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Реферат. Цель исследования – изучение систем генетического контроля признака «масса 
зерна с главного колоса» у ярового ячменя в системе диаллельных скрещиваний для оптимиза-
ции селекционного процесса на продуктивность. В качестве родительских форм использовали 
шесть сортов ячменя: голозёрные Condor и Омский голозёрный 1, плёнчатые Margret, Лунь, Ну-
танс 553 и Анна. Скрещивания по полной диаллельной схеме выполняли в 2008 и 2009 гг. Поле-
вые эксперименты проводили в лесостепи Пензенской области в контрастные по гидротермиче-
скому режиму 2009 и 2010 гг. Масса зерна с колоса у большинства гибридных популяций насле-
довалась по типу сверхдоминирования и полного доминирования родителя с большим значением 
признака. Анализ комбинационной способности по B. Griffing показал, что в контроле признака 
присутствовали как аддитивные, так и неаддитивные эффекты; соотношение их варьировало по 
годам и генотипам. Коэффициенты корреляции между общей комбинационной способностью 
(ОКС) и выраж енност ью признака у родит ельских сорт ов (r=0,76…0,96) указывают на то, что 
подбор пар для скрещиваний можно проводить на основании высоких значений массы зерна с 
колоса, особенно в засушливый год. Результаты генетического анализа по B. Hayman указывают 
на преобладание в контроле признака эффектов сверхдоминирования, в 2009 г. отмечен также 
комплементарный эпистаз. Сверхдоминирование и неаддитивное влияние в контроле признака 
затрудняет отбор в ранних поколениях, что подтверждается различиями между величинами ко-
эффициентов наследуемости в широком смысле (H2=0,79…0,94) и в узком смысле (h2=0,24…
0,59). Наибольшим числом доминантных генов, контролирующих массу зерна с колоса в оба года 
исследований характеризовался сорт Margret, в засушливый год – Анна. Эти сорта выделились 
также стабильно положительными эффектами ОКС и рекомендованы в качестве доноров призна-
ка для селекции.  

Ключевые слова: ячмень (Hordeum vulgare L.), диаллельный анализ, масса зерна с колоса, 
генетические системы, комбинационная способность, коэффициент наследуемости. 

Приуралье [18]. Иногда в дополнение к адди-
тивности обнаруживали комплементарный 
эпистаз [19]. Преобладание доминантных эф-
фектов наблюдали в лесостепи Украины [20] и 
Центральном Черноземье [13]. Неполное до-
минирование и сверхдоминирование отмечали 
в исследованиях в Приморье [21] и в лесосте-
пи Украины [22]. Расхождения в результатах 
различных исследований могут быть связаны 
с генотипическими особенностями анализиру-
емых образцов, почвенно-климатическими 
условиями региона исследований, а также с 
применёнными методами генетического ана-
лиза. 

Один из наиболее эффективных инстру-
ментов изучения генетического контроля ко-
личественных признаков – диаллельный ана-
лиз [23]. Он даёт наиболее полную информа-
цию об особенностях наследования признака, 
а также позволяет выявлять доноров с эффек-
тивными генами и определёнными системами 
генетического контроля в конкретных услови-
ях региона, для которого ведётся селекция [11, 
24, 25].  

Цель исследования – изучение генетиче-
ского контроля массы зерна с главного колоса 
на выщелоченном чернозёме лесостепи Сред-
него Поволжья для оптимизации селекционно-
го процесса с яровым ячменём на продуктив-
ность.  

Условия, материалы и методы. Экспери-
менты выполняли в 2008–2010 гг. в лесостепи 
Пензенской области. Объект исследования – 
полный диаллельный комплекс от скрещива-

Введение. В селекции на урожайность 
зерновых культур, в том числе ячменя, важ-
ную роль отводят повышению продуктивно-
сти колоса [1, 2]. Положительный вклад массы 
зерна с колоса в урожайность зерна отмечали 
многие исследователи [3, 4, 5], иногда – толь-
ко в засушливый год [6]. Это даёт основание 
включать признак «масса зерна с колоса» в 
разрабатываемые селекционерами модели сор-
тов. Так, в модели двурядного сорта ячменя 
для Волго-Вятского региона определены вели-
чины этого признака, равные 1,0…1,5 г [7], 
для Среднего Поволжья – 0,6…0,7 г 
(скороспелый) и 0,8…1,0 г (среднеспелый) [8], 
для Южного Урала – 0,7…1,0 г [4], для Куз-
нецкой котловины – 0,85…0,90 г 
(среднеранний) и 0,95…1,10 г (среднеспелый) 
[9]. 

Как и другие элементы структуры урожая, 
масса зерна с колоса – количественный при-
знак со сложным полигенным контролем. 
Успех в селекционном улучшении таких при-
знаков в значительной степени обусловлен 
наличием информации о характере его насле-
дования и генетического контроля [10, 11, 12]. 
Известно, что массу зерна с колоса у ячменя 
могут контролировать многие гены с разным 
типом действия и взаимодействиями [13]. На 
сегодняшний день локусы количественных 
признаков (QTL), определяющие массу зерна с 
колоса, обнаружены во всех хромосомах ячме-
ня [14, 15]. 

Преобладание аддитивных эффектов в 
наследовании признака у ячменя было показа-
но в Сербии [16], Индии [17], казахстанском 
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ния шести сортов: Омский голозёрный 1 
(Омская область), Condor (Канада), Margret 
(Германия), Лунь (Пензенская область), Ну-
танс 553 (Саратовская область) и Анна 
(Оренбургская область). Скрещивания прово-
дили в 2008 и 2009 гг. Гибриды F1, F2 и роди-
тельские формы изучали в полевом опыте в 
2009 и 2010 гг. Предшественник – чистый пар. 
Схема опыта включала два рендомизирован-
ных блока; площадь делянок составляла 0,4 м2 
(F1) и 1,0 м2 (родители и F2), площадь питания 
одного растения – 5×20 см. Анализ элементов 
структуры урожая выполняли на 30 растениях 
с каждого повторения, убранных вручную с 
корнями. 

Наличие генотипических различий между 
гибридами и сортами устанавливали с исполь-
зованием однофакторного дисперсионного 
анализа по Б. А. Доспехову [26]. Генетический 
анализ в системе диаллельных скрещиваний 
проводили по методу B. I. Hayman [23] с ин-
терпретацией относительно бесспорных пара-
метров методики, рекомендованных 
В. А. Драгавцевым с соавторами [27], комби-

национную способность определяли по I мето-
ду B. Griffing [28], коэффициент наследуемо-
сти в широком и узком смысле – по 
М. А. Федину с соавторами [29].  

Метеоусловия в годы исследований были 
контрастными. За вегетацию ячменя в 2009 г. 
выпало 206 мм осадков, ГТК составил 1,4 
(достаточное увлажнение). За период вегета-
ции культуры в 2010 г. выпало 18,7 мм осад-
ков, ГТК был равен 0,13 (острая засуха), при-
чём в период формирования и налива зерна 
осадков не было совсем, а максимальные 
дневные температуры воздуха достигали 
30,0…39,5 °С. 

Результаты и обсуждение. Родительские 
сорта различались по массе зерна с главного 
колоса (табл. 1). Самой высокой в 2009 г. она 
была у сортов Омский голозёрный 1 (1,21 г) и 
Margret (1,24 г), в 2010 г. – Омский голозёр-
ный 1 (0,92…0,98 г), Margret (0,92…0,95 г) и 
Анна (1,08…1,10 г). Стабильно низкой массой 
зерна с главного колоса отличались сорта Ну-
танс 553 (в 2009 г. – 0,94 г, в 2010 г. – 0,77…
0,78 г) и Condor (1,04 г и 0,65…0,68 г соответ-

Таблица 1 – Масса зерна с главного колоса у родительских сортов и в среднем 
по гибридным популяциям 

Год, 
поколение 

Родители/ 
гибриды 

Омский 
голозёрный 

1 
Condor Margret Лунь Нутанс 

553 Анна НСР05 

2009 F1   
родители 1,21 1,04 1,24 1,12 0,94 1,11 0,08 
гибриды 1,29 1,16 1,25 1,08 1,12 1,27 

2010 F1   
родители 0,98 0,68 0,92 0,84 0,78 1,08 0,12 гибриды 1,05 1,03 1,08 1,04 1,05 1,10 

2010 F2   
родители 0,92 0,65 0,95 0,86 0,77 1,10 0,12 
гибриды 1,03 1,01 1,06 1,06 1,06 1,11 
родители 1,04 0,79 1,04 0,94 0,83 1,09   
гибриды 1,13 1,07 1,13 1,06 1,07 1,16 

Среднее   

Таблица 2 – Комбинационная способность сортов для признака «масса зерна 
с главного колоса» 1 

Сорт F1 (2009 г.) F1 (2010 г.) F2 (2010 г.) 
эффект 
ОКС gi 

вариан-
са ОКС 
σ²gi 

вариан-
са СКС 
σ²si 

эффект 
ОКС gi 

вариан-
са ОКС 
σ²gi 

вариан-
са СКС 
σ²si 

эффект 
ОКС gi 

вариан-
са ОКС 
σ²gi 

вариан-
са СКС 
σ²si 

Омский 
голозерный 
1 

0,10e 0,0000 0,0098 0,01b 0,0000 0,0014 -0,01b 0,0000 0,0007 

Condor -0,04b 0,0014 0,0016 -0,06a 0,0030 0,0067 -0,08a 0,0055 0,0032 
Margret 0,07de 0,0045 0,0016 0,02bc 0,0004 0,0047 0,02b 0,0001 0,0037 
Лунь -0,10a 0,0092 0,0048 -0,02ab 0,0006 0,0013 0,00b 0,0000 0,0018 
Нутанс 553 -0,09a 0,0086 0,0014 -0,02ab 0,0005 0,0027 -0,02b 0,00004 0,0025 
Анна 0,06cd 0,0034 0,0041 0,07c 0,0048 0,0012 0,08c 0,0064 0,0029 
Среднее   0,0045 0,0039   0,0016 0,0030   0,0020 0,0025 
НСР05 0,035     0,050     0,052     
r между 
эффектами 
ОКС и ве-
личинами 
признака у 
родителей 

0,76±0,32 0,95±0,16* 0,96±0,14* 

1варианты, сопровождаемые одинаковыми латинскими буквами, различаются незначимо по 
критерию Дункана. Коэффициенты корреляции, отмеченные звёздочкой, достоверно отлича-
ются от нуля на уровне значимости p≤0,05. 
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ственно) 
У родительских форм в засушливом году 

наблюдали снижение величины признака на 
2,7…37,5 %, самым резким оно было у сорта 
Condor, наименьшим – у сортов Анна (2,7%) и 
Нутанс 553 (17,0 %). 

В целом гибриды формировали бо́льшую 
массу зерна с колоса, по сравнению с роди-
тельскими формами. Особенно это выражено 
у популяций с сортами Condor и Нутанс 553: 
превышение составило в среднем 0,28 г (35,4 
%) и 0,24 г (28,9 %) соответственно. Самой 
низкой была средняя прибавка у гибридов с 
сортом Анна – 0,07 г, или 6,4 %. Гибриды с 
участием этого сорта проявляли бо́льшую сте-
пень доминирования в благоприятном 2009 г., 
и слабую – в засушливом 2010 г. Обратную 
картину наблюдали по сортам Margret и Лунь: 
гибриды с их участием превосходили родите-
лей в засушливый год, а в благоприятный – в 
среднем оставались на уровне родительского 
сорта. 

При анализе гибридных популяций по от-
дельности установлено, что в большинстве 
случаев в наследовании проявлялось домини-
рование большей массы зерна с колоса с пре-
обладанием эффектов сверхдоминирования. 
Положительное сверхдоминирование отмече-
но в 64 случаях из 90, положительное домини-
рование – в 17 случаях, промежуточное насле-
дование – в 3 случаях. В 2009 г. отмечены 2 
случая отрицательного доминирования 
(Condor/Лунь и Лунь/Нутанс 553) и 4 случая 
депрессии (Омский голозёрный 1/Лунь, Лунь/
Margret, Нутанс 553/Лунь, Condor/Нутанс 
553). 

Анализ комбинационной способности по 
B. Griffing показал существенность эффектов 
общей (ОКС) и специфической (СКС) комби-

национной способности в общей дисперсии 
массы зерна с колоса и недостоверность реци-
прокного эффекта. В 2009 г. усреднённая ва-
рианса ОКС (4,5×10-3) превышала вариансу 
СКС (3,9×10-3), что указывает на небольшое 
преобладание аддитивных эффектов в насле-
довании признака, тогда как в 2010 г. боль-
шую роль играли неаддитивные эффекты (σ²si 
> σ²gi в обоих поколениях) (табл. 2).  

В исследованиях, проведённых в лесостепи 
Украины, сравнение варианс ОКС и СКС по-
казало преобладание неаддитивных эффектов 
генов в контроле массы зерна с колоса у всех 
изученных сортов [30] или у некоторых из них 
[31]. В нашем эксперименте неаддитивные 
эффекты стабильно преобладали только у сор-
та Омский голозёрный 1. У сортов Margret, 
Лунь и Нутанс 553 в благоприятный год боль-
шую роль играли аддитивные эффекты, в за-
сушливый – неаддитивные, а у сорта Анна – 
наоборот. Соотношение варианс ОКС и СКС у 
сорта Condor менялось не только по годам, но 
и по поколениям, демонстрируя преобладание 
аддитивных эффектов в F1 в оба года исследо-
ваний и неаддитивных – в F2. 

Стабильно положительными высокими 
значениями ОКС характеризовался сорт Анна 
(0,06…0,08). Меньшими в засушливый год, но 
также стабильными эффектами ОКС отличал-
ся сорт Margret (0,02…0,07). У сортов Condor 
и Нутанс 553 эффекты ОКС были отрицатель-
ными в оба года исследований (-0,04…-0,08 и 
-0,02…-0,09 соответственно).  

Коэффициенты корреляции между эффек-
тами ОКС и выраженностью признака у роди-
тельских сортов были высокими (r=0,76…
0,96) и в 2010 г. достоверно отличными от 
нуля, следовательно, подбор пар на увеличе-
ние и уменьшение признака можно проводить 

Таблица 3 – Анализ генетических параметров для признака «масса зерна с главного колоса» 

Генетический параметр F1 (2009 г.) F1 (2010 г.) F2 (2010 г.) 
D 0,0125* 0,0183* 0,0213* 
F -0,0077 0,0102 0,0170 
H1 0,0595* 0,0412* 0,0474* 
H2 0,0435* 0,0391* 0,0424* 
E 0,0017 0,0037* 0,0037* 
fr Омский голозёрный 1 0,0107 0,0026 0,0189 
fr Condor 0,0115 -0,0250 -0,0257 
fr Margret -0,0072 0,0407* 0,0540* 
fr Лунь -0,0115 0,0052 0,0211 
fr Нутанс 553 -0,0294* 0,0015 -0,0100 
fr Анна -0,0200 0,0363* 0,0413* 
(П6) √ H1/D 2,18 1,50 1,49 
(П9) H2/4H1 0,18 0,24 0,22 
(П13) √4DH1+F/√4DH1–F 0,75 1,46 1,74 
r между Хр и Wr+Vr -0,46 -0,79* -0,89* 
b Wr/Vr 0,33 0,75 0,80 
Прогноз полностью доминантной линии 1,30 1,09 1,09 
Прогноз полностью рецессивной линии 0,97 0,53 0,46 
Наследуемость в широком смысле (H2) 0,94 0,80 0,79 
Наследуемость в узком смысле (h2) 0,59 0,27 0,24 

* достоверно на уровне значимости p≤0,05. 
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на основании его выраженности, особенно в 
засушливый год. 

Анализ по Хейману показал существен-
ность аддитивного (D) и доминантных эффек-
тов (H1, H2) в оба года исследований и в обоих 
поколениях, в 2010 г. оказался значимым пара-
типический компонент дисперсии (E) (табл. 3). 

Величина параметра П6˃1 однозначно ука-
зывает на преобладание эффектов сверхдоми-
нирования в наследовании массы зерна с коло-
са. Это согласуется с результатами исследова-
ний, проведенных на ячмене в Московской 
области [32] и в лесостепи Украины [22]. 

Кроме того, наблюдали асимметричность 
доминантных и рецессивных генов в среднем 
по локусам (П9=0,18…0,24), с превалировани-
ем у родительских сортов в 2010 г. доминант-
ных генов (П13>1), в 2009 г. – рецессивных 
(П13<1). 

В 2009 г. проявился комплементарный эпи-
стаз с неполным доминированием в локусах, 
которое в 2010 г. сменилось сверхдоминирова-
нием.  

Коэффициент корреляции между средними 
значениями родителей и суммой Wr+Vr был 
отрицательным в оба года исследований, то 
есть признак увеличивают преимущественно 
доминантные гены. Следовательно, ценность 
комплементарного эпистаза для селекции в 
этом случае сомнительна – его наличие сни-
жает вероятность отбора генотипов с большей 
массой зерна с колоса, чем у родительских 
сортов. Однако недостоверность упомянутого 
коэффициента корреляции в 2009 г. может 
свидетельствовать о ненаправленном домини-
ровании. 

Несоответствие показателя доминирования 
П6 в первом поколении 2009 г. и графической 
информации объясняется доказанной асим-
метрией доминантных и рецессивных генов у 
родительских сортов. В этом случае анализ по 
Хейману сводится к анализу графической ин-
формации и некоторых генетических парамет-
ров, не вызывающих сомнения. 

В 2009 г. все сорта были расположены в 
доминантной зоне графика Хеймана (см. рису-
нок); достоверно наименьшим количеством 
доминантных генов, контролирующих при-
знак, обладал сорт Нутанс 553. У родительско-
го сорта масса зерна с колоса составила 0,94 г, 
что примерно соответствует прогнозу для пол-
ностью рецессивного генотипа (0,97 г). Ни 
один из сортов в этот год не сформировал 1,30 
г зерна с колоса (прогноз для полностью до-
минантного сорта), но приближались к этому 
значению Омский голозёрный 1 (1,21 г) и 
Margret (1,24 г). 

Из расположения сортов на графиках за 
2010 г. следует, что в засушливых условиях 
наибольшим числом доминантных генов, кон-
тролирующих массу зерна с колоса, обладали 
сорта Margret и Анна. Это подтверждают ве-
личины и существенность соответствующих 
компонентов генетической дисперсии fr. При-
чем сорт Анна по выраженности признака (в 

Рисунок – Графики Хеймана Wr/Vr для признака 
«масса зерна с главного колоса»: а) F1 в 2009 г., б) 

F1 в 2010 г., в) F2 в 2010 г. 
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стаз, отмеченный в 2009 г., не представляет 
ценности для селекции на повышение призна-
ка. Сверхдоминирование и неаддитивное вли-
яние в контроле признака затрудняет отбор в 
ранних поколениях. Это подтверждает сравне-
ние коэффициентов наследуемости в широком 
смысле (H2=0,79…0,94) и в узком смысле 
(h2=0,24…0,59). Судя по расположению сор-
тов на графиках Хеймана, селекция на увели-
чение признака в целом возможна, хотя в за-
сушливый год доминантных генов сорта Анна 
достаточно для проявления высоких показате-
лей массы зерна с главного колоса. Этот сорт, 
как и сорт Margret, выделены также по значе-
ниям ОКС и присутствию аддитивных эффек-
тов в контроле признака и рекомендуются в 
качестве доноров в селекции на увеличение 
массы зерна с главного колоса. При использо-
вании в скрещиваниях сорта Нутанс 553 сле-
дует учитывать вероятный нежелательный 
эффект снижения массы зерна с колоса. Коэф-
фициенты корреляции между эффектами ОКС 
и выраженностью признака у родительских 
сортов (r=0,76…0,96) указывают на то, что 
подбор пар для гибридизации можно прово-
дить на основании высоких значений массы 
зерна с колоса, особенно в засушливый год. 

среднем 1,09 г) соответствовал генотипу с 
максимальной концентрацией доминантных 
аллелей, увеличивающих массу зерна с коло-
са. Сорта Condor и Нутанс 553 в 2010 г., в по-
колениях F1 и F2, смещены ближе к рецессив-
ной зоне, не обладая при этом всеми рецессив-
ными генами снижения признака. 

Таким образом, сорта Margret и Анна, вы-
деленные ранее по значениям эффектов ОКС, 
подтверждают свою ценность в качестве доно-
ров в селекции на увеличение продуктивности 
колоса. 

Показатель наследуемости в узком смысле 
мал (h2=0,24…0,59) и значительно меньше 
коэффициента наследуемости в широком 
смысле (H2=0,79…0,94), что не позволяет сде-
лать заключение о высокой эффективности 
отбора по фенотипу, по крайней мере, в за-
сушливых условиях. 

Выводы. В генетическом контроле мас-
сы зерна с главного колоса у ячменя в изучен-
ном диаллельном комплексе существенны 
аддитивные и доминантные компоненты гене-
тической дисперсии, однако преобладают эф-
фекты сверхдоминирования. Массу зерна с 
колоса увеличивают преимущественно доми-
нантные гены, поэтому комплементарный эпи-
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INHERITANCE AND GENETIC ANALYSIS OF GRAIN WEIGHT PER SPIKE IN BARLEY 

D.O. Dolzhenko , S.N. Shevchenko  
 
Abstract. The aim of the study was to investigate the systems of genetic control of the trait “grain weight per 

main spike” in spring barley in the system of diallel crosses to optimize the breeding process for yield. Six varieties of 
barley were used as parental forms: Condor and Omskiy naked 1 (hulless), Margret, Lun, Nutans 553, and Anna (hulled). 
Crosses according to the full diallelic scheme were performed in 2008 and 2009. Field experiments were carried out in the 
forest-steppe of Penza region in 2009 and 2010 with contrasting hydrothermal regimes. In most hybrid populations, the 
grain weight per spike was inherited according to the type of overdominance and complete dominance of the parent with a 
high value of the trait. The analysis of the combining ability by B.Griffing showed that both additive and non-additive 
effects were present in the control of the trait; their balance varied by years and genotypes. The correlation coefficients 
between the general combining ability (GCA) and the degree of the trait in parental varieties (r=0.76...0.96) indicate that 
the selection of pairs for crosses can be carried out on the basis of high values of grain weight per spike, especially in a dry 
year. Genetic analysis by B.Hayman showed the prevalence of the effects of overdominance in the control of the trait; in 
2009, complementary epistasis was also registered. Overdominance and non-additive effects in the control of a trait com-
plicates selection in early generations, which is confirmed by the differences between the values of heritability coefficients 
in the broad sense (H2=0.79...0.94) and in the narrow sense (h2=0.24...0.59). The largest number of dominant genes con-
trolling the grain weight per spike was found in Margret in both years of research and Anna in the dry year. These varieties 
are also distinguished for the consistently positive effects of GCA and are recommended as donors of the trait for breeding. 

Key words: bar ley, diallel analysis, grain weight per  spike, genetic system, combining ability, her itability 
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