z16 z17 z18 z19 z20 z21 z22),  
Z = (0 0 0 z4 z5 z6 z7 z8 z9 z10 0 0 z130 0 0 0 0 0 0 z21 0),  
Z = (0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0),  
Z = (0 z2 0 0 0 0 0 0 0 z10 0 0 z13 0 0 0 0 0 0 0 z21 z22),  
Z = (z1 z2 z3 z4 z5 z6 z7 z8 z9 z10 0 0 z13 0 0 0 0 z18 0 0 z21 z22),  

где Т — индекс транспонирования вектора и матрицы. 
Как видно из структуры векторов состояний, характеризующих за-

сухоустойчивость, вклады ГФС в этот селекционный признак очень раз-
личны. По сути, целесообразно учитывать вклады следующих ГФС, одно-
временно оставляя наиболее существенные состояния: 

Z = (0 0 0 z4 0 0 0 z8 0 0 z11 0 0 0 0 0 0 0 0 0 z21 0),  
Z = (0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 00 0 0 0 0 0 0 z21 0),  
Z = (0 0 0 z4 0 0 0 z8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 z21 0),  

(обеспечивает засухоустойчивость в фазу кущения, когда закладывается 
признак число зерен в колосе); 

Z = (z1 z2 0 z4 0 0 0 z8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 z18 0 0 0 0),  
Z = (z1 z2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 00 0 0 0 0 0 0 0 0),  
Z = (z1 z2 0 z4 z5 0 0 z8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 z18 0 0 0 0),  

(обеспечивает засухоустойчивость в фазу налива зерна, когда формируется 
признак масса 1000 зерен/масса одного зерна). 

Воздействие ГФС с приведенной структурой влияющих компонен-
тов отражается на структуре и параметрах моделей [3], [4]. Строго говоря, 
выявление места и степени такого влияния — одна из задач идентифика-
ций, проводимых в камерах искусственного климата. Но поскольку мы 
ведем речь об общих принципах формализации процедур селекции, то 
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ограничимся следующей гипотезой влияния (для математического ожида-
ния по времени): 
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1 6 1 1 2 3 2 2 3 3 3 3( )( ) ( )( ) ( )( )kn b Z f f b Z f f b Z f f        . [6] 

В классе рассматриваемых моделей ГФС они оказывают влияние 
на общую динамику накопления биомассы растений, их реакцию на удоб-
рения, свет, тепловой и водный режимы среды, а также определяют про-
должителность вегетационного периода.  

Представим модели [5], [6] в более компактной и удобной форме, 
где все переменные и параметры объединены в соответствующие векторы 
и матрицы: 

3 6 3 6

0 7

X A( )X(t) b( )u(t) C( , )(F(t) F(t)),
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Z Z Z Z
t t T Z

= + + + D
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&
 [7] 

3 6B ( )(F F, )k k kZ Zn    , [8] 

Гипотеза о таком влиянии ГФС будет неполной без введения пара-
метрических аппроксимаций параметрических возмущений, вносимых ГФС: 

3 0 3A( ) A PZ Z   , [9] 

6 0 6b( ) b DZ Z   , [10] 

3 6 0 3 6С( , ) C G QZ Z Z Z     , [11] 

3 6 0 3 6B( , ) B V WZ Z Z Z      , [12] 

7( )T Z T Td= ± . [13] 

Таким образом, мы можем моделировать состояние растений для 
комфортных условий [3], [4] и с учетом экологических возмущений и воз-
действий генетико-физиологических систем [7]-[12]. По результатам моде-
лирования можно прогнозировать критерии засухоустойчивости [1], [2]. 
Однако такое моделирование возможно только при уточнении содержания 
ЭГП с учетом рассматриваемых здесь векторов состояния, характеризую-
щих засухоустойчивость и являющихся результатом воздействия ГФС. Те-
перь ЭГП — это нормированный отклик состояний, характеризующих за-
сухоустойчивость, на нарушение комфортных экологических условий и 
формируемый тремя основными ГФС — адаптивностью, толерантностью к 
загущению и генетической вариабельностью длин фаз онтогенеза. 

Представим это в формализованном виде. Сначала объединим кри-
терии засухоустойчивости [1], [2] в общий критерий, что облегчит после-
дующее решение задач классификации и выбора родительских пар: 

kJ J gJ  , [14] 
где g — весовой множитель, служащий дополнительной независимой пе-
ременной (аргументом) при оптимизации общей задачи селекции. Скре-
щивая растения, мы заранее не знаем, какие генотипы и в каком количе-
стве получим в новом поколении. Можно только обозначить меру их раз-
личия n, для чего область существования общего критерия засухоустой-
чивости (14) разделяют на N интервалов:  

, 1, 1n
J n n N
N

     . [15] 

Тогда ЭГП будет представлять собой комбинацию компонентов 

Х =
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векторов ГФС n [Z3, Z6, Z7 | n], обеспечивающую попадание крите-
рия засухоустойчивости в область n. 

Поскольку все указанные компоненты можно оценить количествен-
но в камерах искусственного климата, формирование ЭГП становится од-
ной из задач предварительной идентификации исходных сортов родитель-
ских пар. Рассмотрим, каков при этом алгоритм оптимального подбора ро-
дительских пар для наследственного повышения засухоустойчивости. В рас-
поряжении селекционера есть критерий выбора селекционного результата 
при скрещивании (в нашем случае — повышенная засухоустойчивость), а 
также имеются данные о типичной динамике всех лимитирующих факторов 
для места возделывания будущего сорта. Кроме того, селекционер распо-
лагает исходным базовым сортом или гибридом, засухоустойчивость кото-
рого должна быть улучшена, а также банком данных по потенциальным 
родителям в соответствии с вышеуказанными математическими моделями, 
посредством которых для заданной динамики экологических условий и 
используемой технологии может быть предсказан результат повышения 
засухоустойчивости. Сам базовый сорт был ранее создан методами селек-
ции, и кроме математической модели, селекционер располагает его ЭГП, 
полученным в предварительных испытаниях в камерах искусственного 
климата. Используя принцип экспрессной оценки аддитивности действия 
ГФС (43), которую следует подтвердить в экспериментах в камерах искус-
ственного климата, мы формируем полный ЭГП родителей, отражающий 
все учитываемые показатели, и получаем прогнозный ЭГП лучших транс-
грессий в поколении F2 — n [Z3, Z6, Z7 | n], после ввода которого в 
математическую модель «сухая—сырая биомасса» можно предсказать ожи-
даемое повышение засухоустойчивости J. Сравнивая его с требуемым зна-
чением J*, мы можем принять решение об останове процесса или переходе 
к следующему возможному варианту скрещивания. Последовательно пере-
бирая доступные для скрещивания варианты, выявляют тот, который обес-
печивает наибольшее приближение к требуемой засухоустойчивости J*.  

Мы понимаем, что находимся на начальном этапе формализации 
селекционного процесса и приведенная в настоящей работе простая мо-
дель компонентов засухоустойчивости — первоначальный подход к по-
строению сложной математической модели эволюции по рассмотренным 
22 параметрам, определяющим сложное свойство засухоустойчивость. В 
частности, центральную проблему составляет идентификация моделей засу-
хоустойчивости в камерах искусственного климата, так как именно эти мо-
дели призваны в большей степени раскрыть возможности предлагаемой 
нами теории эколого-генетической организации количественного признака 
в популяции, важным элементом которой выступает представление о семи 
ГФС и о наличии компонентов внутри каждой ГФС. Предлагаемая теория 
пришла на смену общей модели Р. Фишера и адаптирована для растений. 
Если селекционер знает вклады каждой из семи ГФС в урожай на фоне ти-
пичной динамики лим-факторов в зоне селекции, то это дает ему инстру-
мент управления формированием ЭГП в реальном времени в процессе веге-
тации, что позволяет превратить селекционный процесс из пассивного 
ожидания вероятного результата в управляемую селекционную технологию.  

Для реализации предлагаемой упрощенной схемы необходимо, во-
первых, на начальном экспериментальном этапе в камерах искусственного 
климата выполнить идентификацию математической модели динамики со-
стояния растений в процессе вегетации (на основании этой модели осу-
ществляется прогноз повышения засухоустойчивости и определяются кри-
терии подбора родительских пар); во-вторых, по результатам вегетации 
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определить структуру действия всех семи ГФС и сопоставить их измеряе-
мые параметры состояния с состояниями динамической модели; в-тре-
тьих, по результатам вегетации построить ЭГП для исходных сортов, ис-
пользуемых в качестве потенциальных родителей для последующих скре-
щиваний и получения желаемого сорта; в-четвертых, после получения 
поколения F2 определить модель взаимодействия ЭГП родителей, кото-
рую следует использовать при формировании прогнозного (требуемого) 
ЭГП будущего сорта.  

Таким образом, анализ проблемы существенного повышения засухо-
устойчивости хлебных злаков как в региональном, так и в глобальном мас-
штабе показывает, что ее решение вряд ли возможно на основе классиче-
ской (менделизм), молекулярной генетики или методами современного 
трансгеноза ввиду чрезвычайной сложности организации многокомпонент-
ного свойства засухоустойчивости, включающего, как минимум, 22 ком-
понента. Каждый из них формируется по фазам онтогенеза (на фоне диф-
ференциальной активности генов) и в процессе вегетации попадает под 
воздействие разных типов засухи неодинаковой длительности и напряжен-
ности. Оптимальное решение проблемы заключается в применении методов 
недавно возникшего нового направления генетики — экологической гене-
тики количественных признаков (одна из ветвей эпигенетики). В камерах 
искусственного климата, воздействуя засухой, типичной для конкретной 
зоны селекции, в фазы, критические для закладки каждого компонента 
продуктивности, необходимо оценить его генотипическую и генетическую 
(аддитивную) изменчивость в наборе сортов стартовой коллекции, создан-
ной для селекции в соответствующей зоне, или в мировых коллекциях, 
например в коллекции ВИР (Всероссийский институт генетических ресур-
сов им. Н.И. Вавилова, г. Санкт-Петербург). Далее надо выбрать сорта, не-
сущие как минимум один максимальный аддитивный плюсовой сдвиг хотя 
бы по одному компоненту засухоустойчивости. Затем отобранные 22 сорта 
(их может быть меньше, если найдутся сорта, несущие по два аддитивных 
плюсовых сдвига и более) следует скрестить каждый с каждым (по схеме 
диаллельных скрещиваний), после чего в поколении F2 идентифицировать и 
отобрать особи с несколькими плюсовыми сдвигами. Затем их снова скре-
стить и, наконец, отобрать генотип, в который войдут 22 (это желаемый 
максимум) положительных аддитивных сдвига. Это и будет новый сорт с 
повышенной засухоустойчивостью, близкой к максимально возможной. 

Структурный анализ задачи наследственного повышения засухо-
устойчивости у растений стал для нас базой для дальнейшего развития ме-
тодических основ селекции на повышение продуктивности и урожая с ис-
пользованием теории эколого-генетической организации количественных 
признаков (ТЭГОКП) (44). Введение в модель измеряемых вкладов ком-
понентных характеристик результирующей засухоустойчивости позволяет 
строить ЭГП родительских пар на стадии исследований структуры засухо-
устойчивости в камерах искусственного климата. Кроме того, можно под-
бирать родительские пары с дополняющими друг друга вкладами всех се-
ми ГФС, создавая ЭГП каждого потенциального родителя, и на основании 
математических моделей, отражающих вклады каждой из семи ГФС, про-
гнозировать степень повышения продуктивности и урожая за счет контро-
лируемого подбора родительских пар.  

Отметим, что в работах последних лет, посвященных физиологиче-
ским механизмам засухоустойчивости растений (45-47), перспективным сце-
нариям фенотипирования (48, 49), изучению наследования засухоустойчи-
вости и связи фенотипа с генотипом (50-52), геномике (53) и феномике 
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(54), исследователи пока не пытаются подойти к фенотайпингу этого слож-
ного адаптивного свойства с позиций эколого-генетической организации 
семи ГФС и ЭГП для подбора родительских пар и управления селекцион-
ным процессом на основе инновационных фитотронных технологий. 

Итак, предложенный нами оригинальный фенотайпинг расчленяет 
сложные характеристики «продуктивность» и «урожай» не на компонент-
ные признаки структуры урожая (длина колоса, масса колоса, масса зерен 
в колоске и колосе, масса 1000 зерен и т.д.), как это принято в традици-
онной селекции, а на вклады каждой из семи генетико-физиологических 
систем (ГФС), с помощью которых селекционеры де-факто повышают 
урожаи, чаще всего не имея информации о вкладах в урожай каждой ГФС 
у используемого родительского сорта. Из-за этого традиционное получе-
ние нового сорта в поле требует огромных затрат времени и сил (лучшие 
отечественные сорта создавались П.П. Лукьяненко и Б.И. Сандухадзе око-
ло 30 лет). Одна из семи ГФС (адаптивность) подразделяется на засухо-, 
холодо-, зимо-, солестойкость, устойчивость к кислым почвам и т.д. В 
статье приведена первая попытка фенотайпинга сложного свойства — за-
сухоустойчивости, определяемого как минимум 22 компонентами, и даны 
рекомендации по разработке инновационных фитотронных технологий, 
способных быстро и эффективно повысить наследственную засухоустой-
чивость у новых сортов хлебных злаков. 
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A b s t r a c t  
 

Improvement of hereditary drought resistance in crops is recently being among the main 
objectives for food security of humanity because of global warming and the growing costs for bakery 
and forage grain. Analysis of complex properties of drought resistance in cereals (phenotyping) shows 
the limitations of a canonical genocentric approach and the approaches based on molecular genetics 
to solve the problem of significant hereditary improvement of drought resistance. The priority epige-
netic approach that we propose is based on the theory of eco-genetic organization of quantitative 
traits (TEGOQT). In TEGOQT seven genetic-physiological systems (GPS) involved in harvest in-
creasing, but not particular traits of productivity, are to be operated with. These GPS are attractions; 
micro-distribution of attractive plastic substances between grains and chaff in ear; adaptability to 
drought, cold, frost, heat, salt, etc; horizontal immunity; «payment» by dry biomass for a limitative 
factor of soil nutrition — N, P, K, etc; tolerance to plant density in phytocenosis; hereditary varia-
bility in duration of the phases of ontogenesis). In this paper we discuss drought adaptability as a part 
of GPS complex. It is shown that phenotyping evaluation is necessary to analyze drought tolerance, 
the complex property to which no less than 22 component characters contribute. This allows to con-
struct a set of eco-genetic portraits (EGP) of parent plants at different types of drought simulated in 
an artificial climate control chamber. The EGP are histograms which reflect the values of all com-
ponents of drought resistance for each parent thus allowing to select pairs complementary in the 
elements of the EGP. Based on a predictive EGP, it is possible to define, through mathematical 
models that reflect the contribution of each component to the resulting drought tolerance, the opti-
mum combination of components for ensuring maximum positive additive effect, and thus to manage 
selection of the parents for hybridization in view to create new drought resistant varieties. 

 

Keywords: сrop cereals, drought resistance, phenotyping, eco-genetic portraits, manage-
ment by selection of parental pairs. 
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