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Изучали генетический контроль количественных признаков подсолнечника с использованием 
теста совместного шкалирования (тест Кавалли). Для выявления типа взаимодействия генов 
применяли модель с тремя и шестью генетическими параметрами и для их оценки в анализ 
вовлекали средние данные признаков по шести генерациям. В результате было показано, что 
характер наследования признака «продолжительность периода от всходов до начала цветения» 
только в одной гибридной комбинации соответствовал аддитивно-доминантной модели. В 
остальных гибридных комбинациях по всем изучаемым признакам идентифицировано 
взаимодействие генов по типу дупликатного эпистаза. В отдельных случаях тип 
взаимодействия установить не представлялось возможным в связи с недостаточной 
разрешающей способностью отдельных параметров модели. 
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1Накопление информации по генетике 
сельскохозяйственных культур способствует 
успешному селекционному процессу. В по-
следние годы в изучении генетики подсолнеч-
ника (Helianthus annuus) наблюдается стреми-
тельный прогресс, который связан, прежде все-
го, с внедрением молекулярных технологий для 
решения теоретических и практических задач 
селекции [5, 9, 10, 12, 14, 15]. В исследованиях 
по генетике подсолнечника наметились тен-
денции, связанные с выявлением сцепления 
между маркерами и генами качественных при-
знаков [1, 2, 8-10, 12, 14, 15], чего нельзя ска-
зать о количественных признаках. Необходи-
мой предпосылкой эффективного использова-
ния различных типов маркеров для выяснения 
сопряженной изменчивости между ними и ло-
кусами количественных признаков (QTL) с по-
следующим отбором нужных генотипов явля-
ется детальный генетический анализ количест-
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венных признаков [7]. Такой анализ предпола-
гает установление типов генных и межгенных 
взаимодействий, вносящих наибольший вклад в 
фенотипическое проявление признака. Эти 
взаимодействия описываются рядом моделей, 
из которых наиболее простой является адди-
тивно-доминантная. Она характеризует отсут-
ствие неаллельных взаимодействий между ге-
нами количественных признаков. Именно эта 
модель рассматривается в первую очередь и 
является адекватной в ситуациях, когда у гиб-
рида первого поколения наблюдается промежу-
точное значение исследуемого количественного 
признака, поэтому при планировании скрещи-
ваний в случае соответствия наблюдаемых 
взаимодействий аддитивно-доминантной моде-
ли возможен достаточно точный прогноз ожи-
даемого результата. Если данная модель не 
описывает наблюдаемую в опыте ситуацию, 
рассматривают дополнительные параметры, ко-
торые уже позволяют охарактеризовать неал-
лельные межгенные взаимодействия. Именно 
эти взаимодействия рассматриваются как наи-
более вероятная причина такого важного в се-
лекции явления, как гетерозис [6]. Поэтому, ус-
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тановление типа взаимодействия генов количе-
ственных признаков имеет как теоретическое, 
так и практическое значение.  

Несмотря на имеющиеся в литературе 
сведения по генетическому контролю некото-
рых количественных признаков подсолнечника 
[3, 11], эти вопросы остаются актуальными и 
требуют дальнейшего изучения.  

Наиболее полному установлению генети-
ческой структуры количественного признака, 
прогнозированию характера наследования его в 
гибридах и выявлению всех возможных типов 
взаимодействия между определяющими его ге-
нами способствует исследование различного по 
происхождению исходного материала. 

В связи с этим целью нашей работы было 
проведение генетического анализа количест-
венных признаков подсолнечника на примере 
инбридных линий.  

МЕТОДИКА  

Материалом для генетического анализа 
послужили инбредные линии подсолнечника 
(Мх 1829В, Mx 4В, Мх 42Б, Мх 1008В, Мх 
845Б, Мх 522Б, Мх 2122Б, Мх 107В, Мх 1091Б), 
полученные в результате химического мутаге-
неза, с последующими отбором и многократ-
ным инцухтом. Линии были получены в лабо-
ратории селекции и генетики масличных куль-
тур Института растениеводства им. В.Я. Юрье-
ва.  

Для изучения наследования количествен-
ных признаков были созданы популяции F1, F2 
и BC1 с участием каждого из родителей. Гибри-
ды F1 получали скрещиванием инбредных ли-
ний подсолнечника между собой с использова-
нием ручной кастрации. Расщепляющиеся по-
пуляции F2 создавали путем самоопыления ин-
дивидуальных корзинок F1 под пергаментными 
изоляторами. Первый беккросс (ВС1) выполнен 
скрещиванием гибрида первого поколения с 
той или иной родительской линией (F1 ×P1 или 
P2).  

Растения подсолнечника, выращенные в 
полевых условиях, оценивали по следующим 
признакам с непрерывной изменчивостью: вы-
сота растения, длина и ширина листовой пла-
стинки, диаметр корзинки, продолжительность 
периода от всходов до начала цветения (далее 
ППВЦ).  

В нерасщепляющихся популяциях (роди-
тельские формы и F1) количество оцененных 
растений варьировало от 25 до 40. Расщепляю-

щиеся популяции включали от 96 до 149 расте-
ний для F2 и от 48 до 119 для беккроссов. 

Высев родительских форм и популяций 
F1 с целью фенотипического описания измен-
чивости признаков проводили в 2005 – 2006 гг. 

Полученные данные подвергались стати-
стической обработке путем попарного сравне-
ния вариантов между собой с использованием 
t-критерия Стьюдента. Для выяснения досто-
верности того, что изучаемое распределение не 
отличается от нормального, применяли метод 
сравнения показателей асимметрии и эксцесса с 
их ошибками репрезентативности [4]. 

Объединенный тест Кавалли воспроизве-
ден по описанию, данному в книге [13]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ  

Инбредные линии подсолнечника (всего 
9), а также популяции F1, полученные от их 
скрещивания в течение двух лет, изучали на 
фенотипическую однородность по каждому 
рассмотренному количественному признаку. 
Для этого проводили проверку нормальности 
выборочного распределения. У родительских 
форм и гибридов F1 в большинстве случаев бы-
ло установлено соответствие нормальному за-
кону распределения отклонений вариант от 
среднего значения признака (превышения ас-
симметрией и эксцессом своей ошибки репре-
зентативности в три и более раза установлено 
не было). Это свидетельствует о генетической 
гомогенности данных популяций по высоте 
растений, диаметру корзинки, а также длине и 
ширине листовой пластинки. Иная картина на-
блюдалась при распределении признака ППВЦ: 
у двух компонентов скрещивания (Mx 4 В, Мх 
2122 Б) наблюдалась правосторонняя асиммет-
рия только в 2005 году, а в 2006 – оценка дос-
товерности выборочного показателя асиммет-
рии не превышала допустимого значения кри-
терия, что свидетельствует о нормальном рас-
пределении ППВЦ. При оценке F1 на соответ-
ствие нормальному распределению изучаемого 
признака в 2005 г. было подтверждено данное 
распределение во всех гибридных комбинаци-
ях. В 2006 г. у гибридов Мх 2122 Б × Мх 1091 
Б, Мх 2122 Б × Мх 107 В и Мх 4 В × Мх 42 Б 
признак не имел нормального распределения, 
а обнаруживал отрицательную асимметрию в 
первом скрещивании. Положительная асим-
метрия и положительный эксцесс наблюдались 
во второй гибридной комбинации и положи-
тельный эксцесс – в третьем скрещивании. 
Причинами  различий  могут  быть  не  только  
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наследственные особенности изучаемых гено-
типов и их различная норма реакции на условия 
среды, но и разнокачественность высеянных 
семян, от которой зависят посевные качества, 
например, энергия прорастания, жизнеспособ-
ность и др. Нами учтен  тот  факт,  что  наличие  
асимметрии  и эксцесса в гибридных комбина-
циях может привести к смещенным оценкам 
параметров модели, поэтому данные комбина-
ции включены в анализ с пометкой «*». Табли-
цы значений асимметрии и эксцесса, их ошибок 
и критериев достоверности для всех популяций 
за два года изучения достаточно громоздки, по-
этому в данной статье не представлены. 

Оценка абсолютных значений изучаемых 
количественных признаков подсолнечника по-
казала их варьирование в разные годы изуче-
ния. Было установлено, что все исследованные 
признаки в той или иной степени подвержены 
влиянию условий выращивания. Данный факт 
подтвержден путем попарного сравнения сред-
них значений определенного признака по кон-
кретному образцу, оцененного в разные годы 
(табл. 1 и 2). Все проанализированные инбред-
ные линии подсолнечника достоверно различа-
лись между собой по средним значениям коли-
чественных признаков.  

Первым этапом проведения генетическо-
го анализа количественных признаков подсол-
нечника с использованием теста совместного 
шкалирования была проверка соответствия ад-
дитивно-доминантной модели действия генов. 
Все комбинации скрещивания первоначально 
оценивались по 3 параметрам: m – средняя по-
пуляционная, [d] – аддитивная компонента, от-
ражает фенотипические различия между двумя 
гомозиготами, [h] – доминантная компонента, 
отражает доминирование одного из аллелей. В 
случае если аддитивно-доминантная модель не 
являлась адекватной, рассматривали модель, 
включающую 6 параметров – m, [d], [h], [i], [j], 
[l]. При этом дополнительные компоненты от-
ражали взаимодействия между парами неал-
лельных генов: [i] – гомозиготно-гомозиготные, 
[j] – гомозиготно-гетерозиготные, [l] – гетеро-
зиготно-гетерозиготные. Результаты проведен-
ных расчетов показали, что во всех скрещива-
ниях не подтвердилась аддитивно-доминантная 
модель (значения χ2 превышали стандартный 
при df=3). Это свидетельствует о том, что она 
не подходит для описания генотипических раз-
личий между родительскими формами гибри-
дов. Исключение составили комбинации скре-
щивания Мх 1829В × Мх 42Б и Мх 4В × 
Мх42Б, у которых признак ППВЦ контролиру-

ется аддитивно-доминантной системой, т.е. по-
лученные значения параметров m, [d], [h] опи-
сывают среднепопуляционную, аддитивные и 
доминантные эффекты генов, соответственно 
(табл. 3 и 4).  

В связи с этим наиболее полную инфор-
мацию о генетике признаков подсолнечника 
можно получить при расчете шести парамет-
ров. В этом случае представляется возможным 
рассмотреть простую модель, определив харак-
тер взаимодействия между двумя генами. Вы-
численные значения параметров показывают, 
что в зависимости от гибридной комбинации 
выявляются различные эффекты генов. В неко-
торых случаях ввиду высокой трансгрессивно-
сти распределений идентификация типа взаи-
модействия неоднозначна. О неаллельном взаи-
модействии генов судили по значимости гене-
тических параметров [i], [j], [l]. Классификацию 
эффектов генов устанавливали в том случае, 
если параметр достоверно отличался от нуля.  

Так, у большинства гибридов подсолнеч-
ника по высоте растений был отмечен дупли-
катный тип эпистаза, о чем свидетельствуют 
достоверность параметров [h] и [l] и с противо-
положными знаками (табл. 3). Исключение со-
ставила гибридная комбинация Мх 4В × Мх 
42Б, у которой тип неаллельного взаимодейст-
вия установить невозможно, в связи с тем, что 
вышеупомянутые параметры не отличались 
значимо от нуля. Параметр [h] у пяти гибридов 
из шести всегда имел положительный знак, что 
свидетельствует об однонаправленном домини-
ровании по всем или некоторым генам, контро-
лирующим признак, т.е. доминантные гены 
действуют в направлении увеличения абсолют-
ного значения признака (табл. 3).  

При изучении длины и ширины листовой 
пластинки подсолнечника у гибридов Мх 
1829В × Мх 42Б, Мх 1008В × Мх 522Б, Мх 
2122Б × Мх 1091Б и Мх 2122Б × Мх 107В зна-
ки параметров [h] и [l] были различными, что 
позволяет отнести данное взаимодействие ге-
нов к типу дупликатного эпистаза. При этом [h] 

в первых трех гибридных комбинациях был с 
отрицательным знаком. Следовательно, у дан-
ных гибридов наблюдается незначительное от-
рицательное доминирование по длине и шири-
не листовой пластинки. У гибрида Мх 2122Б × 
Мх 107В знак параметра [h] был положитель-
ным, что свидетельствует о действии генов на 
увеличение среднего значения признаков. Сре-
ди гибридов выявили такие (Мх 4В × Мх 42Б и 
Мх 1008В × Мх 845Б), у которых установить 
тип   взаимодействия   было   невозможно,   т.к. 
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параметры [h] или [l] значимо не отличались от 
нуля (табл. 3).  

По признаку «диаметр корзинки» у двух 
гибридов из шести эффект взаимодействия ге-
нов был обусловлен дупликатным эпистазом. 
При этом рассчитанный параметр [h] у гибрида 
Мх2122Б × Мх107В был с положительным зна-
ком, а у Мх2122Б × Мх1091Б – с отрицатель-
ным. Следовательно, наблюдалось разнона-
правленное доминирование генов, которые 
действуют на увеличение или уменьшение фе-
нотипического проявления диаметра корзинки. 
У остальных гибридов подсолнечника контроль 
данного признака установить не удалось, т.к. 
параметр [h] достоверно не отличался от нуля 
(табл. 4).  

Как уже сообщалось, при изучении при-
знака ППВЦ было установлено, что в комбина-
циях Мх 1829В × Мх 42Б и Мх 4В × Мх 42Б он 
контролируется аддитивно-доминантной сис-
темой. У остальных гибридов знак параметров 
[h] и [l] был противоположным, соответствен-
но, отмеченный эффект взаимодействия генов 
относится к дупликатному эпистазу. Также от-
рицательное значение параметра [h] в рассмот-
ренных комбинациях свидетельствует о дейст-
вии соответствующих генов в сторону умень-
шения среднего значения данного признака. 

Таким образом, в результате расчета мо-
дели количественных признаков подсолнечни-
ка с тремя параметрами было установлено, что 
в большинстве рассмотренных комбинаций 
степень выраженности признака не обусловле-
на аддитивно-доминантными генетическими 
эффектами. Рассмотрение модели с шестью па-
раметрами подтвердило наличие эпистатиче-
ских эффектов: гены, участвующие в контроле 
изученных признаков, взаимодействуют по 
принципу дупликатного эпистаза. При этом 
было выявлено разнонаправленное их действие, 
приводящее к увеличению или уменьшению 
фенотипической выраженности проявления не-
которых количественных признаков подсол-
нечника. Данный факт говорит о том, что, в за-
висимости от направления селекционного про-
цесса, существует возможность подбора опти-
мальных родительских пар для создания гибри-
дов с различным морфотипом. 
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GENETIC ANALYSE OF SOME QUANTITATIVE TRAITS OF SUNFLOWER 

Ya. Yu. Sharypina 

V.Ya. Yurjiev Plant Production Institute  
of Ukrainian Academy of Agrarian Sciences  

(Kharkiv, Ukraine) 

There is studied the genetic control of quantitative traits of sunflower with the use of the joint scal-
ing test (the test by Kavalli). To establish the type of genes’ interaction the model with 3 and 6 ge-
netic parameters is applied and for their estimation in the analysis there are involved the average 
data of traits on 6 generations. It has been as a result shown that the additive-dominant model has 
proved to be true only at studying the trait «duration of the period from shoots to flowering begin-
ning» in one hybrid combination. In the rest hybrids by all studied traits it was possible to reveal an 
interaction between genes by duplicate epistasis type. In some cases the interaction type was not 
possible to establish as some parameters of model have insufficient resolving power. 

Key words: Helianthus annuus, test of Kavalli, quantitative traits, interaction of genes 

ГЕНЕТИЧНИЙ АНАЛІЗ ДЕЯКИХ КІЛЬКІСНИХ ОЗНАК СОНЯШНИКУ 

Я. Ю. Шарипіна 

Інститут рослинництва ім. В.Я. Юр’єва  
Української академії аграрних наук  

(Харків, Україна) 

Вивчали генетичний контроль кількісних ознак соняшнику з використанням тесту сумісного 
шкалювання (тест Каваллі). Для виявлення типу взаємодії генів використовували модель з 
трьома та шістьма генетичними параметрами та для їх оцінки в аналіз залучали середні зна-
чення ознак за шістьма генераціями. У результаті було показано, що характер успадкування 
ознаки «довжина періоду від сходів до початку цвітіння» тільки в одній гібридній комбінації 
відповідав адитивно-домінантній моделі. В інших гібридних комбінаціях за усіма вивченими 
ознаками ідентифіковано взаємодію генів за типом дуплікатного епістазу. В інших випадках 
тип взаємодії встановити було неможливо через недостатню потужність деяких параметрів 
моделі. 

Ключові слова: Helianthus annuus, тест Каваллі, кількісні ознаки, взаємодія генів 

 77


	УДК 633.854.78:575 
	МЕТОДИКА 
	РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 
	ЛИТЕРАТУРА 


