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Дан анализ генетических концепций гетерозиса. Сделан вывод о решающем вкладе в формирование 
этого явления эпигенетической изменчивости. Проведены исследования на кукурузе, подтвержда-
ющие гипотезу эпигенетического баланса. Выявлены сигнальные признаки, детерминация которых, 
по-видимому, полностью или частично определяется транскриптонами, активизирующимися как в 
ответ на гибридизацию, так и в ответ на изменение нагрузок факторов внешней среды (вес початка, 
высота растения, количество листьев, количество стеблевых узлов). Из признаков продуктивности, 
ОКС по которым в наибольшей степени коррелирует с реакцией сигнальных признаков на сроки 
сева, отмечены диаметр початка и количество рядов зерен в початке.
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Введение

По определению Ф. Добржанского гетерозис – 
это более высокие по сравнению с родителями 
адаптивность, плодовитость, жизнеспособность 
и устойчивость к биотическим и абиотическим 
стрессам у гибридов F1 (Dobzhansky, 1950). 
В сельскохозяйственном смысле F1 должен 
превосходить лучшего родителя. Гетерозис – 
это одно из наиболее ярко проявляющихся и 
широко использующихся на практике биоло-
гических явлений. Однако, несмотря на то что 
этому явлению уделялось на протяжении по-
следних ста лет много внимания, относительно 
биохимических и генетических механизмов 
возникновения гетерозиса в гибридном по-
томстве окончательно точка не поставлена. 
Наиболее популярны теории доминирования 
и сверхдоминирования. Концепция компле-
ментарного взаимодействия благоприятных 
доминантных факторов и подавления вредных 
рецессивных гомозигот связана с именами 
C.B. Davenport (1908), A.B. Bruce (1910), F. Keebl 
(1910), C.J. Pellow (1910), D.Е. Jones (1917). 
Эта теория до сих пор очень популярна и находит 
согласованные подтверждения в популяционно-

генетических исследованиях (Спрэг, 1987), в том 
числе и с использованием современных молеку-
лярно-генетических методов (Xiao et al., 1994). 

Одновременно с концепцией доминирова-
ния родилась альтернативная теория сверх-
доминирования (East, 1908; Shull, 1908; East, 
Hayes, 1912). У этой теории не было серьезной 
генетико-статистической базы. Однако выдви-
нутая E.M. East (1936) гипотеза о дивергентных 
аллелях, каждый из которых вносит вклад в 
формирование физиологического базиса гиб-
ридного индивида, позволила теории сверх-
доминирования стать достаточно популярной. 
Иногда эти представления определяются как 
теория так называемого физиологического гете-
розиса (Астауров, 1968; Навроцька и др., 2005). 
Многочисленные примеры работы однолокус-
ного гетерозиса на горохе, кукурузе, томатах 
приведены в работах В.К. Шумного. Показаны 
конкретные биохимические механизмы работы 
внутрилокусных коадаптационных генетиче-
ских блоков (Шумный и др., 1982).

Дальнейшее свое развитие эта теория нашла 
в гипотезе трансгрессивного расщепления 
(Riseberg et al., 1999). Так, проанализировав 
3252 QTL по 749 признакам в 96 опытах на 
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диких и культурных популяциях, L.H. Riseberg 
с соавт. (2003) установили, что 63,6 % локу-
сов имели хотя бы одну антагонистическую 
пару QTL (т. е. QTL родителей с эффектами 
в противоположных направлениях). Этот тип 
генетических взаимодействий присущ более 
растениям, чем животным. Антагонистические 
эффекты характерны более для внутривидовых, 
чем межвидовых скрещиваний и для морфоло-
гических, чем физиологических классов. 

Правда, анализируя многочисленные свиде-
тельства в пользу теории сверхдоминирования, 
R.W. Allard (1999) сводит их к неаллельным 
взаимодействиям. Он вводит понятие «псев-
досверхдоминирование», или «комплемен-
тарное доминирование», которое связано с 
переходом у перекрестноопыляющихся культур 
от аутбридинга к инбридингу. В результате 
гомозиготизации вредные аллели элиминиру-
ются, а в гибриде F1 от скрещивания инбред-
ных линий мы получаем сложение эффектов 
отдельных аллелей различных локусов, которые 
в детерминации одного сложного признака 
представляются как один локус. Таким образом, 
как бы наводится мостик между теорией сверх-
доминирования и третьей, менее обсуждаемой, 
гипотезой, предполагающей, что гетерозис 
может явиться результатом эпистатического 
взаимодействия (Goodnight, 1999; Stuber, 1999). 
C.W. Stuber с соавт. (1992) показали существен-
ное влияние на проявление гетерозиса у куку-
рузы псевдосверхдоминирования. Используя 
современные молекулярно-генетические мето-
ды, N.H. Syed, Z.J. Chen (2005) на рендомизиро-
ванных изогенных линиях от скрещивания двух 
экотипов арабидопсиса с использованием 446 
известных молекулярных маркеров также об-
наружили большой вклад в гетерозис эпистаза. 
Z.-K. Li с соавт. (2001) на рисе при анализе вза-
имодействия QTL, используя карту сцепления 
182 маркерных генов (RFLP), констатировали, 
что основную (> 90 %) долю QTL, связанных с 
гетерозисом, определяли эффектами эпистаза и 
сверхдоминирования.

Однако уже J.M. Lerner (1954) и K. Mather 
(1955) предположили, что явление гетерозиса 
не может быть объяснено лишь какой-то од-
ной из вышеназванных гипотез. Окончательно 
эта точка зрения была оформлена как теория 
генетического баланса Н.В. Турбиным (Тур-

бин, 1961; Турбин, Хотылева, 1967). В форму-
лировке В.Г. Конарева (1991) «гетерозисное 
состояние возникает, во-первых, как следствие 
межаллельных, межгенных и других взаимодей-
ствий, которые в функциональном отношении 
могут быть представлены как процессы сти-
мулирования и ингибирования работы генов 
и генетических систем, во-вторых, как эффект 
компенсации, взаимодополнений в генетиче-
ских системах гибридного организма». Таким 
образом, в рамках теории генетического баланса 
следовало бы рассматривать и выдвинутую 
В.А. Струнниковым (1974) теорию компенса-
ционного комплекса генов, и гипотезу ядерно-
цитоплазматического гетерозиса (Kihara, 1979; 
Семенов и др., 2005), и митохондриального ге-
терозиса (McDaniel, Sarkissian, 1966; Sarkissian, 
Srivastava, 1971; McDaniel, Frankel, 1986). 

Кроме разного рода межгенных и цитоген-
ных взаимодействий, рядом исследователей 
показано, что проявление гетерозиса связано с 
условиями внешней среды (Wellhausen, 1952; 
Lloyd, 1980; Chapman et al., 2000). Более того, 
M.R. Dudash (1990) выявил, что гетерозис 
сильнее проявляется в более суровых условиях, 
т. е. проявляется та же закономерность, которая 
нами показана в виде увеличения доли эписта-
тических эффектов в детерминации количест-
венных признаков в зависимости от увеличения 
нагрузок факторов среды, лимитирующих рост и 
развитие растений (Сюков, 2006). По М.М. Рах-
ман и В.А. Драгавцеву (1990), механизм ге-
терозиса сводится к переопределению гене-
тических формул количественного признака, 
т. е. к смене спектров генов, детерминирующих 
компоненты сложного признака при смене ли-
митирующих факторов внешней среды. 

Еще R.P. Wagner и H.K. Mitchell (1955) пред-
положили, что в снятии генетического блокиро-
вания, в устранении репрессирующих факторов 
заключается одно из основных биохимических 
объяснений гетерозиса. В последнее время все 
больше накапливается данных в пользу точки 
зрения о том, что эффект гетерозиса связан с ре-
гуляторными механизмами активности генети-
ческого аппарата клетки. Большинство данных 
в пользу эпигенетической природы гетерозиса 
получены на естественных и синтетических 
аллополиплоидах арабидопсиса (Wang et al., 
2004; Grant-Downton, Dickinson, 2006), табака 
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(Kovarik et al., 2008), хлопчатника (Adams et al., 
2003), на тополе (Zhang, Adams, 2007). R.T. Grant-
Downton, H.G. Dickinson (2006) на арабидопсисе 
доказали, что вызванные гибридизацией эпиге-
нетические изменения имеют ярко выраженный 
адаптационный характер. По их мнению, эта 
модель работает практически на всех растениях. 
H.-Y. Zhang с соавт. (2008)  на рисе показали, что 
возможный механизм гетерозиса – это взаимо-
действие между экспрессией транскриптонов 
и промоторами цис-регулирующих факторов. 
H. Shaked с соавт. (2001), K. Kаshkush с соавт. 
(2002) на аллотетраплоидах эгилопсов (Ae. lon-
gissima, umbellulata, sharonensis) и пшениц-од-
нозернянок (T. urarthu, monococcum) выявили 
многочисленные эпигенетические изменения 
как реакцию на гибридизацию. Большинство 
этих изменений, связанных с метилизацией 
цитозинов, восстанавливались в последующих 
поколениях. Для интерпретации результатов 
многочисленных исследований  L. Comai с соавт. 
(2003) вводят термин «геттером» – элемент ДНК, 
являющейся частью гетерохроматина. В резуль-
тате гибридизации происходят потеря эпигене-
тического подавления родительского гетерома 
и, как результат, – геномная неустойчивость. 
Эта концепция перекликается с выдвинутой 
нами гипотезой эпигенетического баланса (Сю-
ков и др., 2009). В.Г. Шахбазов (1975), B. Mil-
borrow (1998), анализируя биофизические ме-
ханизмы формирования гетерозиса, пришли к 
заключению о существовании эволюционно 
предопределенных генетических механизмов, 
ограничивающих энергетическую активность 
системы (уровень энтропии) не на максимуме 
возможностей, а на некоем энергетическом 
оптимуме. При гибридизации, считают они, эти 
ограничения снимаются. Мы считаем, что этот 
механизм работает шире. Уровень энергетиче-
ского оптимума в сложившейся динамической 
системе «идеотип–паратип» мы и называем 
эпигенетическим балансом. Снятие ограниче-
ний на функционирование всех потенциальных 
транскриптонов может происходить при нару-
шении любой из сторон эпигенотипа – идеотипа 
(совокупности всех генетических факторов ядра 
и цитоплазмы) и паратипа (совокупности факто-
ров среды). Если эта концепция верна, то можно 
найти некие сигнальные признаки, детерминация 
которых полностью или частично определяется 

транскриптонами, активизирующимися как в 
ответ на гибридизацию, так и на изменение на-
грузок факторов внешней среды. Проверке этой 
гипотезы и посвящено данное исследование.

Материал и методика

В качестве исходного материала были взяты 8 
раннеспелых инбредных линий кукурузы селек-
ции Самарского НИИСХ (Б 204, Б 223, Б 228-3, 
Б 250, Б 296, Б 332, Б 338 и Б 405) и француз-
ская скороспелая линия F2. Гибридизацию по 
полной диаллельной схеме между инбредными 
линиями проводили принудительным мето-
дом. Оценку комбинационной способности по 
первой модели B. Griffi ng (1956) проводили по 
В.Г. Вольф и др. (1980). 

Для создания искусственного экологическо-
го градиента проводили посев инбредных линий 
в два срока: сверхранний (температура почвы 
на глубине 10 см – 6–7 °С) и оптимальный (тем-
пература почвы на глубине 10 см – 12–14 °С). 
Индекс реакции количественного признака на 
изменение среды определяли по формуле: 

 
                        

   где Xi и X0 – значения признака соответственно 
при раннем и оптимальном сроках сева. 

Опыты закладывали вручную в 2006 г. на 
экспериментальной базе Самарского НИИСХ. 
Учитывали следующие количественные при-
знаки: высота растения, см (В), количество 
стеблевых узлов (КУ), количество листьев 
(КЛ), количество початков на растении (КП), 
вес початка, г (ВП), диаметр  початка, см (ДП), 
длина початка, см (Д), количество рядов зерен 
в початке (РЗ), количество зерен в ряду (КЗ), 
масса 1000 зерен, г (МЗ).

Подсчеты проводились на персональном 
компьютере с использованием пакета приклад-
ных программ «Agros-2.09».

Результаты и обсуждение

При анализе связи реакции набора инбредных 
линий кукурузы на экологический градиент, 
формируемый сроками сева, с общей комбина-
ционной способностью этих линий по резуль-
татам диаллельного теста, можно выделить две 
группы количественных признаков. Первая груп-
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па, объединяющая количественные признаки 
продуктивности, характеризуется отсутствием 
корреляции I/ОКС (табл. 1). Следует отметить, 
что основная масса этих признаков характери-
зуется незначительными эффектами генотип-
средовых взаимодействий, свидетельством чего 
являются высокие положительные корреляции 
(0,443–0,843) между числовыми рядами, фор-
мируемыми при разных сроках сева. Лишь по 
признакам «количество початков на растение» 
и «масса 1000 зерен» отмечены недостоверные 
корреляции (0,174 и 0,054). Не исключено, что 
при формировании более напряженного экологи-
ческого градиента, крайние точки которого будут 
инициировать значительную эпигенетическую 
изменчивость, картина может измениться.

Вторая группа признаков, которую мы услов-
но назвали сигнальными признаками, характери-
зуется положительной связью I/ОКС (табл. 2). 
Наиболее эпигенетически пластичными при 
этом являются признаки «количество листьев» и 
«количество стеблевых узлов». Они отличаются 
незначительными корреляциями между датами 
при раннем и оптимальном сроке сева (0,250–
0,320) и достоверными положительными кор-
реляциями I/ОКС. Признаки «вес початка» и 
«высота растения» высоконаследуемы (корре-
ляция между числовыми рядами по срокам сева 
0,670–0,537), и это приближает их к признакам 
первой группы.

Таблица 1 
Реакция инбредных линий кукурузы на срок сева (I), 

ОКС по количественным признакам продуктивности и корреляция I/ОКС

Линия
КП ДП Д РЗ КЗ МЗ

I ОКС I ОКС I ОКС I ОКС I ОКС I ОКС
Б 228-3 0,03 –0,038 0,08 –0,146 0,000 –0,400 0,000 –1,03 –0,119 0,710 0,036 –1,03
Б 204 –0,06 –0,010 –0,07 0,111 0,008 0,680 –0,071 1,66 –0,036 1,510 0,304 –23,53
Б 223 –0,21 0,055 0,00 –0,153 0,137 –0,120 –0,033 –1,93 –0,089 –2,280 0,000 30,40
F2 0,09 –0,002 0,04 –0,010 0,007 –0,230 –0,081 0,33 –0,075 –0,180 –0,231 –9,60
Б 296 0,22 0,012 –0,05 –0,003 –0,007 –0,030 0,000 –0,23 –0,034 0,220 0,000 1,83
Б 332 0,03 –0,002 0,06 0,154 0,092 0,720 –0,026 0,23 0,030 0,070 –0,038 21,11
Б 338 0,25 0,005 0,05 –0,067 0,025 0,040 –0,083 –0,37 –0,112 –0,660 0,333 13,61
Б 250 –0,10 0,019 0,07 0,147 –0,100 –0,030 0,079 1,43 0,060 0,390 0,043 –26,03
Б 405 –0,07 –0,038 –0,03 –0,032 0,074 –0,620 0,079 –0,09 0,132 0,220 –0,185 –6,75
R (I/ОКС) 0,147 –0,015 0,044 0,090 0,268 –0,039

Таким образом, выявлена группа признаков, 
по которым мы можем ожидать равнонаправ-
ленные эпигенетические сдвиги в ответ как на 
изменение экологического градиента, так и на 
гибридизацию, что вписывается в выдвигаемую 
нами гипотезу эпигенетического баланса.

В сформированной нами экспериментальной 
схеме формирования экологического градиента 
мы можем прогнозировать комбинационную 
способность инбредных линий лишь по двум 
признакам – диаметру початка и количеству 
рядов зерен в початке, корреляции ОКС кото-
рых с индексами реакции на среду сигнальных 
признаков близки к достоверным (табл. 3).

Из набора изучавшихся инбредных линий 
высокие положительные индексы по всем сиг-
нальным признакам и, соответственно, высокие 
эффекты ОКС по признакам продуктивности 
(кроме массы 1000 зерен) имеет Б-250, которая 
широко используется в качестве отцовской фор-
мы при создании раннеспелых простых и трой-
ных гибридов кукурузы в Самарском НИИСХ. 

Таким образом, анализ литературы и поле-
вых экспериментов на кукурузе дает основание 
использовать однотипность эпигенетической 
реакции генотипов на гибридизацию и изме-
нение напряженности факторов внешней сре-
ды для феногенетического прогнозирования 
комбинационной способности у инбредных 
линий.
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Таблица 3 
Коэффициенты корреляции между индексами отзывчивости (I) сигнальных признаков 

и ОКС признаков продуктивности

Коррелирующие признаки КП ДП Д РЗ КЗ МЗ
Вес початка 0,401 0,582 0,207 0,428 0,045 –0,267
Высота растения 0,043 0,656 0,409 0,461 0,322 –0,168
Количество листьев 0,268 0,646 0,246 0,463 0,105 –0,210
Количество стеблевых узлов 0,272 0,648 0,233 0,524 0,132 –0,308
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EPIGENETIC EFFECTS IN HETEROSIS

E.V. Madyakin, V.V. Syukov
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Summary

Genetic concepts of heterosis are considered. It is inferred that this phenomenon is largely determined by 
epigenetic variability. Studies performed in maize confi rmed the epigenetic balance hypothesis. Distinguishing marks 
were found that are wholly or partially determined by transcriptons induced by crossing and by environmental load 
variations: Ear weight, plant height, number of leaves, and number of stem nodes. Ear diameter and the number of 
grain rows in the ear are productive traits showing the closest association between general combinational ability 
and the dependence of the distinguishing marks on sowing time. 

Key words: maize, heterosis, epigenetic variability, epigenetic balance, combinational ability, sowing time.


