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Введение. Sclerotinia sclerotiorum – сумчатый гриб-некротроф, один из основных патогенов под-
солнечника Helianthus annuus L., возбудитель белой гнили у более чем 350 видов растений [1].

Селекционная работа на устойчивость подсолнечника масличного (Helianthus annuus L.)  
к склеротиниозу ведется крупнейшими научными центрами мира с 60-х годов ХХ века. Анализ 
всех известных на сегодняшний день публикаций, связанных с селекцией подсолнечника на 
устойчивость к белой гнили, указывает на то, что «до сих пор не создано коммерчески ценных 
сортов и гибридов с устойчивостью, удовлетворяющей насущным требованиям в условиях жест-
кого инфекционного фона» (цитировано по [1]). Тем не менее различия в восприимчивости к па-
тогену у разных сортов, линий и гибридов F1 подсолнечника существуют.

Адаптивная селекция растений направлена на повышение устойчивости генотипов к биоти-
ческим и абиотическим факторам окружающей среды [2]. Интенсификация селекционного про-
цесса тесно связана с использованием генетико-статистических методов, дающих исчерпываю-
щую информацию о генетических системах контроля количественных признаков и важнейших 
биологических свойств, для правильного выбора стратегии и тактики работы с конкретным ма-
териалом. В селекционной практике широкое применение нашли методы генетически регулиру-
емого гетерозиса. Создание высокогетерозисных гибридов достигается сочетанием приемов ин-
бридинга, оценки комбинационной способности самоопыленных линий и направленного подбо-
ра родительских компонентов [3, 4].

Среди видов рода Helianthus нет ни одного, обладающего абсолютной устойчивостью к воз-
будителю белой гнили. Устойчивость подсолнечника носит полигенный характер [1, 5], поэтому 
поиск и отбор относительно устойчивых (толерантных) к патогену исходных родительских форм 
подсолнечника на всех этапах селекционного процесса существенно повышает вероятность соз-
дания устойчивых к патогену Sclerotinia sclerotiorum гибридов F1.

Данная работа посвящена анализу комбинационной способности 44 линий подсолнечника 
масличного селекции ИГиЦ НАН Беларуси в системе регулярных и нерегулярных тестерных 
скрещиваний с целью выявления линий, обладающих высокой, положительной ОКС по полевой 
устойчивости к патогену Sclerotinia sclerotiorum.

Материалы и методы исследования. Испытания проводили на биологической опытной 
станции Института генетики и цитологии НАН Беларуси в 2006–2007 гг. Повышенный инфек-
ционный фон патогена Sclerotinia sclerotiorum создавался путем сокращения продолжительно-
сти ротации подсолнечника в процессе гетерозисной селекции (1998–2006) до 3 лет.

В 2006 г. испытывали 74 гибрида F1 подсолнечника, полученных в системе нерегулярных 
тестерных скрещиваний с участием 21 ЦМС-аналога линий закрепителей стерильности 
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(А-линии) и 13 линий-восстановителей фертильности пыльцы (Rf-линий). В 2007 г. испытывали 
33 гибрида F1 подсолнечника, полученных в системе регулярных тестерных скрещиваний с уча-
стием 11 ЦМС-аналогов линий закрепителей стерильности и 3 Rf-линий. Линии М818Rf, М702Rf, 
М791Rf и М379А испытывали в разных схемах скрещиваний.

Гибриды F1 подсолнечника выращивали рендомизированными блоками в трехкратной по-
вторности (по 30–40 растений в каждой) в условиях свободного опыления на участках экологи-
ческого испытания. Семена простых межлинейных гибридов F1 подсолнечника получали годом 
ранее на участках гибридизации в системе скрещиваний линия × тестер. При этом родительские 
линии высаживали параллельными рядами, с чередованием отцовских Rf-линий и стерильных 
(ЦМС-) аналогов материнских форм. Скрещивания проводили под изоляторами типа «рукав» [6], 
размером 40×80 см.

Посев семян производили ручными сеялками по 2–4 семянки в лунку на глубину 7–9 см,  
с площадью питания 70×35 см на одно растение в оптимальные для посева сроки (температура 
почвы на глубине заделки семян не ниже +10–12 °С). После появления всходов в лунке оставля-
ли одно растение (прорывку производили на стадии 3 пар настоящих листьев).

Общий математический анализ морфологических признаков проводили по стандартным ме-
тодам вариационной статистики [7, 8] с использованием программ AB-Stat 1.1 (разработанной  
в ИГиЦ НАН Беларуси) и STATISTICA 6.0 [9].

В 2007 г. анализ комбинационной способности осуществляли методом топкросса без реци-
прокных скрещиваний на основе модели эксперимента II R. Comstock, H. Robinson, обобщенной 
О. ������������������������������������������������������������������������������������  Kempthorne��������������������������������������������������������������������������   [10]. Дисперсионный анализ комбинационной способности, расчет величин эф-
фектов ОКС, варианс и констант СКС, стандартных ошибок разности эффектов и наименьшей 
существенной разности эффектов, а также оценку компонентов вариансы комбинационной спо-
собности проводили по принятым формулам [3] с использованием программы �������������������AB�����������������-����������������Stat������������ 1.1. В слу-
чае нерегулярных скрещиваний эффекты ОКС, вариансы и константы СКС, стандартные ошибки 
разности эффектов и наименьшую существенную разность эффектов рассчитывали по методике 
Г. К. Дремлюка и В. Ф. Герасименко [11].

Результаты и их обсуждение. Комбинационная способность – это генетически обусловлен-
ный признак, который передается потомству как при самоопылении, так и при скрещивании [12]. 
Самый надежный путь оценки комбинационной способности селектируемых линий – скрещива-
ние с последующим испытанием гибридного потомства [13].

Прежде чем переходить к оценке эффектов комбинационной способности исследуемых роди-
тельских линий подсолнечника необходимо было установить существование достоверных раз-
личий между гибридами F1 по анализируемому признаку [13, 14].

В табл. 1 приведены результаты однофакторного дисперсионного анализа полевой устойчи-
вости к Sclerotinia sclerotiorum у гибридов F1 подсолнечника, исследуемых в 2006 г. Данные дис-
персионного анализа комбинационной способности указывают на достоверность различий ли-
ний по общей комбинационной способности (ОКС) (табл. 1).

Т а б л и ц а  1. Дисперсионный анализ комбинационной способности линий подсолнечника 
 по полевой устойчивости к патогену Sclerotinia sclerotiorum (2006)

Источник варьирования Сумма квадратов df Средние квадраты

Общее 78052,59 221 353,18
Гибриды F1 46767,26 73 640,65**
Повторности 3644,62 2 1822,31
Случайные отклонения 27640,71 146 189,32
ОКС материнских линий 8845,20 20 442,30**
ОКС тестеров 5003,10 12 416,90**
СКС 5883,60 41 143,50*
Случайные отклонения SS’E 146 63,10

* Значимо при Р < 0,05.
** При Р < 0,01. 
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Эффекты общей комбинационной способности и значения варианс специфической комбина-
ционной способности (СКС) по анализируемому признаку у материнских (А-) и отцовских (те-
стеров, Rf-) линий даны в табл. 2. Высокими значениями ОКС обладали материнские линии 
М461А, М379А, М204А, М260А, М265А, М271А, М272А, а также линии-восстановители фер-
тильности пыльцы М702�����������������������������������������������������������������Rf��������������������������������������������������������������� и М758��������������������������������������������������������Rf������������������������������������������������������. Все выделенные линии можно использовать в поликросс-
ной селекции для создания синтетической популяции [6, 14], насыщенной желательными генами 
повышения устойчивости гибридов F1 к патогену Sclerotinia sclerotiorum.

Т а б л и ц а  2. Эффекты общей комбинационной способности  
и вариансы СКС линий подсолнечника по полевой устойчивости к Sclerotinia sclerotiorum (2006)

Линия ĝi σ2
ŝi Линия ĝi σ2

ŝi

М284А –9,6 148,9 М204А 17,4 3,30
М283А –1,4 74,2 М260А 12,7 –4,10
М461А 8,6 106,7 М261А 2,0 69,50
М279А –2,2 18,9 М262А –14,0 559,14
М278А –6,0 –18,8 М263А –2,3 21,20
М379А 16,5 22,6 М264А 2,5 24,20
М328А –4,1 158,9 М265А 6,9 –11,20
М266А 1,6 15,2 М270А –3,7 90,90
М267А 1,2 135,0 М271А 8,3 9,90
М268А –13,2 197,5

М272А 11,6 68,40
М269А –7,9 7,8

Стандартная ошибка 5,9 8,2 Стандартная ошибка 5,9 8,20
М791Rf –11,3 82,8 М840Rf 0,9 –5,20
М702Rf 13,6 139,9 М724Rf –10,4 –24,60
М780Rf –12,3 78,6 М818Rf –10,0 41,30
М708Rf 5,2 82,6 М819Rf 3,8 113,80
М737Rf 5,6 71,9 М758Rf 7,0 79,10
М760Rf –6,5 –12,1

М805Rf –5,0 –18,50
М839Rf 5,6 –1,2

Стандартная ошибка 4,8 8,2 Стандартная ошибка 4,8 8,20

Все выделенные по ОКС линии, за исключением М204А и М260А, а также линии М708Rf  
и М737Rf с положительными эффектами ОКС обладали и высокими значениями варианс СКС 
по анализируемому признаку. Анализ варианс СКС выявил линию М262А с очень высоким 
значением вариансы. Высокая варианса СКС свидетельствует о том, что данная линия в опре-
деленном сочетании дает высокоустойчивые гибриды, в силу чего представляет интерес для 
селекции на гетерозис.

Значения констант СКС исследуемых гибридов F1 по анализируемому признаку приве-
дены в табл 3. Константы СКС показывают, насколько та или иная комбинация скрещива-
ния хуже или лучше ожидаемой на основании средней ценности (ОКС) родительских  
линий [13, 14]. Анализ констант СКС i-го и j-го родителей выявил 17 лучших гибридных 
комбинаций.

Все выделенные по величине констант СКС гибриды F1 подсолнечника селекции ИГиЦ  
НАН Беларуси были получены с участием как минимум одной родительской линии, характери-
зующейся либо положительным эффектом ОКС, либо высоким значением вариансы СКС по ана-
лизируемому признаку.

В 2007 г. испытывали 33 новых гибрида F1 селекции ИГиЦ НАН Беларуси, полученные в си-
стеме регулярных тестерных скрещиваний на участке гибридизации в 2006 г. с участием  
3 линий-восстановителей фертильности пыльцы и 11 линий-закрепителей стерильности. Гибри-
ды достоверно различались по устойчивости к патогену (табл. 4).

В табл. 4 приведены данные дисперсионного анализа комбинационной способности, которые 
указывают на достоверность различий тестеров по ОКС.
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ной селекции для создания синтетической популяции [6, 14], насыщенной желательными генами 
повышения устойчивости гибридов F1 к патогену Sclerotinia sclerotiorum.

Т а б л и ц а  2. Эффекты общей комбинационной способности  
и вариансы СКС линий подсолнечника по полевой устойчивости к Sclerotinia sclerotiorum (2006)

Линия ĝi σ2
ŝi Линия ĝi σ2

ŝi

М284А –9,6 148,9 М204А 17,4 3,30
М283А –1,4 74,2 М260А 12,7 –4,10
М461А 8,6 106,7 М261А 2,0 69,50
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деленном сочетании дает высокоустойчивые гибриды, в силу чего представляет интерес для 
селекции на гетерозис.

Значения констант СКС исследуемых гибридов F1 по анализируемому признаку приве-
дены в табл 3. Константы СКС показывают, насколько та или иная комбинация скрещива-
ния хуже или лучше ожидаемой на основании средней ценности (ОКС) родительских  
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зующейся либо положительным эффектом ОКС, либо высоким значением вариансы СКС по ана-
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указывают на достоверность различий тестеров по ОКС.
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Т а б л и ц а  3. Оценка констант СКС у гибридов F1 подсолнечника  
по полевой устойчивости к патогену Sclerotinia sclerotiorum (2006)

Гибрид ŝij Гибрид ŝij Гибрид ŝij Гибрид ŝij

1А×1Rf 22,5 5А×5Rf 1,0 10А×4Rf 10,4 14А×8Rf –7,2
1А×3Rf –6,5 6А×1Rf 6,4 10А×7Rf –7,0 14А×12Rf 1,7
1А×6Rf –1,3 6А×2Rf –9,5 10А×11Rf –7,2 14А×13Rf 0,7
1А×10Rf –1,8 6А×6Rf 4,6 11А×4Rf 22,4 15А×3Rf –2,7
2А×1Rf –3,7 6А×9Rf 4,5 11А×7Rf 0,0 15А×4Rf –6,2
2А×3Rf 14,3 7А×1Rf 3,0 11А×11Rf –26,2 15А×8Rf –0,9
2А×9Rf 0,4 7А×5Rf 17,1 12А×3Rf 6,2 15А×11Rf 10,2
3А×1Rf –7,7 7А×10Rf –9,3 12А×8Rf –2,0 16А×4Rf –9,8
3А×3Rf 5,3 8А×3Rf 9,5 12А×12Rf –10,1 16А×11Rf 8,6
3А×10Rf 14,0 8А×5Rf –4,4 12А×13Rf 4,9 17А×3Rf –21,9
4А×1Rf –7,9 8А×9Rf 0,6 13А×3Rf –12,6 17А×4Rf 11,6
4А×2Rf 9,2 8А×10Rf 2,2 13А×8Rf 3,2 17А×8Rf 8,9
4А×5Rf –2,8 9А×4Rf –6,3 13А×12Rf 11,1 17А×11Rf 2,0
4А×10Rf 3,8 9А×7Rf 4,3 13А×13Rf –2,9 18А×3Rf 1,8
5А×1Rf 3,9 9А×11Rf –1,9 14А×3Rf 4,0 18А×4Rf –5,7

18А×8Rf 8,6 20А×11Rf 9,5 19А×11Rf 16,5 19А×8Rf –2,6
18А×11Rf –4,3 21А×3Rf 15,3 20А×3Rf –6,4 21А×11Rf –5,8
19А×3Rf –4,4 21А×4Rf –5,2

20А×4Rf –0,9 20А×8Rf –1,6
19А×4Rf –8,9 21А×8Rf –3,9

Стандартная 
ошибка 8,2 Стандартная 

ошибка 8,2 Стандартная 
ошибка 8,2 Стандартная 

ошибка 8,2

П р и м е ч а н и е. ЦМС-аналоги материнских линий: 1А – М284А; 2А – М283А; 3А – М461А; 4А – М279А;  
5А – М278А; 6А – М379А; 7А – М328А; 8А – М204А; 9А – М260А; 10А – М261А; 11А – М262А; 12А – М263А;  
13А – М264А; 14А – М265А; 15А – М266А; 16А – М267А; 17А – М268А; 18А – М269А; 19А – М270А; 20А – М271А; 
21А – М272А. Линии-восстановители фертильности пыльцы: 1Rf – М791Rf; 2Rf – М702Rf; 3Rf – М780Rf; 4Rf – 
М708Rf; 5Rf – М737Rf; 6Rf – М760Rf; 7Rf – М839Rf; 8Rf – М840Rf; 9Rf – М724Rf; 10Rf – М818Rf; 11Rf – М819Rf; 
12Rf – М758Rf; 13Rf – М805Rf.

Т а б л и ц а  4. Дисперсионный анализ  
комбинационной способности линий подсолнечника  

по полевой устойчивости к патогену Sclerotinia sclerotiorum (2007)

Источник варьирования Сумма квадратов df Средние квадраты

Общее 3894,84 98 39,74
Гибриды F1 1848,21 32 57,76*
Повторности 26,54 2 13,27
Случайные отклонения 2020,10 64 31,56
ОКС материнских линий 160,36 10 16,04
ОКС тестеров 208,98 2 104,49**
СКС 246,73 20 12,34
Случайные отклонения 673,37 64 10,52

* Значимо при Р < 0,01.
** При Р < 0,05.

Эффекты общей комбинационной способности и значения варианс СКС по анализируемому 
признаку у материнских линий и тестеров даны в табл. 5. Достоверно наиболее высокие эффек-
ты ОКС наблюдались у линии-восстановителя фертильности пыльцы М702Rf. Данную линию 
можно использовать в поликроссной селекции для создания синтетической популяции [6, 14], 
насыщенной желательными генами повышения устойчивости гибридов F1 к патогену Sclerotinia 
sclerotiorum.
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Т а б л и ц а  3. Оценка констант СКС у гибридов F1 подсолнечника  
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1А×10Rf –1,8 6А×6Rf 4,6 11А×4Rf 22,4 15А×3Rf –2,7
2А×1Rf –3,7 6А×9Rf 4,5 11А×7Rf 0,0 15А×4Rf –6,2
2А×3Rf 14,3 7А×1Rf 3,0 11А×11Rf –26,2 15А×8Rf –0,9
2А×9Rf 0,4 7А×5Rf 17,1 12А×3Rf 6,2 15А×11Rf 10,2
3А×1Rf –7,7 7А×10Rf –9,3 12А×8Rf –2,0 16А×4Rf –9,8
3А×3Rf 5,3 8А×3Rf 9,5 12А×12Rf –10,1 16А×11Rf 8,6
3А×10Rf 14,0 8А×5Rf –4,4 12А×13Rf 4,9 17А×3Rf –21,9
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П р и м е ч а н и е. ЦМС-аналоги материнских линий: 1А – М284А; 2А – М283А; 3А – М461А; 4А – М279А;  
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по полевой устойчивости к патогену Sclerotinia sclerotiorum (2007)

Источник варьирования Сумма квадратов df Средние квадраты

Общее 3894,84 98 39,74
Гибриды F1 1848,21 32 57,76*
Повторности 26,54 2 13,27
Случайные отклонения 2020,10 64 31,56
ОКС материнских линий 160,36 10 16,04
ОКС тестеров 208,98 2 104,49**
СКС 246,73 20 12,34
Случайные отклонения 673,37 64 10,52

* Значимо при Р < 0,01.
** При Р < 0,05.

Эффекты общей комбинационной способности и значения варианс СКС по анализируемому 
признаку у материнских линий и тестеров даны в табл. 5. Достоверно наиболее высокие эффек-
ты ОКС наблюдались у линии-восстановителя фертильности пыльцы М702Rf. Данную линию 
можно использовать в поликроссной селекции для создания синтетической популяции [6, 14], 
насыщенной желательными генами повышения устойчивости гибридов F1 к патогену Sclerotinia 
sclerotiorum.
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Т а б л и ц а  5. Эффекты общей комбинационной способности  
и вариансы СКС линий подсолнечника  

по полевой устойчивости к Sclerotinia sclerotiorum (2007)

Линия ĝi σ2
ŝi Линия ĝi σ2

ŝi

М60А 2,32 –0,04 М119А –0,02 12,12
М379А –0,30 –6,28 М122А –0,54 3,83
М81А –4,62 29,3 М123А 1,90 10,88

М81/2А 1,21 –5,99 Стандартная ошибка 5,99 7,01
М83А 1,77 –2,41
М87А –3,96 6,15 М702Rf 3,51 1,04

М606А 1,02 0,34 М791Rf –2,26 –0,49
М109А 1,22 5,29 М818Rf 1,25 4,99

Стандартная ошибка 5,99 7,01 Стандартная ошибка 2,81 1,91

Наиболее высокие вариансы СКС наблюдались у линий М81А (29,3), М119А (12,1) и М123А 
(10,9). Следовательно, данные линии в определенном сочетании дают высокоустойчивые гибри-
ды, поэтому также представляют интерес для селекции на гетерозис.

Значения констант СКС исследуемых гибридов F1 по анализируемому признаку приведены 
 в табл. 6. Константы СКС показывают,  насколько та или иная комбинация скрещивания хуже 
или лучше ожидаемой на основании средней ценности (ОКС) родительских линий [13, 14]. Ана-
лиз констант СКС i-го и j-го родителей выявил 2 лучшие гибридные комбинации (М81А×М702Rf 
и М123А×М818Rf).

Т а б л и ц а  6. Оценка констант СКС у гибридов F1 подсолнечника  
по полевой устойчивости к патогену Sclerotinia sclerotiorum (2007)

Гибрид ŝij Гибрид ŝij Гибрид ŝij

М60А×М702Rf –2,5 М81/2А×М818Rf 0,2 М109А×М791Rf –0,4
М60А×М791Rf –0,1 М83А×М702Rf –1,7 М109А×М818Rf 3,6
М60А×М818Rf 2,6 М83А×М791Rf 2,2 М119А×М702Rf 1,7

М379А×М702Rf 0,4 М83А×М818Rf –0,5 М119А×М791Rf –4,9
М379А×М791Rf –0,2 М87А×М702Rf 4,0 М119А×М818Rf 3,2
М379А×М818Rf –0,2 М87А×М791Rf –2,7 М122А×М702Rf 0,6
М81А×М702Rf 4,7 М87А×М818Rf –1,3 М122А×М791Rf 2,9
М81А×М791Rf 2,1 М606А×М702Rf –0,9 М122А×М818Rf –3,5
М81А×М818Rf –6,7 М606А×М791Rf 2,9 М123А×М702Rf –3,5

М81/2А×М702Rf 0,5 М606А×М818Rf –2,0 М123А×М791Rf –1,1
М81/2А×М791Rf –0,7 М109А×М702Rf –3,2 М123А×М818Rf 4,6

Стандартная ошибка 11,1 Стандартная ошибка 11,1 Стандартная ошибка 11,1

Все выделенные по величине констант СКС гибриды F1 подсолнечника селекции ИГиЦ НАН 
Беларуси были получены с участием как минимум одной родительской линии, характеризую-
щейся либо положительным эффектом ОКС, либо высоким значением вариансы СКС по анали-
зируемому признаку.

В селекционном отношении наиболее ценными являются линии, стабильно наследующие 
высокую, положительную ОКС в различающиеся по погодным условиям годы. На рисунке схе-
матически представлены эффекты ОКС четырех линий селекции ИГиЦ НАН Беларуси (М818Rf, 
М702Rf, М791Rf, М379А), испытываемых  в 2006 и 2007 гг.

Данные указывают на то, что линия М702������������������������������������������Rf���������������������������������������� стабильно характеризуется положительны-
ми, а линия М791Rf – отрицательными эффектами ОКС по полевой устойчивости к патогену 
Sclerotinia sclerotiorum в различающиеся по погодным условиям годы. У линий М818Rf и М379А 
эффекты ОКС были выражены с противоположными знаками, что существенно уменьшает воз-
можности прогнозирования устойчивости гибридов, полученных с участием этих линий, но не 
является свидетельством низкой селекционной ценности этих линий.
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Т а б л и ц а  5. Эффекты общей комбинационной способности  
и вариансы СКС линий подсолнечника  

по полевой устойчивости к Sclerotinia sclerotiorum (2007)

Линия ĝi σ2
ŝi Линия ĝi σ2
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Заключение. Анализ комбинационной спо-
собности линий подсолнечника по полевой устой-
чивости к патогену Sclerotinia sclerotiorum выя-
вил их высокую генетическую разнородность.

В системе нерегулярных тестерных скрещи-
ваний в 2006 г. изучен потенциал генетической 
изменчивости 34 линий подсолнечника. В ходе 
анализа выявлены 7 материнских линий и 2 от-
цовских линии-восстановителя фертильности 
пыльцы с высокими положительными эффектами 
ОКС по исследуемому признаку.

В системе регулярных тестерных скрещива-
ний в 2007 г. изучен потенциал генетической из-
менчивости 14 линий подсолнечника. В ходе ана-
лиза выявлена линия-восстановитель фертильно-
сти пыльцы М702Rf с высокими положительными 
эффектами ОКС по исследуемому признаку.

Выделенные по ОКС линии предлагается ис-
пользовать как для повышения концентрации же-
лательных генов путем создания синтетической популяции в процессе поликроссной селекции, 
так и для получения гибридов F1 с повышенной устойчивостью к патогену Sclerotinia sclerotiorum.

На основании результатов испытания комбинационной способности 4 линий подсолнечника 
в разных тестерных схемах скрещиваний в различающиеся по погодным условиям годы можно 
заключить, что линия-восстановитель фертильности пыльцы М702�������������������������  Rf�����������������������   является гарантирован-
ным донором генов устойчивости к Sclerotinia sclerotiorum и может использоваться для получе-
ния устойчивых к патогену гибридов F1.

Работа выполнена при поддержке Белорусского республиканского фонда фундаментальных 
исследований по гранту Б06М-022 (№ 20063888).
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