	
	Посвящается памяти одного из учителей
отечественных селекционеров
лесных древесных пород, активнейшего
основателя первого в стране Центрального
научно-исследовательского института
лесной генетики и селекции, профессора
МИХАИЛА МИХАЙЛОВИЧА ВЕРЕСИНА


Введение

Эта книга написана на переломе веков. Двадцатый век вошел в историю колоссальными техническими достижениями: массовая электрификация и использование атомной энергии; воздухоплавание и ракетостроение; атомные ледоколы и подводные субмарины; освоение космоса, развитие радио и телевидения; лазер и синтетические материалы; компьютеры и глобальные электронные сети связи и т.п. 

Совершен рывок и в биологии: биохимия и биотехнология; синтетическая теория эволюции и экология; генетика и генная инженерия. Достигнуты успехи в медицине: изобретение пенициллина и других эффективных препаратов; освоение лазерной и дистанционной хирургии; подавление чумы и холеры; продвижение в диагностике рака и спида. На новый уровень вышло сельское хозяйство: гетерозисные сорта и зеленая революция; повышение урожайности основных пищевых и технических культур в два-три раза; химизация и автоматизация процессов производства; животноводческие комплексы и бройлерное птицеводство. 

Человечество смогло найти ресурсы на дальнейшее развитие образования, науки и культуры, по крайней мере, в большинстве стран планеты. 

К сожалению, успехи лесного хозяйства весьма скромны, особенно в нашей стране. За последние годы мы не только не увеличили рост древесины, но даже уменьшили, не говоря уже о качестве 
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того, что вырастает. Ушли в прошлое лесные исполины дуба и сосны, из целых стволов которых выдалбливали челны, строили киль судна или его мачты. Исчезли колонны спичечного кряжа сахарно-белой осины без единого пятнышка гнили. Изводится браконьерами бесценный дар природы — карельская береза. Мельчают размеры отпускаемых сортиментов. Леса гибнут от пожаров, болезней и вредителей, браконьеров и бесхозяйственности. 

Все тяжелее выбирать расчетную лесосеку, поскольку легко доступные ресурсы уже взяты, а на их месте еще не скоро появятся полноценные заменители. Выборочные и приисковые рубки, а затем концентрированные и условно-сплошные подорвали природный генетический фонд лесных древесных растений. Чтобы сохранить то, что осталось, не хватает средств, а может быть, и понимания важности этой проблемы. Лесные культуры сплошь и рядом создаются из непроверенного в генетическом плане несортового материала с нарушением лесосеменного районирования. Положение вряд ли изменится, пока сиюминутные потребности будут превалировать над заботой о будущем благосостоянии наследников. 

Еще 10-15 лет тому назад звучали оптимистические нотки селекционеров лесных древесных пород. Разрабатывались новые и широко использовались известные методы выведения новых форм и сортов лесных древесных пород, что позволяло получать и отбирать хозяйственно ценные формы, клоны, гибриды и сорта основных лесообразующих и технически ценных быстрорастущих пород. Разрабатывались и методы их семенного, вегетативного и микроклонального размножения. Активно функционировал первый и единственный в стране Центральный институт лесной генетики и селекции (г. Воронеж) — головная организация Всесоюзного объединения "Союзлесселекция". Сотрудники опытных станций, научно-исследовательских лабораторий и лесных питомников объединения работали по генетико-селекционному улучшению лесных древесных пород во всех концах нашей огромной страны. Проводились эффективные исследования в данном направлении в региональных НИИ и высших учебных заведениях лесного профиля. 

К сожалению, эти работы сейчас сворачиваются из-за недостатка средств. Сокращается численность сотрудников, занимающихся генетикой и селекцией лесных древесных пород. Объемы и глубина исследований и опытных работ по выведению и передаче производству новых сортов лесных древесных пород, селекционному семеноводству и разработке генетико-селекционных технологий достигли самого низкого уровня за последние годы. Но мы не должны позволить себе забыть опыт, накопленный нашими 
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предшественниками. Необходимо сохранить те знания, которые получены в наше время или в недалеком прошлом. Следует попытаться обобщить достижения коллег из зарубежных стран. Это все должно быть передано тем, кто идет за нами. Ведь именно им придется жить и работать в то время, когда страна начнет выбираться из кризиса. 

Имена наших предшественников в области практической селекции лесных древесных пород С. 3. Курдиани, В.Н. Сукачева, Н.П. Кобранова, А.В. Альбенского, П.Л. Богданова, М.М. Вересина, О.Г. Каппера, П.И. Молоткова, В.Д. Огиевского, Г.П. Озолина, Л.Ф. Правдина, С.С. Пятницкого, Ф.Л. Щепотьева, А.С. Яблокова и других ученых войдут в сокровищницу отечественной и мировой науки по селекции лесных древесных пород. Написанные ими учебники, монографии и пособия, несмотря на то, что в отдельных из них исповедывались спорные теоретические подходы, являются источниками неоценимого практического опыта по использованию клима-типов, селекции и сортовыведению лесных древесных пород. 

В настоящей книге сделана попытка обобщить как этот отечественный, так и зарубежный опыт селекции лесных древесных пород, а также результаты собственных исследований авторов. Она является продолжением учебника авторов по генетике лесных древесных пород. В первой части данного учебника (гл. 1-6) изложены общие положения по методам и направлениям селекции лесных древесных пород, а также их сортоиспытанию. Вторая часть (гл. 7-10) посвящена семенному, вегетативному и микроклональному размножению. В третьей части (гл. 11-15) рассмотрен опыт по частной селекции и размножению наиболее важных хвойных, твердо-лиственных и мягколиственных пород, а также орехоплодных, плодовых и некоторых интродуцированных лесных древесных пород. 

Изложение материала является отчасти традиционным для книг подобного рода, однако есть и некоторые отличия от изданных в недавнем прошлом учебников для вузов (А.Я. Любавская, 1982; М.М. Котов. 1997). С одной стороны, это первый учебник, написанный в русле новой программы дисциплины "Лесная селекция" для высших учебных заведений по специальности 260400 — "Лесное и лесопарковое хозяйство" (1996). В связи с этим, а также ввиду того, что рассмотрение ряда теоретических положений общей генетики было осуществлено в учебнике А.П. Царева, С.П. Погибы, В.В. Тренина (2000), в настоящей книге изложение этих вопросов сведено к минимуму. С другой стороны, в предлагаемом учебнике довольно подробно рассмотрены вопросы общей селекции с учетом последних достижений в области лесной генетики, селекции, семеноводства, сортовыведения и сортоиспытания. В отличие от 
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учебников, изданных в последнее десятилетие не только у нас в стране, но и за рубежом, в настоящей работе по возможности детально рассматриваются результаты частной селекции по отдельным породам. При этом вопросы селекции по каждой породе освещены по определенному унифицированному (насколько это было возможно) плану. Для более объективного изложения ряда вопросов к написанию отдельных разделов были привлечены специалисты, профессионально в течение многих лет занимавшиеся исследованиями этих проблем. Их авторство указано ниже. В отличие от отечественных учебников последних десятилетий в настоящем издании значительно более широко освещен зарубежный опыт в области селекции лесных древесных пород, а также вклад отечественных ученых в развитие данного направления науки. 

Авторы надеются, что отобранный и представленный ими в данной книге материал будет иметь научное и практическое значение в ближайшем будущем. Они понимают, что трудно в одной книге претендовать на полноту обобщения и непогрешимость, и поэтому будут благодарны всем за присланные замечания и пожелания. 

Участие авторов в написании книги распределилось следующим образом. 

Введение, заключение, приложение, главы и разделы 1-3, 5.2-5.4,6,9.1,9.2, 11.5, 12, 13.1, 13.3, 13.6, 14.1-14.3, 15.5 и 15.6 написаны А.П. Царевым; главы и разделы 13.4, 14.4 — С.П. Погибой; 5.1, 7, 10,11.3,11.4,15.1,15.3 и 15.4 - В.В. Трениным; 4, 11.2 — И.И. Дроздовым; 8 — Н.В. Лаур; 13.2 — Р.П. Царевой; 13.5 — Н.В. Лаур и С.П. Погибой; 9.3 — Н.В. Лаур и А.П. Царевым, раздел 11.1, 15.2 и словарь терминов — А.П. Царевым и В.В. Трениным. 

Общая редакция учебника осуществлена А.П. Царевым. 

Учебник подготовлен при поддержке федеральной целевой программы "Интеграция" — направление 4.1 — "Издание научной и учебной литературы в области фундаментальных наук, в том числе серии учебников и учебных пособий" (грант М067-04). 

Авторы благодарят всех коллег и лиц, оказавших поддержку в подготовке и публикации данного учебника. 

Замечания и предложения просьба направлять по адресу: 
85640 г. Петрозаводск,
проспект Ленина, 33,
Петрозаводский государственный университет 
Цареву Анатолию Петровичу
E-mail: tsarev@karelia.ru
A_tsarev@yahoo.com;
tsarev@mainpgu.karelia.ru 
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7 :: 8 :: 9 :: Содержание 

Глава 1 
Селекция как наука. Общие принципы 
селекции лесных древесных пород

До недавнего времени лесное хозяйство обходилось и без генетики, и без селекции, а еще раньше и без лесных культур и даже без научного лесоводства. Однако по мере развития человеческого общества, все большего истребления лесов и одновременного роста потребности в их продуктах человек начал обращать внимание сначала на лесные породы, потом на методы их выращивания и лесовосстановления в целом, а затем дошла очередь и до селекции с генетикой. То есть как лесоводство, по образному выражению Г.Ф. Морозова, — дитя нужды, так и последующая его дифференциация и углубление тоже вызваны не чьей-то прихотью, а потребностью развивающегося общества. 

1.1. Понятие о селекции лесных древесных пород и ее значение

Селекция (от лат. selectio — выбор, отбор) — это наука о методах создания сортов и гибридов растений, пород животных и штаммов микроорганизмов с нужными человеку признаками. То есть в понятие селекции как науки вкладывается более широкий смысл, чем в исходный термин. Селекцией еще называют отрасль производства, занимающуюся выведением сортов и гибридов растений, а также животных. 

При селекционном процессе, и в частности лесных древесных пород, используют методы многих смежных наук (дендрологии, экологии, физиологии, математики и др.). Но основные в настоящее время следующие: отбор, гибридизация с использованием гетерозиса и цитоплазматической мужской стерильности, полиплоидия и мутагенез и некоторые другие. 
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В зависимости от целей проводят селекцию на быстроту роста, устойчивость к болезням, вредителям и другим неблагоприятным факторам среды, качество ствола и древесины, урожайность и качество плодов (семян), смолопродуктивность, таннидность и др. 

Теоретической основой селекции является генетика (от греч. genesis — происхождение) — наука о наследственности и изменчивости живых организмов и методах управления ими. Единицей наследственности принято считать ген (от греч. genos — род, происхождение) — дискретный наследственный фактор, как его определил Г. Мендель. Термин ген предложен В. Иоганнсеном в 1909 г. Совокупность генов данной клетки или организма составляют его генотип. Имена выдающихся генетиков Г. Менделя, А. Вейсмана, В. Иоганнсена, Т.Г. Моргана, Дж. Уотсона, Ф. Крика, А.С. Серебровского, Н.И. Вавилова и других вошли в историю науки. Более подробно история развития генетики (в том числе лесных древесных пород) и ее основных положений изложена ранее (А.П. Царев, С.П. Погиба, В.В. Тренин, 2000). 

Особый вклад в синтез теоретических достижений генетики и практических успехов селекции внес вьщающийся русский ученый XX в. Н.И. Вавилов (1887-1943 гг.). Наиболее крупные его работы: "Закон гомологических рядов в наследственной изменчивости"; "Теория генцентров культурных растений"; "Учение об иммунитете". Любая из них могла бы обессмертить имя любого ученого. Но кроме этого он был крупным селекционером пшеницы, выдающимся организатором науки — первым директором Всесоюзного института растениеводства и первым президентом Всесоюзной академии сельскохозяйственных наук. Им лично и под его руководством было собрано и доставлено в СССР более 300 000 образцов культурных растений со всего мира. Эта коллекция до настоящего времени является мощным источником исходного материала для селекции. Он разработал концепцию вида как системы. На обложке скандинавского журнала "Hereditas" среди восьми выдающихся генетиков мира помещено и имя Николая Ивановича Вавилова. 

Н.И. Вавилов впервые сформулировал основные положения селекции как науки, разделив области исследования селекции и генетики. Он называл селекцию наукой об эволюции растений и животных, управляемой человеком. По его мнению, селекция как наука включает следующие теоретические разделы: 

· Учение об основных направлениях селекционной работы: селекция на иммунитет, селекция на продуктивность (урожайность), селекция на технические качества продукции (сахаристость, длина волокна, плотность древесины и т.п.) и др. 
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· Учение об исходном материале: его разнообразие, изменчивость, происхождение и т. п. (ботанико-географические основы селекции). 

· Учение о наследственной изменчивости (закономерности в изменчивости, учение о мутациях). 

· Учение о роли среды в выявлении сортовых признаков и свойств (сорт и среда, влияние отдельных факторов среды, учение о стадиях в развитии растений применительно к селекции). 

· Теория гибридизации (как в пределах близких форм, так и отдаленных видов). 

· Теория селекционного процесса (в зависимости от способа размножения, например: самоопылители, перекрестноопыляющиеся, вегетативно и апогамно размножающиеся растения). 

· Частная селекция отдельных видов и культур (селекция картофеля, сосны, ели, тополя и т. п.). 

Со времени формулирования этих направлений развитие исследований по селекции шло применительно к ним. 

Значение выведения новых сортов в сельскохозяйственном растениеводстве, садоводстве, цветоводстве не требует доказательств. В наше время уже всем понятно, что без лучших сортов растений и пород животных человечество не смогло бы себя прокормить. В лесном хозяйстве проблема селекции до недавнего времени игнорировалась, особенно у нас в стране, поскольку существовала возможность получения необходимых лесных продуктов с девственных лесов. В последние десятилетия ситуация меняется существенным образом. Ввиду недостаточности древесины и других продуктов леса развиваются новые отрасли хозяйства с целью восполнения дефицита. Ярким примером является плантационное лесоразведение. Плантации и у нас в стране, и за рубежом создаются на многих сотнях тысяч гектаров. Они требуют повышенных затрат по уходу и защите. Становится бессмысленным тратить огромные средства, чтобы выращивать неизвестно что. Посадочный и посевной материал должен быть генетически проверенным, высокопродуктивным, устойчивым и обеспечивать получение необходимых продуктов. 

Зеленое строительство, рекреационное, овражно-балочное и полезащитное лесоразведение также требуют определенных сортов лесных пород, которые можно получить только с помощью селекции. Поэтому развитию ее теоретических подходов, методических приемов получения улучшенного и сортового материала древесных пород, а также его репродукции и эффективного выращивания уделено основное внимание в предлагаемой книге. 

9

7 :: 8 :: 9 :: Содержание 

10 :: 11 :: 12 :: 13 :: 14 :: 15 :: 16 :: 17 :: Содержание 

1.2. История развития отечественных исследований по селекции лесных древесных пород

Селекция лесных древесных пород выделилась сравнительно недавно. Обстоятельный обзор ее развития дал А.И. Ирошников (1967). Он отмечает, что к началу XX века в лесоводстве накопилось множество фактов, свидетельствующих о неоднородности древесных пород, а также об изменчивости продуктивности и устойчивости лесных культур в зависимости от происхождения семян. Некоторые крупные лесоводы России (М.М. Орлов, С.З. Курдиани, Н.С. Нестеров и др.) призывали исследовать эти факты более детально. 

С.З. Курдиани (1910, 1912, цит. по А.И. Ирошникову, 1967) обосновал необходимость создания сети лесных селекционных станций и наметил следующие задачи их работы: 

· исследование лесоводственно-биологических особенностей отдельных пород, их варьирующей способности, отбор мутантов и географических рас; 

· испытание различных иностранных пород для их натурализации и отбора наиболее перспективных видов; 

· выведение новых рас, отличающихся качеством древесины, при устойчивости их против насекомых и грибов; 

· выработка новых специальных лесоводственно-селекционных методов, а также изменение существующих сообразно с потребностью лесного хозяйства. 

Еще в 1912 г. Н.С. Нестеров отмечал, что наследственность у лесных деревьев изучена очень слабо, а лесоводственная мысль в то же время сосредотачивается в основном только на оценке условий местопроизрастания. Отсюда в лесоводстве проявляется односторонняя тенденция придавать этим условиям решающее значение. Заметим, что она сохраняется у некоторых лесоводов и до наших дней. Н.С. Нестеров считал, что наследственность и искусственный отбор должны быть краеугольным камнем выращивания лесных деревьев. На необходимость изучения "природы пород" указывал и Г.Ф. Морозов. 

Из практических работ в области лесной селекции, проведенных в XIX веке и накануне первой мировой войны, следует отметить закладку географических культур сосны, лиственницы, ели и дуба (М.К. Турский, А.Н. Соболев, В.Д. Огиевский); изучение географических культур сосны (Н.С. Нестеров, В.Д. Огиевский); получение быстрорастущих гибридов между лиственницей японской и лиственницей европейской (С.З. Курдиани); изучение насекомоустойчивых рас дуба (С.З. Курдиани и А.П. Ильинский). 
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Дальнейшее развитие селекции лесных древесных пород получило в работах В.Н. Сукачева, Н.П. Кобранова, А.И. Колесникова и других. Большое значение для развития генетико-селекционных работ в сельском, а также лесном хозяйстве имела публикация в 1923 г. перевода книги Эрвина Баура "Научные основы селекции для сельских хозяев, садоводов и лесоводов" под редакцией крупного русского селекционера С.И. Жегалова. 

А.И. Ирошников (1967) выделил в развитии селекции в нашей стране три периода: 1921-1932, 1933-1953 и 1954-1967 гг. В соответствии с этой периодизацией работы, проведенные после 1967 г., можно отнести к четвертому периоду. В данном разделе эти работы будут охарактеризованы кратко, поскольку более детально они будут рассмотрены при изложении частной селекции по отдельным породам. 

Для первого периода характерно научное обоснование селекции древесных пород как проблемы важной для лесного хозяйства, а также разработка примерной программы и приемов селекции. Практические работы в эти годы сводились лишь к отдельным оригинальным исследованиям. 

Важной вехой в организации и направлении научно-исследовательских работ по лесной селекции в СССР явилась Всероссийская лесная конференция 1921 г. В числе других на ней были заслушаны доклады по селекции (В.Н. Сукачев и Н.П. Кобранов) и семеному делу (В.Г. Каппер и В.М. Борткевич). В опубликованных материалах конференции В.Н. Сукачев подчеркивал необходимость изучения законов генетики, поскольку их знание поможет избегать ошибок в селекции древесных пород, где эти ошибки более тяжелы, чем при селекции травянистых растений. 

Н.П. Кобранов (1925 и позже) видел в селекции лесных древесных пород важное средство для преодоления времени в лесоводстве, а также для сохранения и улучшения ценных форм, которые при интенсивной эксплуатации исчезают вследствие "отрицательной селекции". Это, кстати, актуально и для наших дней. Он показал эволюцию лесной селекции от акклиматизации через массовый и индивидуальный отбор к созданию новых форм путем внутривидовой и межвидовой гибридизации с использованием явления гетерозиса. Вслед за В.Н. Сукачевым Н.П. Кобранов подчеркивал, что селекционные работы в лесоводстве должны отличаться от селекции в растениеводстве. 

На первом этапе он предлагал изучение формового состава лесных пород и их эколого-лесоводственных свойств. В дальнейшем необходимо изучение наследования этих свойств во 
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втором-третьем поколениях, для чего Н.П. Кобранов рекомендовал производить искусственное самоопыление. Он, так же как В.Н. Сукачев, отмечал важность разработки способов вегетативного размножения лесных древесных пород. 

А.И. Колесников (1929, цит. по А.И. Ирошникову, 1967) считал необходимым организовать всестороннее исследование явлений изменчивости и наследственности у древесных пород. В частности, он предлагал провести выявление и детальное изучение естественных, а также полученных экспериментальным путем различных форм лесных пород с ненаследуемыми (модификационными) и наследственными особенностями. Он предлагал и ряд частных задач: изучение биологических особенностей полового размножения, изучение способности древесных пород к самоопылению и перекрестному опылению, постановку опытов по принудительному самоопылению, изучение способов вегетативного размножения, проведение опытных прививок. Он же показал преимущества индивидуального отбора и придавал большое значение методу инцухта и получению искусственным путем полиплоидных (триплоидных и тетраплоидных) форм. 

Рассмотренные работы В.Н. Сукачева, Н.П. Кобранова и А.И. Колесникова определили содержание, направление и методы исследований в области лесной селекции на длительный период. Многие их идеи не потеряли своего значения до настоящего времени. 

Кроме теоретических работ, в этот период были получены и некоторые практические результаты. Это данные В.Н. Сукачева по изменчивости ели и ивы, о происхождении и гибридизации лиственниц; Н.П. Кобранова о поздно- и ранораспускающейся, а также мелкоплодной формах дуба; П.С. Погребняка, А.С. Мачинского, П.К. Фальковского, А.И. Колесникова и Ф.Н. Харитоновича о расовом составе дуба и некоторых вопросах его биологии; Н.И. Кузнецова и А.П. Ильинского об ареалах лиственниц. П.Д. Троицкий показал, что у каждой древесной породы существует четыре фенологические формы (расы). В пределах рано- и позднораспускающихся форм им выделены раннеосенние и позднеосенние. Он обратил внимание на разную лесоводственную ценность этих форм. В.Н. Андреев уже в двадцатых годах впервые в дендрологии использовал закон гомологических рядов Н.И. Вавилова. Его вывод о том, что произрастающие у нас дубы показывают параллельную изменчивость, указывал на перспективность использования этого закона при изучении формового разнообразия древесных пород. 

В 1928-1932 гг. в Тростянце (Сумская область, Украина) по программе А.И. Колесникова Ф.Д. Белентьев, В.В. Гурский, А.Б. Жуков и П.К. Фальковский заложили наиболее представительные 
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географические и экологические культуры сосны, ясеня и дуба. Параллельно изучались климатические расы в географических культурах сосны и лиственницы, заложенных В.Д. Огиевским (С.А. Самофал, С.З. Никонов). 

Большое методическое значение имели первые опыты по самоопылению и скрещиванию дуба, лиственницы, сосны, липы, ивы и других пород (А.С. Мачинский, А.И. Колесников, Д.Н. Бекетовский, О.В. Федорова-Саркисова, С.С. Пятницкий). 

Получен ряд результатов и по вегетативному размножению. АИ. Колесников выполнил удачные прививки черенков с цветочными почками, взятых со старых деревьев дуба и липы. Черенки прививались в расщеп на 1-2-летние сеянцы. Ряд эффективных приемов прививок лесных древесных пород, в том числе способом вприклад, предложил Н.И. Кичунов. А.И. Колесников и Н.К. Вехов добились хороших результатов по зеленому черенкованию многих лиственных пород. 

Второй период начался с организации специальных коллективов и лабораторий, занявшихся систематическим исследованием многих вопросов лесной селекции и разработкой научных основ лесосеменного районирования европейской части страны. В 1933-1934 гг. В.Н. Сукачев вновь возвращается к проблемным вопросам лесной селекции. Он дает оценку основных лесообразующих пород с точки зрения перспектив их селекции на быстрый рост. Вместе с тем он отмечал, что, несмотря на большое значение надлежащего выбора пород, сбора семян в лучших по качеству лесных массивах, учета влияния происхождения семян и организации правильного семенного хозяйства, эти действия еще нельзя назвать селекцией, то есть получением новых пород и рас, значительно более отвечающих потребностям человека. Он также считал важной задачей селекции разработку способов вегетативного размножения, а также предложил испытать новейшие методы экспериментального мутагенеза. 

На этом этапе в 30-х годах во многих научно-исследовательских учреждениях страны (Центральный НИИ лесного хозяйства, Московский НИИ лесного хозяйства, Всесоюзный НИИ агролесомелиорации, Украинский НИИ лесного хозяйства и др.) были организованы отделы и лаборатории по селекции и интродукции. Внимание их научных коллективов длительное время было сосредоточено на технических (ива, бересклет, дуб пробковый, орехи) и быстрорастущих лиственных породах (тополь, осина). Из аутохтонных хвойных исследовалась только лиственница. В то же время ряд высокоценных видов (сосна обыкновенная и сибирская, ель, береза и другие), занимающих огромные пространства и образующих коренные 
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насаждения, оставался вне поля зрения селекционеров. Они считались медленнорастущими и неперспективными для селекции. Не всегда была объективной и оценка быстроты роста и продуктивности отдельных пород. Зачастую они завышались. 

В 1933-1953 гг. усилия многих селекционеров были направлены на получение межвидовых гибридов (В.Н. Сукачев, А.С. Яблоков, П.Л. Богданов, Н.В. Дылис, Ф.Л. Щепотьев и др.), разработку приемов вегетативного размножения древесных растений (Л.Ф. Правдин, Н.К. Вехов, ДА. Комиссаров, Б.В. Гроздов, А.И. Северова, Р.Х. Турецкая и др.), изучение климатических рас, главным образом сосны (Ф.И. Фомин, В.М. Обновленский, и др.). 

В 1948 г. В.Н. Сукачев (1972) еще раз обращает внимание на необходимость изучения формового разнообразия лесных пород. Наиболее значительные исследования формового состава проведены в этот период у ивы (В.Н. Сукачев), дуба (С.С. Пятницкий, А.Б. Жуков, В.Е. Вихров, М.М. Вересин и др.), бересклета (Р.Ф. Кудашева, Ф.Л. Щепотьев, А.И. Стратонович, Ф.Н. Харитонович, С.Н. Моисеенко, Л.Н. Делоне, И.Д. Юркевич и др.), лещины (О.Г. Каппер, М.М. Вересин и др.). 

В ЦНИИЛХе и УкрНИАЛМИ в 30-х годах были начаты работы по изучению кариотипа и получению мутантов и полиплоидов с помощью рентгеновских лучей и колхицина (В.Н. Сукачев, И.Н. Никитин, С.С. Пятницкий, А.П. Ермоленко, Д.А. Комиссаров и др.). Однако эти работы в связи с дискриминацией генетических исследований были прекращены. И наоборот, был широко разрекламирован такой прием, как "вегетативная гибридизация", несмотря на имеющиеся многочисленные доказательства, что при этом не происходит формирование новых организмов. 

Развитие теоретических исследований в рассматриваемый период было весьма замедленным, особенно после августовской сессии сельскохозяйственной академии (ВАСХНИЛ) 1948 г. Директивно распространялись как "единственно научные" сомнительные идеи о происхождении видов, об адекватной изменчивости, о переделке природы организмов и другие. Кропотливые систематические исследования изменчивости растений, их особенностей, наследования и наследуемости признаков и свойств в эти годы часто подменялись общими рассуждениями о ведущей роли среды. Гипертрофирование внешних факторов и умаление значения генотипических свойств сказалось на содержании и методах работ. Строгие эксперименты иногда подменялись случайными наблюдениями, объектами исследований часто являлись растения неизвестного происхождения, принижалось значение биометрии и т.п. 
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Однако, несмотря на сложные условия и одностороннее развитие биологической науки, в эти годы в области лесной селекции проведена сравнительно большая работа. Кроме уже упомянутых исследований следует отметить работы по гибридизации лиственниц (В.Н. Сукачев, А.С. Яблоков, А.В. Альбенский, Н.В. Дылис, Р.Ф. Кудашева), тополей (А.С. Яблоков, A.M. Березин, А.В. Альбенский, П.Л. Богданов, М.М. Вересин, Н.А. Коновалов, Г.П. Озолин), дуба (С.С. Пятницкий), орехов (А.С. Яблоков, А.П. Ермоленко, Ф.Л. Щепотьев, М.М. Вересин), сосны (С.А. Самофал), березы (А.Я. Любавская), лещины (А.С. Яблоков, Ф.А. Павленко), ильма и вяза (В.М. Ровский, Г.П. Озолин). В этот же период в естественных насаждениях выделен ряд ценных форм: шарьинская и обоянская гнилеустойчивые осины (А.С. Яблоков, С.П. Иванников), ксерофитная форма сосны (Л.Ф. Правдин), солеустойчивые формы сосны, березы и осины (И.А. Крупенников), амурская быстрорастущая форма даурской лиственницы (Н.В. Дылис), высокогуттоносные формы бересклета (Р.Ф. Кудашева). 

В начале 50-х годов внимание многих научно-исследовательских учреждений было привлечено к разработке научных основ лесосеменного районирования. Одновременно с изучением географических посадок М.К. Турского, В.Д. Огиевского и А.И. Колесникова были заложены новые географические культуры ценных лесообразующих пород. Всесоюзный НИИ лесоводства и механизации лесного хозяйства (под руководством А.С. Яблокова) заложил географические культуры сосны в Московской и Ростовской областях и дуба в Краснодарском и Ставропольских краях, Воронежской и Московской областях и Башкирской АССР. Воронежский лесотехнический институт создал большую коллекцию сосны и лиственницы в Воронежской области (М.М. Вересин, Р.И. Дерюжкин, В.И. Носков). Институт леса АН СССР заложил географические посадки сосны в Московской области (Л.Ф. Правдин). УкрНИИЛХА создал культуры лиственницы в Тростянце (В.В. Гурский), а Виноградовский лесхоз Московской области — в Бронницком лесничестве (П.И. Дементьев, под руководством В.П. Тимофеева). 

Третий период характеризуется широкой постановкой изучения формового разнообразия лесообразующих пород, разработкой теории и началом внедрения в лесное хозяйство элементов элитного семеноводства. Этот этап совпадает с постепенным возобновлением генетических исследований. Для него свойственны: 

· o систематическое изучение формового состава наиболее ценных лесообразующих, плодовых и технических древесных и 
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кустарниковых растений практически во всех основных районах интенсивного лесного хозяйства; 

· работы по гибридизации, завершающиеся производственными испытаниями новых форм, и изучение естественной гибридизации; 

· признание и применение в практике лесного хозяйства теоретических положений о плюсовых деревьях и создание из их клонов семенных прививочных плантаций; 

· поиск методов оценки селекционного материала; 

· возобновление работ по экспериментальной полиплоидии и мутагенезу. 

Все эти исследования нашли отражение в публикациях Л.Ф. Правдина и А.С. Яблокова. На рис. 1.1 (см. вклейку) приводятся портреты наиболее известных отечественных лесных селекционеров работавших в XX веке. Основной вклад некоторых из них описан в работе М.М. Вересина (1988). Другие ждут своего исследователя. 

На развитие селекции лесных древесных пород в последней трети XX века существенным образом повлияли три события. В области высшего образования переломным моментом можно считать разработку и принятие новой вузовской программы по лесной селекции, подготовленной М.М. Вересиным в 1965-1966 гг. Второе событие в интенсификации исследований на новой методической основе связано с Всесоюзным совещанием по лесной генетике, селекции, семеноводству и интродукции (Петрозаводск, 1967). В его организации активное участие приняли Л.Ф. Правдин, В.И. Ермаков, М.М. Вересин и другие отечественные ученые. Третьим важнейшим событием было создание в г. Воронеже Центрального научно-исследовательского института лесной генетики и селекции (ЦНИИЛГиС). Все это способствовало активизации генетико-селекционных исследований и в других научных организациях и вузах страны. 

Здесь можно только кратко повторить наиболее значимые достижения этого этапа, уже отмеченные А.П. Царевым, С.П. Погибой и В.В. Трениным (2000). С конца 60-х годов и особенно после организации в 1971 г. ЦНИИЛГиС резко активизировались исследования по различным направлениям генетики и селекции лесных древесных пород. Так, по цитогенетическим и цитоэмбриологическим исследованиям известны работы ряда авторов из разных научных учреждений (Е.Н. Муратова, М.В. Круклис — в Сибири; А.К. Буторина, Л.С. Мурая и другие — в Воронеже; Г.М. Козубов, В.В. Тренин и другие — в Карелии). Изучение мутагенеза и полиплоидии осуществляли Е.Н. Самошкин, Е.М. Гуляева, О.С. Машкина и другие; культуры клеток и клеточных тканей — Г.П. Бутова и др. 
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Значительные работы по исследованию и сохранению генофонда природных популяций проведены С.А. Мамаевым, А.И. Ирошниковым, А.К. Махневым, В.П. Путенихиным и др. Разработкой методов генетической оценки лесных древесных пород занимались В.А. Драгавцев, В.М. Роне, С.А. Петров, Ю.Н. Исаков и другие, ранней диагностики — И.В. Рутковский, Ф.А. Чепик, Р.Г. Шеверножук и др. Подведены итоги изучения климатипов, и под эгидой Гослесхоза СССР заложена новая серия географических культур основных лесообразующих пород (Е.П. Проказин, А.И. Ирошников, A.M. Шутяев, В.И. Мосин, И.Н. Патлай и др.). По результатам этих работ опубликовано всесоюзное руководство (Лесосеменное районирование основных лесообразующих пород в СССР, 1982). 

При Министерстве сельского хозяйства СССР была организована служба по государственному сортоиспытанию лесных древесных пород. Подготовлены программные и методические документы по проведению сортоиспытания как некоторых быстрорастущих, так и основных лесообразующих пород (Н.В. Старова, А.П. Царев, А.И. Ирошников и др.). 

По вопросам частной генетики и селекции отдельных древесных пород работала целая плеяда исследователей во всех регионах страны. Можно отметить только некоторых, именно тех, кто осуществил масштабные опыты по гибридизации и вывел практически значимые гибриды лесных древесных пород. Среди них М.М. Вересин, В.И. Ермаков, А.Я. Любавская, Н.В. Старова, С.П. Иванников, В.В. Иевлев, Ю.Н. Исаков, М.К. Улюкина, Р.П. Царева. Интересные подходы по генетико-селекционному улучшению хвойных лесов в некоторых регионах России предложены в работе Л.Ф. Семерикова, Ю.Н. Исакова и др., 1998. 

В селекции лесных древесных пород определяются направления и приоритеты. Более детально часть из этих проблем будет рассмотрена в последующих разделах книги. 
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1.3. Программные подходы в селекции лесных древесных пород

Эффективность селекции той или иной породы во многом зависит от четкого представления цели, то есть конечных результатов работ, а также путей и возможности ее достижения (Н.И. Вавилов, 1987). Эти и другие аспекты должны быть увязаны в целевых программах селекции по каждой хозяйственно ценной лесной породе. Для различных древесных пород в мире разработано множество программ и программных подходов. Среди них можно отметить 
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программы селекции ели (В. Karlsson, О. Rosvall, 1995), сосны скрученной (Т. Ericsson, 1995), тополя (А.П. Царев, 1988) и др. Эти программы должны иметь следующие составляющие: 

· разработку модели сорта или, как писал Н.И. Вавилов, "идеального сорта" для определенного целевого назначения и зоны культивирования; 

· изучение исходного естественного и созданного искусственно материала для селекции; 

· разработку или выбор метода селекции и получение новых форм древесных пород; 

· изучение или первичное сортоиспытание (сортоизучение) полученного потомства и отбор представителей наиболее полно отвечающих целям селекции; 

· первичное размножение селекционного материала для широкомасштабного испытания; 

· конкурсное (ведомственное или станционное) испытание в различных экологических условиях и отбор лучших кандидатов в сорта; 

· государственное районирование лучших сортов; 

· размножение перспективных и районированных сортов и использование их в практических целях. 

Эти составные части могут быть более дробными или укрупненными соответственно целям и возможностям селекционера. В зависимости от породы, ее изученности и цели селекции программы могут конкретизироваться и уточняться. Однако в любом случае, приступая к разработке проекта и осуществлению программы селекции какой-либо породы в том или ином регионе, селекционер должен четко представлять идеал сорта, который он стремится создать. Очевидно, что этот идеал не может быть одинаковым для разных зон и условий местопроизрастания. 

В лесном хозяйстве сорта могут быть разных типов: комплексные, специализированные, предназначенные для широкой амплитуды экологических условий и для узкой, для экстенсивных, нормальных и интенсивных условий возделывания и др. В нашей стране будет отдано предпочтение скорее всего сортам комплексного типа, дающим эффект в широком диапазоне экологических условий при стандартной агротехнике выращивания. Разумеется, что такой подход не исключает селекции сортов и других типов: для узкой амплитуды экологических условий, интенсивного типа выращивания и т. п. 

При всем различии в их назначении большинство сортов лесных древесных пород должны отличаться улучшенными характеристиками и иметь следующие признаки: 
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· высокую продуктивность (по селектируемому признаку) в условиях данного региона; 

· высокую экологическую стабильность в смысле пригодности сорта для возможно более широкой амплитуды экологических условий; 

· высокую зимостойкость (особенно в северных районах); 

· устойчивость к почвенной и атмосферной засухе (особенно в южных районах); 

· повышенную ветроустойчивость и устойчивость против снеговала и снеголома; 

· устойчивость к корневой и стволовой гнили, раковым заболеваниям, ржавчине, фузариозу и другим болезням; 

· устойчивость к энтомовредителям; 

· как правило, наличие ровного полнодревесного ствола (для отдельных целей этим требованием можно пренебречь); 

· нормально развитую крону, желательно с тонкими сучьями, если сорт предназначен для производства пиловочника; 

· высокую плотность древесины и значительное содержание механических тканей (для отдельных применений может потребоваться рыхлая легкая древесина); 

· высокое содержание целлюлозы, длинное волокно и высокое отношение длины древесинных волокон к их ширине у сортов, используемых в производстве древесины для целлюлозно-бумажной 

· промышленности; 

· декоративность древесины, стволов, ветвей, кроны (пирамидальность или плакучесть), листовая окраска, высокая газообменная способность и другие свойства у сортов, предназначенных для 

· декоративных целей. 

Специализированные сорта могут цениться и за другие качества, например: выход живицы; содержание таннидов; медоносность; урожай и качество орехов, плодов, семян; содержание салицила и других ценных компонентов. 

На основании имеющегося опыта и ожидаемого потенциала выводимых сортов разрабатывается модель или идеал сорта с соответствующими показателями, на достижение которых и направляются в последующем все усилия селекционеров. 

Второй важнейшей составной частью любой селекционной программы является изучение исходного материала видов. Оно предусматривает изучение видового и внутривидового потенциала, причем как естественного (разновидности, расы, формы, клоны и т. п.), так и искусственного (гибриды, мутанты, сомаклоны и т. п.). Вопросы изучения исходного селекционного материала в селекции 
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лесных древесных пород, а также выбора или разработки методов селекции, сортоизучения, размножения, сортоиспытания и другие аспекты программ селекции будут более детально рассмотрены по мере дальнейшего изложения материала настоящей книги в соответствующих разделах. Поскольку селекция лесных древесных пород в настоящее время является системой методов и приемов получения форм и сортов с желательными признаками, авторы считают целесообразным в дальнейшем придерживаться этапов и принципов, изложенных в этом разделе. 
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1.4. Биологическая изменчивость. Исходный материал для селекции лесных древесных пород

1.4.1. Изменчивость живых организмов

Изменчивость — это процесс возникновения различий между особями по ряду признаков (размеры, форма, окраска, химический состав и пр.). Наряду с наследственностью и отбором она является основой органической эволюции. Более подробно явление изменчивости и методы ее изучения были уже рассмотрены авторами (2000). Здесь необходимо вспомнить основные положения, которые характерны для изменчивости, поскольку этот параметр является одним из важнейших для эффективной селекции. 

Выделяют изменчивость качественную (олигогенную, альтернативную), основанную на изменчивости по качественным признакам, и количественную (полигенную, непрерывную, флуктуирующую), основанную на изменчивости по количественным признакам. 

Качественные признаки контролируются, как правило, одним или немногими генами, действие которых четко отделено от действия ненаследственных факторов. Различия по качественным признакам устанавливаются непосредственно путем наблюдения или сравнения без применения измерения или взвешивания. Качественные признаки обладают прерывистой изменчивостью. Описываются они по принципу "есть — нет": опушенный — неопушенный, окрашенный — бесцветный, трещиноватый — гладкий, пирамидальный — раскидистый. Большая часть качественных признаков при гибридизации наследуется в соответствии с законами Г. Менделя. Отсюда и наследственная качественная изменчивость обусловлена индивидуальным или комбинированным действием одной или нескольких пар аллелей, расщепление по которым подчиняется менделевским закономерностям. 
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Количественные признаки (мерные, полигенные) контролируются суммарным действием большого числа генов. Эти признаки могут быть определены путем измерения, взвешивания, подсчета. Вследствие полигенного контроля и большой модификационной изменчивости под влиянием условий внешней среды количественные признаки обладают непрерывной изменчивостью. Они могут быть описаны по принципу "больше — меньше", т.е. один и тот же признак, присущий разным особям или формам, имеет различную степень выражения. К количественным признакам относятся: диаметр и высота ствола, прирост и запас, угол прикрепления сучьев, плотность древесины, урожайность семян и т.п. Проявление количественных признаков в значительной степени зависит от условий внешней среды. 

Изменчивость органически присуща всем живым существам. Немецкие лесоводы еще в XIX веке констатировали, что у каждого дерева свое лицо. Ботаники попытались упорядочить результаты этой изменчивости. Так, Н.И. Вавилов, В.Н. Сукачев и др. вслед за исследованиями Ч. Дарвина, Э. Цедербауэра и голландского ботаника Я.П. Лотси показали, что виды слагаются из большого числа биотипов (форм), которые отличаются как морфологическими, так и физиологическими особенностями. Было установлено, что виды могут быть крупными или мелкими. Первые Лотси называл "линнеонами" в честь К. Линнея, а вторые — "жорданонами" в честь французского ботаника Жордана, который первым попытался вычленить из установленного К. Линнеем вида крупки весенней (Draba verna L.) до 200 мелких наследственных форм, принимаемых им за виды. 

Среди систематиков до сих пор идут споры об объеме и отличительных признаках такой основной систематической категории, как вид. Однако постепенно на смену представлениям о неделимом монотипном виде приходит понятие о политипической структуре вида, сторонниками которой были и наши ученые В.Н. Сукачев и Н.И. Вавилов. 

В.Н. Сукачев отмечал среди внутривидовых следующие категории: 

· экотипы — наборы биотипов, отвечающие определенным условиям существования, включающие климатипы, эдафотипы, ценотипы — как результат групповой изменчивости; 

· лузусы — формы, отличающиеся какими-либо признаками, но не обладающие определенным ареалом или не относящиеся к определенным экотипам, например красно- и зелено-шишечные формы ели; 

· аберрации — редкие резко уклоняющиеся формы: змеевидные, плакучие и т. п.; 

· экады — ненаследственные формы, или модификации. 
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Для практической селекции очень большое значение имеет закон гомологических рядов в наследственной изменчивости, сформулированный Н.И. Вавиловым в 20-е годы и доложенный в Саратове на III Всероссийском съезде селекционеров в июне 1920 г. Сущность закона заключается в том, что признаки близкородственных видов и даже родов изменяются параллельно. Например, плакучие и пирамидальные формы есть и у тополя черного, и у тополя белого. Более того, и у рода тополя в целом, и у рода ивы, и у других родов древесных растений. Таким образом, зная формовое разнообразие одного вида или рода, можно прогнозировать его у родственных видов. 

В последние десятилетия изменчивость лесных пород стали изучать на биохимическом уровне. При этом исследуются изозимы (аллозимы), антигены, терпены и другие вещества. 

Изозимы — это множественные формы энзимов (специализированных белков, которые ускоряют биохимические реакции), синтез которых контролируется более чем одним геном, в то время как аллозимы — альтернативные формы фермента, кодируемые различными аллелями одного и того же гена. К настоящему времени для самой изученной в этом плане сосны обыкновенной исследовано 26 систем энзимов, для дуба — немногим более 10 (W. Prus-Glowacki, 1991; A. Zanetto et all., 1994; R. Bacilieri et all., 1995). К числу наиболее часто используемых систем энзимов относятся эстераза, глутаматоксалат-трансминаза, лейцин амино-пептидаза, кислая фосфа-таза, рибонуклеаза, алкоголь дегидрогеназа, малат дегидрогеназа, глутамат дегидрогеназа, шикимат дегидрогеназа, пептидаза, фосфоглюкоизомераза и др. Исходят из того, что эти энзимы кодируются определенными локусами или аллелями. Общее число энзиматических локусов, описанных, например, для Pinus sylvestris, колеблется от 37 до 54, а число аллелей, кодированных в локусах, — от 90 до 110. Определение энзимов производят в крахмальном геле с помощью электрофореза. Аллели обозначаются номерами от катода к аноду. 

По результатам электрофоретического анализа гомогената энзимов производят вычисления на видовом, внутри- и межпопуляционном и организменном уровнях. Учитывают число аллелей, генное разнообразие, эффективное число аллелей и др. Подсчитывается статистическое число аллелей на локус (Ар), наблюдаемая гетерозиготность (Нор), ожидаемая гетерозиготность (Hep) и эффективное число аллелей (Аер). 

Как и все биохимические исследования, эти методы требуют узкой специализации персонала, недешевых лабораторного 
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оснащения и расходных материалов. Поэтому они могут быть использованы только в немногих научных организациях. Более детальное их описание дано в (кроме уже цитированных) работах В.А. Духарева (1978); Г.Г. Гончаренко, В.Е. Падутова (1988); Н. Hattemer et al. (1993); A. Kremer, R.J. Petit (1993) и др. 

Однако эти методы не всегда отражают реально существующее разнообразие и изменчивость признаков. Так, А.И. Ирошников (1996) отмечает контрастность характеристик межггапуляционной изменчивости видов с обширными ареалами (сосен обыкновенной и сибирской, лиственницы сибирской), полученных по материалам изоферментного анализа, с одной стороны, и результатами испытания потомств популяций в географических культурах, созданных в разных регионах, с другой стороны. Если в первом случае фиксируется как правило 3-5%-ный (0,5-12%-ный) уровень межпопуляционной генетической изменчивости, то во втором — он достигает 20-30% и более. У ряда популяций (как маргинальных, так и из оптимума произрастания вида) происходит полная элиминация потомства при его выращивании в контрастных условиях в пределах ареала. Очевидно, что требуются дальнейшие исследования как по уточнению методов, так и по их приближению к реально существующей изменчивости фенотипов в пределах ареалов видов. 

Пионерные работы с антигенами у сосны обыкновенной были осуществлены в серологических опытах М. Хагманом (М. Hagman, 1967, 1977, цит. по W. Prus-Glowacki, 1991). Однако из-за трудоемкости этих методов они находят применение в основном при специфических исследованиях. Например, когда надо различить генотипы, которые другими методами различить не удается. 

Терпены широко распространены в растениях. Так, у сосны обыкновенной идентифицировано 11 монотерпенных соединений: альфа-пинен, бета-пинен, мирцен, лимонен, бета-фелландрен, сабинен, дельта-3-карен, трициклен, камфен, терпинолен и транс-бета-оцимен. Они использовались в качестве генетических маркеров при исследовании генетического состава популяций лесных древесных пород (А.Е. Squillace, 1976, цит. по W. Prus-Glowacki, 1991; А.В. Чудный, 1979; А. И. Чернодубов, 1999 и др.). 

В общем виде изменчивость можно выразить следующей формулой: 

σ2 Ph = σ2 G + σ2 E = σ2 A + NA + σ2 E = σ2 A + σ2 D + σ2 + σ2 I + σ2 E (1.1) 

где σ2 Ph — наблюдаемая фенотипическая изменчивость; σ2 G с — генотипическая изменчивость; σ2 E — изменчивость, обусловленная средой; σ2 A — аддитивная доля изменчивости в общей фенотипической изменчивости; σ2 NA — неаддитивная доля изменчивости; σ2 D — доля изменчивости, 
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обусловленная доминированием; σ2 I, —доля изменчивости, обусловленная эпистазом. 

Кроме того, фенотипическая изменчивость некоторыми исследователями (С. А. Мамаев) делится на: внутривидовую и внутриорганизменную, или эндогенную. 

Внутривидовая изменчивость подразделяется на: 

· индивидуальную — проявление дифференциации особей в пределах вида; 

· половую — зависящую от пола; 

· хронографическую (временную), включающую возрастную(онтогенетическую) и сезонную изменчивости; 

· экологическую, обусловленную воздействием на растение определенных факторов окружающей среды; 

· географическую — результат дифференциации вида в пределах ареала в широтном и меридиональном направлениях; 

· гибридогенную — на границах ареалов в местах спонтанной гибридизации. 

Эндогенная (или метамерная) изменчивость — это изменчивость органов (листьев, цветков, плодов, семян и т. п.) в пределах особи. В зависимости от уровня изменчивости тех или иных видов оценивается их исходный материал. Изучение изменчивости исходных популяций позволяет выбрать наиболее эффективный метод селекции. 
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20 :: 21 :: 22 :: 23 :: 24 :: Содержание 

24 :: 25 :: 26 :: 27 :: 28 :: 29 :: 30 :: 31 :: 32 :: Содержание 

1.4.2. Исходный материал для селекции лесных ревесных пород

Под исходным материалом подразумевают культурные и дикие формы растений, используемые для выведения новых сортов. Основными источниками исходного материала являются естественные (местные и интродуцированные) популяции, гибридные популяции, полученные на основе внутривидовых и отдаленных скрещиваний, инцухт-линии, индуцированные мутанты и полиплоиды (Г.В. Гуляев, В.В. Мальченко, 1983). 

Успех селекции обусловлен формовым разнообразием древесных растений. Лесные деревья настолько изменчивы, что почти невозможно найти два экземпляра, которые были бы полностью сходны по строению, внешнему виду и жизненным проявлениям (Э. Ромедер, Г. Шенбах, 1962). Чтобы ориентироваться в этом многообразии, ботаники делят растительный мир на классы, семейства, роды, виды, подвиды, разновидности и другие надвидовые и внутривидовые таксоны. 

Причиной фенотипического разнообразия являются внешние (среда) и внутренние (наследственность) факторы. Разграничить влияние среды и наследственности на формирование конкретного 
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фенотипа возможно только при постановке специальных опытов, в которых нормируется влияние среды или генотипа. Сила этих влияний могут быть самыми разными в зависимости от условий испытания, характера исследуемого материала и изменчивости изучаемых признаков. При этом различают изменчивость морфологических (форма ствола, кроны, корки; форма, длина, ширина, толщина и окраска хвои и листьев; цвет и форма цветков, шишек, семян, и т.п.), физиологических (фенологические признаки, рост и др.), качественных признаков, а также признаков устойчивости. 

Многообразие форм является результатом непрерывного мутационного процесса, отдаленного внутри- и межвидового скрещивания и полиплоидизации. Степень полиморфизма зависит от возраста видов, а также условий их произрастания. Филогенетически молодые и эволюционно старые виды характеризуются, как правило, меньшей внутрипопуляционной изменчивостью по сравнению с видами, находящимися в расцвете своего развития. Гетерогенность популяций обычно значительна в области оптимума вида. В экстремальных условиях изменчивость деревьев по ряду признаков выражена слабее, наряду с этим частота отдельных форм здесь бывает повышенной. 

За исключением случаев модификаций, связанных с влиянием биотических и абиотических факторов, полиморфизм популяций генетически обусловлен. Однако имеются значительные различия в степени генетического контроля тех или иных признаков. При этом выделяется группа константных, строго детерминированных признаков, не зависящих от внешних факторов, и группа лабильных признаков, изменяющихся в той или иной мере под влиянием среды. Характер изменчивости некоторых признаков у древесных растений зависит также от типа их онтогенеза. 

Фенотипическое проявление нормы реакции особей в каждом случае находится в определенных пределах, что связано с функциями соответствующих органов, обеспечивающих индивидууму жизне- и конкурентоспособность в довольно широких диапазонах среды произрастания. В изменении отдельных групп признаков наблюдаются корреляции. Последние отмечаются, в частности, между некоторыми морфологическими признаками древесных растений и физико-техническими свойствами древесины, интенсивностью их роста, смолопродуктивностью, устойчивостью к биотическим и абиотическим факторам и другим свойствам, имеющим важное хозяйственное значение. 

Многообразие форм древесных пород давно было подмечено ботаниками, садоводами и лесозаготовителями. На первом этапе дендрологов прежде всего интересовали резко уклоняющиеся 
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формы с декоративными свойствами, представляющие особую ценность для зеленого строительства. В течение XVII-XIX веков в парках и ботанических садах многих стран мира коллекционировали деревья с пирамидальной, плакучей, колонновидной, зонтикообразной, шаровидной, веерообразной, шатровидной как плотной, так и ажурной формами кроны; с причудливыми ветвлениями и изгибами стволов; разнообразными наростами и наплывами на ветвях и стволе; гладкой, отслаивающейся или мощной коркой; с признаками гигантизма или, наоборот, карликовости; с кустовидной или стелющейся формой; с различными окраской, деформацией (рассеченность, скрученность) и опушением листьев; с яркой окраской или аномалиями в развитии, размере и форме цветков, микро- и мегастробилов, плодов, шишек и др. Изучение формового разнообразия стимулировали и работы Н.И. Вавилова по параллельной изменчивости у древесных растений (табл. 1.1 и 1.2). 

Из всего многообразия селекционеры отбирают ценные в каком-либо отношении фенотипы и разрабатывают меры по их сохранению. При этом предлагается: а) выделение лесных генетических резерватов; б) сохранение отдельных площадей (в особенности изолятов) насаждений и деревьев (эталонных, плюсовых); в) создание испытательных (коллекционных) культур и кленовых архивов; г) создание банков семян, пыльцы и меристем (С.А. Мамаев и др., 1988). Более подробно проблема сохранения генетического фонда лесных древесных пород в местах естественного (in situ) и вне мест естественного (ex situ) произрастания (плантации, коллекции, архивы, банки семян, меристем, пыльцы и т.п.) рассмотрена ранее (А.П.Царев и др., 2000). 

К сожалению, в силу ряда причин не все из полученных и отмеченных в настоящей главе достижений нашли использование в производстве. Кроме того, в последние годы многие из направлений исследований пришлось свернуть из-за недостатка средств. Наблюдаются неблагоприятные тенденции и в других странах мира. Они заключаются в истощении невозобновляемых ресурсов, уменьшении биологического разнообразия, снижении доли лесопокрытой площади, вырубке наиболее производительных насаждений, развитии других неблагоприятных факторов, с одной стороны, и увеличении потребности в различных видах полезностей леса, с другой. Очевидно, что требуются какие-то меры по преодолению этих неблагоприятных тенденций. Необходимо наметить задачи ближайшего будущего (программа-минимум) и более отдаленного (программа-максимум). 
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Таблица 1.1 

Представленность отдельных форм у некоторых видов хвойных 

(по А. И. Ирошникову, 1995) 

	 
	Pinus
	 
	 
	Larix
	 
	 
	Picea
	 
	 
	Abies
	 
	 

	Форма
	sylvestris
	сеmbra
	sibirica
	decidua
	sukaczewii
	sibirica
	abies
	obovata
	orientalis
	alba
	sibirica
	nordmanniana

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11
	12
	13

	Формы по окраске и размеру хвои
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	Glauca, coerulea - голубая, сизая
	+
	+
	+
	 
	 
	+
	+
	+
	 
	 
	+
	+

	Alba, nivea - белая, белоснежная
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	+
	 

	Аигеа - золотистая
	+
	+
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	+
	+
	 
	+

	Albo (argenteo)-variegata (spicatd)— бело (серебристо) пестролистная (только кончики)
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	+
	+

	Aureo-variegata(spicatd) — желто-пестролистная (только кончики)
	+
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	+
	+
	+

	Macrophilla — длинно-хвойная
	+
	 
	+
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	+
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Продолжение табл. 1.1 

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11
	12
	13

	 
	 
	Формы по окраске молодых женских шишек
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	Chlorocarpa - зеленая
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+

	Erithrocarpa — красная
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+

	Bicolor, dichroa — двухцветная
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	 
	+
	+
	 

	 
	 
	Формы по характеру роста, ветвления и типу кроны
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	Tortuosa — покрученная
	+
	 
	+
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	Gibberosa, tuberosa — с наплывами на стволе и ветвях
	+
	+
	+
	 
	+
	+
	+
	+
	+
	 
	+
	 

	Multicaulis — многоствольная
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	 
	+
	 

	Monstrosa — без скелетных ветвей
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	+
	 

	Virgata — змеевидная
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	+
	 
	 

	Nana, pumila, pygmaea, depressa, humistrata - низкорослая, карликовая
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	 

	Repens, prostrata — стелющаяся, распростертая
	+
	+
	+
	+
	 
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	 

	Compacta - плотная
	+
	 
	+
	+
	 
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+

	Globosa - шаровидная
	+
	+
	+
	+
	 
	+
	+
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Окончание табл. 1.1 

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11
	12
	13

	Pendula, inversa, vimi-nalis, nutans - плакучая, свисающая, плетьевая, пониклая
	+
	 
	 
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+

	Fastigiata, pyramidalis,cupressiana - узко-пирамидальная, кипарисовидная, веретено-образная
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+

	Columnaris — колонно-видная
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+


Представленностъ отдельных форм у некоторых видов лиственных 

(по Л. И. Ирошникову, 1995) 

Таблица 1.2 

	Форма
	Quercus
	 
	Fagus
	 
	Betula
	 
	Alnus
	 
	Populus
	 
	Tilia
	 
	Acer
	 
	Ulmus
	 
	Fraxinus 
	Carpinus 

	 
	robur
	petraea
	silvatica
	orientalis
	pendula
	pubescens
	glutinosa
	incana
	tremula
	alba
	cordata
	platifillos
	platanoides
	pseudoplatanus
	laevis
	glabra
	excelsior
	betulus

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18
	19

	Формы по окраске, конфигурации и размеру листьев
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	Aurea; lutescens — золотистая, желтая
	+
	+
	+
	 
	 
	+
	+
	+
	 
	 
	 
	+
	 
	+
	+
	+
	+
	+
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Продолжение табл. 1.2 

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18
	19

	Rubra; coccinea — красная
	+
	 
	+
	 
	+
	+
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	+
	+
	+
	+
	 
	+

	Purpurea; atropurpureum — пурпупная, багрянистая
	+
	+
	+
	+
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	+

	Aureo-marginata - с желтой каймой
	 
	 
	+
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 

	Albo (argenteo) marginata — с белой серебристой каймой
	+
	+
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 

	Aureo-variegata — желто-пестролистная
	+
	+
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	+
	 
	+
	 

	Albo (argenteo)-variegata — бело (серебристо) пестролистная
	+
	+
	+
	+
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	+
	+
	+
	+
	+

	Albo-marmorata (pinctata) — мраморовидная (точечная, крапчатая)
	+
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	 

	Heterophylla — разнолистная
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	+

	Macrophylla — крупнолистная
	+
	 
	+
	 
	 
	+
	+
	+
	+
	 
	 
	+
	+
	 
	 
	 
	+
	 

	Laciniata; dissectm; incisa — рассеченная, вырезная
	+
	+
	+
	 
	+
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	+
	+
	 
	+
	 
	+
	+

	Linearis; oblongifolia; angustifolia; lanceolata — ланцетная, линейная, узколистная, продолговато-листная
	+
	+
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 

	Pinnata; plumosa - перистая
	+
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	Crispus; undulata - курчавая, волнистая, вогнутая
	+
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 

	Quercifolia — дуболистная
	+
	 
	+
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	+
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Окончание табл. 1.2 

	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11
	12
	13
	14
	15
	16
	17
	18
	19

	Формы по характеру роста, ветвлению и типу кроны
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	Gibberosa; tuberosa — с наплывами на стволе и ветвях
	+
	 
	 
	 
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	 
	 
	 
	 
	+
	+
	+
	 

	Nana - низкорослая, карликовая
	+
	+
	+
	 
	+
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 

	Globosa; globularis; sferoides; umbraculifera - шаровидная
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	+
	 
	 
	+
	+
	 

	Pendula; tristis - плакучая, траурная
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	 
	+
	+
	+
	+
	 
	 
	+
	 
	+
	+
	+

	Fastigiata; pyramidalis — узкопирамидальная, кипарисовидная
	+
	 
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+
	+

	Columnaris — колонновидная
	+
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	+
	 
	 
	 
	+
	+
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Программа-максимум должна базироваться на главной идее отечественного лесоводства — неистощительности пользования, а также на идее западного мира об устойчивом лесоуправлении (sustainable forestry]. Она должна включать не только оптимальные технологии рубок и лесовосстановления, но и защиту ценного генофонда лесных древесных пород, а также выведение новых генотипов и сортов для его обогащения. 

Программа-минимум должна содержать практические рекомендации по ведению лесного хозяйства на ближайшие 10-20 лет, то есть показать, что можно сделать при объективном наличии вышеуказанных тенденций и сегодняшних реальных возможностей. Среди других приоритетов она должна включать углубление образования в области лесной генетики и селекции, сохранение ценного природного генофонда лесных древесных пород и долговременных производственных и опытных объектов, развитие теоретических и малотрудоемких прикладных исследований, обобщение имеющегося опыта и научных результатов в области лесной генетики и селекции. 

Реализация таких подходов позволит повысить продуктивность создаваемых насаждений и сохранить генетический потенциал лесных древесных пород для наших потомков. 
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24 :: 25 :: 26 :: 27 :: 28 :: 29 :: 30 :: 31 :: 32 :: Содержание 

32 :: Содержание 

Вопросы для самопроверки

1. Дайте определение селекции как науки. Назовите основные разделы селекции, которые сформулировал Н.И. Вавилов. 

2. Приведите задачи селекции лесных древесных пород в трудах русских ученых С.З. Курдиани, Н.С. Нестерова, Г.Ф. Морозова и практические результаты в этой области, полученные в канун первой мировой войны. 

3. Назовите основные периоды развития селекции лесных древесных пород у нас в стране после первой мировой войны. 

4. Осветите основные направления развития отечественной селекции лесных древесных пород в 1921-1932 гг. 

5. Покажите направления исследований и результаты по селекции лесных древесных пород в 1933-1953 гг. 

6. Раскройте содержание основных направлений исследований и достигнутых результатов в 1953-1967 гг. и в последующие годы. 

7. В чем заключаются программные подходы в селекции лесных древесных пород? 

8. Охарактеризуйте проблему изменчивости живых организмов. Покажите вклад в исследование проблемы Н. И. Вавилова, В. Н. Сукачева, С. А. Мамаева. 

9. Приведите краткую характеристику биохимических методов исследования разнообразия лесных древесных пород. 

10. Приведите формализованное представление об изменчивости в математическом выражении. 

11. Что такое исходный материал для селекции? Приведите примеры многообразия форм у различных лесных древесных пород. 
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33 :: 34 :: Содержание 

Глава 2. Методы лесной селекции. Отбор

Результативность селекции в первую очередь зависит от применяемых методов. К настоящему времени наиболее распространенными являются методы отбора и гибридизации. Кроме того, в последние годы активные работы ведутся по разработке методов полиплоидии, мутагенеза, культуры изолированных клеток и тканей, клеточной и генной инженерии и др. 

2.1. Виды отбора

При всех селекционных работах отбор является наиболее важным и решающим процессом. В его учение значительный вклад внесли Ч. Дарвин, С. Райт и И.И. Шмальгаузен. Различают естественный и искусственный отбор. 

Естественный отбор. Этот вид отбора происходит под действием климата (тепло, влага, свет, ветер), почвенных условий (мехсостав, физические, химические свойства, трофность и др.), влияния рельефа и живых организмов (паразитизм, конкуренция и др.). Естественный отбор искореняет все неприспособленные к данным условиям произрастания биотипы, оставляя только адаптировавшиеся расы или популяции, которые вовлекаются в селекционный процесс. Т.е. естественный отбор — это выживание более приспособленных организмов в борьбе за жизнь. В результате естественного отбора сохраняются любые жизненно важные признаки, действующие на пользу организма и вида в целом, и образуются новые формы и виды. Естественный отбор встречается в форме центростремительного (стабилизирующего), центробежного (дизруптивного) и линейного (направленного) отборов, а также в форме комбинаций этих видов отбора (И.И. Шмальгаузен, 1946; Н.П. Дубинин, 1986). 

Центростремительный (стабилизирующий) отбор — это отбор, при котором в случае сохранения среднего уровня условий среды обитания при репродукции сохраняются особи, выражение комплекса признаков у которых приближается к среднему для всей 
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популяции. Отклоняющиеся от модального типа особи элиминируются. Этот отбор сохраняет в популяции определенную однородность особей, то есть стабилизирует популяцию. 

Центробежный (дизруптивный, разрывающий) отбор — это естественный отбор, который осуществляется в том случае, когда исходная популяция является настолько неприспособленной к имеющимся условиям внешней среды, что практически любое отклонение особи от модального для популяции типа приобретает селекционные преимущества и поддерживается отбором в процессе репродукции. При дизруптивном отборе исходная популяция расчленяется на ряд менее объемных, но более узколокально приспособленных популяций. 

Линейный (направленный, движущий) отбор — это естественный отбор, когда при размножении преимущество получают формы с уклонением признаков в определенном направлении от среднего для популяции типа. В этом же направлении в процессе непрерывного линейного отбора сдвигается и модальный тип популяции. 

Искусственный отбор. Этот вид отбора проводится человеком. В результате этого отбора на основе наследственности и изменчивости создаются новые хозяйственно ценные формы и сорта, а также поддерживаются (сохраняются) признаки сорта в процессе его семеноводства. Различают бессознательный и сознательный (методический) искусственный отбор. 

Бессознательный отбор — это наиболее ранняя форма селекции, при которой человек сохранял лучшие и уничтожал худшие формы. При этом цель создания новых форм и сортов им не ставилась, и результаты отбора были непредвидимыми. 

Методический отбор — это сознательно применяемый человеком метод селекции, при котором заранее ставится цель создания сортов растений и пород животных с нужными признаками и свойствами. В основном методический отбор проводится по комплексу признаков, формирующих нужную для селекционера форму, и лишь в специальных случаях — по одному какому-нибудь признаку (односторонний отбор), но это, как правило, приводит к снижению общей жизнеспособности организма. 

Выделяют прямой и непрямой (косвенный отбор). Прямой отбор ведут по селективному признаку. Непрямой — по косвенному, который связан каким-либо образом с прямым. В пределах онтогенеза проводят так называемую раннюю диагностику развития признака, то есть пытаются оценить свойства селектируемых образцов на ранних этапах онтогенеза. 

Методический отбор делится на массовый и индивидуальный. 
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35 :: 36 :: 37 :: Содержание 

2.2. Массовый отбор

2.2.1. Теория массового отбора и возможность его использования в лесном хозяйстве

При массовом отборе выделяют множество индивидов, наиболее отвечающих задачам селекции, и размножают их совместно. В основе массового отбора лежит оценка фенотипа. Стихийно он применялся человеком с незапамятных времен, затем сознательно использовался при выведении многих высокопродуктивных сортов культурных растений и пород домашних животных. Он не утратил своего значения и в настоящее время, так как он наиболее прост и доступен, а также может нередко давать хорошие результаты. 

Однако этот тип отбора имеет и существенные недостатки, обусловленные тем, что по фенотипу трудно однозначно судить о генотипе отбираемых особей, от которого зависит эффективность отбора. Фенотип представляет собой результат взаимодействия генотипа и среды, а на большинство количественных признаков, интересующих селекционера, влияние последней весьма значительно. Кроме того, в фенотипе не проявляются рецессивные гены, находящиеся в гетерозиготном состоянии, но способные проявиться в потомстве. Ввиду этого массовый отбор, как правило, действует очень медленно, а иногда оказывается и вовсе безрезультатным. Последнее характерно главным образом для тех случаев, когда популяция, в которой ведется отбор, гомозиготная или почти гомозиготная по генам, определяющим отбираемый признак, то есть коэффициент его наследуемости близок к нулю. 

Хорошей иллюстрацией безуспешности отбора в гомозиготных популяциях, несмотря на наблюдаемую в них фенотипическую изменчивость, могут служить опыты Иоганнсена, проведенные еще в начале XX века. Он изучал изменчивость веса семян фасоли и действие отбора на этот признак. Семена в смеси, собранной с разных растений изучаемого им сорта, характеризовались значительной изменчивостью массы — приблизительно от 0,25 до 0,75 г (средняя масса около 0,5 г). Поскольку нормально фасоль размножается самоопылением, то все семена в этой смеси должны были быть гомозиготными. Однако генотипически они могли быть различными, поскольку происходили от разных родителей. То и другое подтвердилось результатами последующей работы. 

Из исходной смеси были отобраны и высажены семена разной массы. Растения, выращенные из наиболее тяжелых семян, дали тоже тяжелые семена (средняя масса около 0,66 г), а растения, 
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выращенные из легких семян, произвели легкие семена (средняя масса около 0,37 г). Т.е. отбор здесь был эффективным. Однако дальнейший отбор самых тяжелых и самых легких семян на протяжении шести поколений в пределах отдельных выделенных таким образом чистых линий оказался совершенно безрезультатным (рис. 2.1), хотя в каждой линии наблюдалась некоторая изменчивость массы семян. 

Следовательно, в гомозиготном материале отбор бессилен, так как там изменчивость зависит не от генетических, а от паратипических факторов. Чистые линии остаются константными до тех пор, пока их гомозиготность не будет нарушена возникшей мутацией. 

При проведении массового отбора по фенотипу в гетерозиготной популяции перекрестников изменение признака в желаемую сторону обычно идет относительно быстро в первых поколениях, а затем замедляется по мере того как отбираемые особи становятся все более гомозиготными по желательным генам. Однако иногда отбор по фенотипу остается эффективным в течение десятков поколений, как это бывает при высокой генетической гетерогенности популяций и большом числе отбираемых в каждом поколении особей, что препятствует наступлению гомозиготности (С.М. Гершензон, 1979). Учитывая значительную гетерогенность лесных древесных пород и трудность применения к ним других видов отбора, массовый отбор широко используется в их селекции. Выбор желательных, наиболее пригодных для селекции типов (как правило, небольшой процент), называют позитивным массовым отбором, а искоренение нежелательных форм — негативным. Последний не следует смешивать с отрицательно действующим отбором, когда из популяции удаляются наследственно ценные компоненты насаждения и сохраняются менее 
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Рис. 2.1. Иллюстрация безуспешности отбора в чистых линиях фасоли (по Иоганнсену). Цифры - средняя масса семян. (С.М. Гершензон, 1979.) 
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ценные (например, в результате так называемых выборочных или приисковых рубок). 

К негативному массовому отбору в лесных популяциях относятся: рубки ухода, когда в первую очередь удаляют наименее ценные, больные и худшие растения; сплошная рубка насаждений, не соответствующих местообитанию для предотвращения опасности распространения непригодных наследственных свойств через пыльцу; отбор в питомнике, когда удаляют нежелательные типы по ветвлению и устойчивости среди сеянцев и растений. 

При позитивном массовом отборе в лесном хозяйстве применяют разные методы: 

· отбор лучших географических происхождений, или юшматипов; 

· отбор лучших эдафотипов в пределах какого-либо географического района; 

· отбор лучших (плюсовых) насаждений; 

· отбор лучших (плюсовых) деревьев; 

· отбор лучших сеянцев в питомниках и семян по крупности и качеству. 

Ниже дана краткая характеристика этих видов массового отбора. 
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37 :: 38 :: 39 :: 40 :: 41 :: 42 :: 43 :: 44 :: 45 :: 46 :: 47 :: 48 :: 49 :: 50 :: Содержание 

2.2.2. Отбор географических происхождений, или климатипов

Изучение насаждений из привозных семян еще в XIX веке показало, что лучшим ростом и качеством отличаются насаждения, созданные из местных семян. Это было замечено при выращивании ели на Тимирязевской даче из семян, привезенных из Германии (Н.С. Нестеров, 1935, цит. по А.В. Альбенскому, 1959). В Воронежской области в культурах сосны, созданных из семян, импортированных из Германии (г. Дармштадт), вырастали большей частью так называемые "пьяные" деревья (М.М. Вересин, 1981). То же явление было отмечено и у других пород, например при выращивании ольхи черной в Германии из семян, привезенных из Бельгии, когда первоначально быстрый рост сменялся его притуплением и заболеванием деревьев в целом. 

Исключением из этого правила является южная Швеция, где насаждения ели из семян, привезенных из Средней Европы, растут лучше местных. Это объясняется тем, что после ледникового периода ель не могла проникнуть в южную Швецию с юга через Балтийское море, она постепенно продвигалась туда из северной Швеции через Финляндию, подвергаясь отбору суровым климатом. Наиболее быстрорастущие, но чувствительные к холоду биотипы, вероятно, выпали. В результате этого ели из южной Швеции растут 
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медленнее привозных (Э. Ромедер, Г. Шенбах, 1962). Имеются и другие исключения, когда интродуцированные географические экотипы растут лучше местных (М. Giertych, 1991). 

Для изучения влияния географического происхождения или "климатических экотипов" на рост, развитие, устойчивость и качество древостоев уже в начале XIX века были заложены первые опыты Луи-де-Вильмореном во Франции (1823-1832 гг.), М. К. Турским в России (1877-1891 гг.), Кинитцем в Германии (1877-1878 гг.), Цизляром в Австрии (1893-1896 гг.), Энглером в Швейцарии (1890), Шотте в Швеции (1903-1904 гг.), В.Д. Огиевским в Европейской части России (1910-1916 гг.) и др. Проанализировав результаты этих и других опытов, О. Г. Каппер (1946) впервые у нас в стране дал полную картину характера поведения климатических экотипов. Учитывая значение географического происхождения семян для лесного хозяйства, приведем хотя бы в сокращенном виде эти выводы, поскольку на них базировались все последующие исследования географических экотипов, по крайней мере, в нашей стране. 

1. Общие: 

· Главные лесные породы различного географического происхождения имеют ясно выраженные наследственные свойства по габитусу крон, ветвей и других морфолого-физиологических признаков. Это показали еще опыты Цизляра с силезской и тирольской лиственницами, Энглера и Мюнха с елью и др. 

· Переброска семян из одного климатического района в другой должна осуществляться на основании опытов по изучению климатических экотипов. 

· Лучший производственный эффект, наибольшую успешность и благонадежность имеют, как правило, посевы в посадках из местных семян. 

2. Биологические особенности климатипов: 

· o Фенология отдельных климатипов имеет свои особенности. Энглер в Швейцарии отмечал, что в 4-5-летнем возрасте разница во времени окончания роста у скандинавских и русских сосен, по сравнению со швейцарскими и южно-германскими, равна двум неделям, а в 6-7-летнем возрасте эта разница доходит до трех недель. В общем, начало вегетации разных климатипов зависит от хода весны. При наступлении сразу высоких температур вегетация начинается почти у всех климатипов (одновременно), тогда как медленное нарастание высоких температур весной вызывает развитие северных и южных форм в разное время. Окончание вегетации происходит у разных климатипов не одновременно. Более северные 

· климатипы заканчивают вегетацию раньше, а южные — позже. 
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· Отношение к крайностям температуры у отдельных климатипов различно. Шотте в Швеции отмечал большую повреждаемость морозом, а также большую искривленность стволов от навала снега у южных форм сосен по отношению к местным соснам. В.Д. Огиевский наблюдал большую устойчивость северных сосен в условиях Ленинградской области по сравнению с южными формами. Цизляр пришел к заключению, что перенос черешчатого дуба из умеренного климата в более теплый создает морозостойкие культуры. В то же время перенос дубов из теплой области в более умеренный климат усиливает опасность повреждения морозом дубовых культур. В большей части России однолетние сеянцы сосны с наступлением морозов принимают темно-фиолетовый оттенок хвои, что делает их более устойчивыми к морозам, тогда как западноевропейские 

· формы сохраняют ярко-зеленую окраску и нередко побиваются морозами. 

· Репродуктивная способность климатипов тоже различна. У северных форм при произрастании их в более южных условиях возраст возмужалости наступает раньше, причем количество шишек у северных форм меньше, чем у местных. 

· Северные формы сосны обыкновенной с более выраженным эпидермисом на хвое меньше повреждаются шютте, чем южные формы. 

· Семена северной сосны сохраняют свою всхожесть более продолжительное время, чем семена южной. 

· Требовательность к свету у климатипов различна. Для отдельных климатипов существует свой оптимум освещения. Так, в условиях Московской области, по Н.С. Нестерову, вологодская сосна 

· менее требовательна к свету, чем владимирская. 

· Северные климатипы более устойчивы к навалу снега из-за наличия у них более узких крон, что связано еще и с условиями освещения на севере. 

· Дифференциация стволов с возрастом наблюдается в связи с разным отношением к свету, к заморозкам, а также с разной формой кроны и другими свойствами. 

3. Изменчивость морфологических признаков у климатипов: 

· Форма кроны у деревьев северных климатипов узкая, часто пирамидальная, тогда как у южных форм она более широкая и раскидистая. 

· Длина хвои и листьев у северных форм более короткая, чем у южных форм. 

· Размеры шишек и длина семян у северных климатипов меньше, чем у южных. 
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· Цвет семян северных климатипов более светлый, чем у южных форм. 

· Более быстрый рост соответствует большей величине листьев. 

4. Анатомическая изменчивость климатипов: 

· Мощность покровных тканей — эпидермиса и гиподермы — в хвое сосны к северу увеличивается. По другим анатомическим признакам определенные тенденции О.Г. Каппер не выявил. 

6. Биохимические исследования климатипов: 

· Содержание смол увеличивается от северных к южным климатипам. 

· Содержание жиров уменьшается с севера на юг. 

7. Анализ роста климатипов: 

· Местные растения (в среднем) имеют наибольшие показатели прироста по высоте. 

· Дубы, полученные от быстрорастущих материнских деревьев, обнаруживают быстрый рост в высоту, если климат родины и климат места разведения не сильно отличаются один от другого. 

· Рост культур (в общем) тем более медленный, чем географически дальше на север, восток или юго-восток отстоят районы заготовок семян от района культур. 

· Перенос южных сосен в северные условия, в связи с длительной их вегетацией, приводит к уменьшению процента поздней древесины, а следовательно, и к большей рыхлости и ломкости ветвей 

· и деревьев. 

· Коэффициенты формы сосны (#2) увеличиваются от центральных районов на север и северо-восток и уменьшаются на запад, юго-запад и юго-восток. 

· Кривизна стволов сосны является признаком наследственного порядка и в то же время может иметь место при нарушении нормальных жизненных условий в результате переноса сосны из одних 

· климатических условий в другие. 

Однако О. Г. Каппер не ограничился этими выводами. Он проанализировал методы и условия закладки этих опытов и нашел целый ряд недочетов, которые предложил устранить в последующих работах. В частности, он обращал внимание на необходимость учета не только географических координат, но и экологических условий произрастания насаждений, из которых собираются семена, а также фиксации фенологических форм и даже отдельных деревьев. Он был категорически против составления опытных образцов путем перемешивания семян из разных популяций. Многие из его рекомендаций были учтены при закладке географических культур более позднего времени (М.М. Вересин, 1963; Р.И. Дерюжкин, 1969; 
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А.И. Ирошников, 1977; A.M. Шутяев, 1998 и др.). Накопленный опыт позволил определить оптимальные расстояния по переброске семян тех или иных лесных древесных пород. Усредненные данные, полученные в этих работах, колебались, например, для сосны, по М.М. Вересину (1963), от 300 до 600 км при переброске семян с севера на юг. При переброске их в обратном направлении расстояние уменьшается вдвое. При перемещении семян с востока на запад эти расстояния составляют 500-850 км, в обратном направлении тоже в два раза меньше. В горных районах допускается перемещение семян сверху вниз до 400 м; снизу вверх расстояние уменьшается в два раза. 

Более детально опыт по перемещению семян был обобщен в специальном издании "Лесосеменное районирование основных лесообразующих пород в СССР" (1982), на котором следует остановиться более подробно. В основу его, по информации разработчиков, положены следующие данные: результаты исследований внутривидовой изменчивости древесных пород в географических культурах и природных популяциях; материалы по изучению истории расселения видов в межледниковые периоды, численности популяции в разных частях ареала; наличие современных изоляционных барьеров; результаты исследования ареалов других видов растений-эдификаторов; особенности плодоношения в многолетнем цикле и качество семян; интегральная оценка природно-климатических факторов; физико-географическое, агроклиматическое, почвенное, геоботаническое, геоморфологическое, лесорастительное и лесохозяйственное районирование. 

Кроме того, при его разработке использованы результаты исследований географических культур (семенных потомств географически отдаленных популяций) и рекомендации по переброске семян и лесо-семенному районированию М.К. Турского, А.Н. Соболева, Н.С. Нестерова, В.Д. Огиевского, В.Н. Сукачева, С.А. Самофала, А.П. Тольского, А.И. Колесникова, В.В. Гурского, А.Б. Жукова, П.К. Фальковского, Ф.И. Фомина, В.М. Ровского, В.М. Обновленского, О.Г. Каппера, М.М. Вересина, А.С. Яблокова, Л.Ф. Правдина, В.П. Тимофеева, С.А. Ростовцева, Е.И. Еньковой и др. Районирование описано раздельно по породам, что связано с различиями в географическом распространении, экологическими особенностями и характером внутривидовой изменчивости главных лесообразующих пород. 

За основную единицу лесосеменного районирования принят лесосеменнойрайон, т.е. некоторая территория (в пределах ареала вида) со сравнительно однородными природными условиями и генотипическим составом популяций, с ясно выраженными природными 
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и лесохозяйственными особенностями, которые обусловливают общий характер основных мероприятий по организации лесного семеноводства и использованию однородного по наследственным свойствам семенного материала. Лесосеменной район в ряде случаев разделяется на несколько подрайонов, т.е. на территории, характеризующиеся большей однородностью лесорастительных условий и генотипического состава популяций. Лесосеменные районы расположены на территории одного или нескольких административных подразделений (республика, край, область) или их части. 

В пределах ареала вида лесосеменные районы не равноценны между собой по площади, представительству отдельных лесных формаций, перспективам развития семенной базы, лесокультурному фонду данной породы и т.п. Схемы лесосеменного районирования некоторых основных лесообразующих пород нашей страны, взятые из этого документа, приведены на рисунках 2.2 — 2.8. 

Для каждого лесосеменного района (подрайона) предусмотрено использование семян из популяций определенного эколого-географического происхождения. Предпочтение отдается семенам местных и смежных с ними популяций, наиболее адаптированных к природным условиям района. Под местными понимаются семена, собранные непосредственно в пределах лесосеменного района. Семена, заготовленные в других лесосеменных районах, называются инорайонными. 

В равнинных областях, отличающихся постепенным изменением биологических признаков деревьев, допускается переброска семян по территории всего лесосеменного района, а также между контактирующими районами и подрайонами. В горных районах, характеризующихся резким изменением условий местопроизрастания в зависимости от высоты местности, перемещение семян рекомендуется лишь в пределах 200-400 м по вертикали от места их заготовки. 

В каждом лесосеменном районе (подрайоне) семена предложено собирать раздельно по хозяйственным группам типов леса. В ценных массивах в семенные годы должен обеспечиваться полный сбор семян для последующего использования их в годы неурожая. Для древесных пород с отчетливо выделяющимися фенологическими формами семена заготавливают и используют раздельно по этим формам. 

В целом можно отметить, что в цитируемом документе отражен весь опыт, накопленный к тому времени в стране в данном направлении исследований. Указанное лесосеменное районирование было разработано по заданию Государственного комитета СССР по лесному хозяйству (приказ №29 от 6 февраля 1973) отраслевыми и 
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Рис. 2.2. Схема лесосеменного районирования сосны обыкновенной: граница лесосеменного района (цифрами обозначены районы); граница лесосеменного подрайона (буквами обозначены подрайоны).( Лесосеменное районирование... , 1982.) 
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Рис. 2.3. Схема лесосеменного районирования сосны кедровой сибирской и корейской: граница лесосеменного района (цифрами обозначены район); граница лесосеменного подрайона (буквами обозначены подрайоны).( Лесосеменное районирование... , 1982.) 
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Рис. 2.4. Схема лесосеменного районирования ели обыкновенной, сибирской, Шренка и тяньшанской: граница лесосеменного района (цифрами обозначены районы); граница лесосеменного подрайона (буквами обозначены подрайоны). ( Лесосеменное районирование... , 1982.) 
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Рис. 2.5. Схема лесосеменного районирования лиственницы Сукачёва, сибирской, Чекановского, Гмелина, Каяндера, охотской, амурской, курильской, Комарова, Любарского, европейской, японской, польской: граница лесосеменного района (цифрами обозначены районы); граница лесосеменного подрайона (буквами обозначены подрайоны).( Лесосеменное районирование... , 1982.) 
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Рис. 2.6. Схема лесосеменного районирования пихты сибирской, белой и кавказской: граница лесосеменного района (цифрами обозначены районы); граница лесосеменного подрайона (буквами обозначены подрайоны).( Лесосеменное районирование... , 1982.) 
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Рис. 2.7. Схема лесосеменного районирования дуба черешчатого: граница лесосеменного района (цифрами обозначены районы); граница лесосеменного подрайона (буквами обозначены подрайоны).( Лесосеменное районированию... , 1982.) 

академическими институтами лесного хозяйства и высшими учебными заведениям. Проект сводного лесосеменного районирования скоординирован и подготовлен: Всесоюзным научно-исследовательским институтом лесоводства и механизации лесного хозяйства (Е.П. Проказиным и Б.Н. Куракиным) — по сосне и ели в европейской части СССР; Институтом леса и древесины им. В.Н. Сукачева СО АН СССР (А.И. Ирошниковым) — по сосне и ели в азиатской части СССР, а также по сосне кедровой сибирской, лиственнице и пихте сибирской; Центральным научно-исследовательским 
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Рис. 2.8. Схема лесосеменного районирования бука европейского, восточного и крымского: : граница лесосеменного района (цифрами обозначены районы); граница лесосеменного подрайона (буквами обозначены подрайоны). ( Лесосеменное районирование... , 1982.) 
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институтом лесной генетики и селекции (A.M. Шутяевым) — по дубу; Тбилисским институтом леса (К.Д. Нацвлишвили) — по пихте кавказской; Украинским научно-исследовательским институтом лесного хозяйства и агролесомелиорации (П.И. Молотковым) — по пихте европейской и буку; Среднеазиатским научно-исследовательским институтом лесного хозяйства (М.Я. Парфеновым) — по саксаулу. 

Перечень исследователей, которые участвовали в разработке этого лесосеменного районирования по отдельным породам, насчитывает десятки фамилий. Их список приведен на с. 7 цитируемого сводного документа. Необходимо также отметить активную позицию и существенный вклад в организацию всего этого огромного дела работников тогдашнего Госкомлеса А.И. Новосельцевой и И.Н. Чеботарева. 

Учитывать влияние географического происхождения семян на рост насаждений важно не только для автохтонных пород, но в не меньшей степени и для интродуцированных пород. Так, исследование роста различных происхождений сосны скрученной (Pinus contortd) из Канады в Швеции показало, что различные происхождения в разных регионах Швеции показывают разный результат. При этом разница может достигать 60-70 м3/га по запасу в 18-летнем возрасте (К. Lindgren, 1993, цит. по Н. Hattemer, F. Bergmann, М. Ziehe, 1993). Следовательно, и при интродукции необходимо прежде всего определять наиболее пригодные части ареала интродуцируемой породы, перемещение репродуктивного материала из которых даст наибольший хозяйственный эффект. Этот аспект также был отражен в отечественном лесосеменном районировании. 

В рассмотренном выше сводном документе было подготовлено интродукционное районирование основных лесообразующих пород: а) в европейской части страны по четырем породам: лиственнице — Р.И. Дерюжкиным; ели — Б.Н. Куракиным, A.M. Шутяевым; сосне сибирской кедровой — М.В. Твеленевым, В.И. Некрасовым; сосне обыкновенной — И.Н. Патлаем; б) в азиатской части по интродукции основных лесообразующих пород А.И. Ирошниковым и В.И. Мосиным и др. 

Рассмотренный документ был обязательным для всех государственных предприятий и организаций, осуществляющих ведение лесного хозяйства независимо от их ведомственной принадлежности. Все прежние документы утрачивали силу. Однако с течением времени и этот документ потребовал уточнений в части как большей детализации географического происхождения, так и более тщательного учета почвенно-экологических условий. 
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2.2.3. Отбор лучших эдафотипов

Закономерности, отмеченные в поведении климатипов, не всегда проявлялись в результате того, что при сборе семян не учитывались почвенно-экологические условия. На это в свое время обратил внимание О.Г. Каппер (1946), некоторые рекомендации разработал М.М. Вересин (1946), которые вошли и в более поздние справочники и учебники. Основные выводы М.М. Вересина сводились к трем положениям: 

1) в целях повышения успешности и продуктивности насаждений сбор и использование семян следует, как правило, производить с учетом типов леса и условий произрастания, группируя их соответствующим образом; 

2) в пределах каждой группы сбор семян следует производить в наиболее продуктивных древостоях, на лучших почвах; 

3) при нехватке семян в некоторых группах переброску их можно допускать из смежной группы с более продуктивными древостоями и почвами в менее продуктивную в данном экологическом ряду, но не наоборот, а для равноценных по продуктивности групп — сучетом их экологических условий и диапазона приспособляемости получаемого от каждой из них лесокультурного материала. 

При этом для дуба в условиях лесостепи он наметил пять групп типов леса и условий произрастания, которые необходимо разграничивать при сборе и использовании желудей. 

· Первая группа охватывает нагорные свежие дубравы и переходные от них к влажным и сухим — дубняки снытевый, снытево-осоковый и осоковый (эдатопы D2-3 , D2, D2-1)1 

· Вторая группа — нагорные дубняки на солонцеватых почвах "солонцах" (осолоделые суглинки) (эдатопы D1-0, D0, С0). 

· Третья группа — дубняки по тальвегам и нижним склонам оврагов, на овражном аллювии и делювиальных шлейфах (эдатоп D3). 

· Четвертая группа — комплекс пойменных дубрав, эдатопы колеблющегося увлажнения (D2-5, C2-5). 

· В пятую группу выделились подборовые левобережные дубняки. 

Исследование желудей, сеянцев и культур обнаружили наследственную и селекционную неравноценность дубняков указанных групп местопроизрастания. Так, сеянцы из желудей второй группы характеризовались чрезвычайно большим коэффициентом изменчивости по энергии роста, обилием вильчатых и тройчатых растений. Культуры из желудей этой группы в эдатопе D2 показывали 
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худшую приживаемость и в 17-летнем возрасте отставание в росте на 25-30% от культур местного (D2) происхождения. 

Сеянцы из желудей третьей группы в вегетационных опытах обнаружили меньшую засухоустойчивость и продуктивность транспирации и большую интенсивность последней, чем сеянцы плакорного дуба (первая группа), а наибольшая энергия фотосинтеза наблюдалась у них при более высокой влажности почвы. Крупные желуди дубняков четвертой группы дают крупные сеянцы с малым количеством вильчатых и тройчатых побегов. Изменчивость по энергии роста у них невелика. По данным вегетационных опытов и культур дубки пойменного происхождения значительно менее засухоустойчивы и менее продуктивны в плакорных условиях, чем местные. 

Наиболее четко прослеживается своеобразие для подборовых дубняков. Неблагоприятные для дуба почвенные условия и длительное произрастание его во втором ярусе в сосняках предполагают образование здесь эдафофитоценотического "суборевого" экотипа дуба с рядом специфических свойств: повышенной изменчивостью, теневыносливостью, более медленным ростом и наклонностью к образованию ветвистых и корявых стволов. Так, однолетние сеянцы из подборовых желудей (эдатопы С2, В2 А1-В1) показали чрезвычайную изменчивость по энергии роста и обилие вильчатых экземпляров, особенно сеянцы из желудей А1-В1 Последние, несмотря на мелкие размеры желудей, давали в посевах-коллекциях наряду с "карликами" единичные самые крупные по высоте сеянцы и наибольшее количество сеянцев с третьим побегом. Эти черты весьма сближают их с сеянцами "солонцового" дуба. Опыты с использованием смешанных суборевых желудей в культурах в эдатопе D2 к 14 годам обнаруживали чрезвычайную пестроту и в среднем худший рост суборевых дубков, чем подроста местного происхождения. 

Необходимо также заметить, что наличие двух больших групп наследственно-экологических форм — пойменной (или болотной) и нагорной (или суходольной), отмеченное для дуба, характерно также для ряда других пород: ясеня (Мюнх, П.С. Погребняк), лиственницы даурской (С.Д. Георгиевский), ивы (S. rosmarinifolia; B.H. Сукачев), сосны обыкновенной и сибирской, осины, ели, пихты и других пород. 

При нехватке желудей в пределах отдельных групп можно считать условно допустимой переброску их из группы первой во вторую, третью и четвертую, но не наоборот. В отношении низкопродуктивных дубняков (IV и V бонитеты) второй группы необходимы дальнейшие исследования природы их наследственной изменчивости. Возможно, что в ряде случаев окажется целесообразным 
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высевать вместо местных семян семена от лучших древостоев, как это рекомендовал еще Буркгардт для сосны. 

В отношении сбора и использования семян сосны для условий лесостепи и области хвойно-широколиственных лесов (европейская часть России) М.М. Вересиным намечено также пять групп типов леса и местопроизрастания. 

· Первая группа — сложные сосняки (субори) — эдатопы В2, В3, С2, С3, и В0, В1, С0, С2 К последней группе могут быть условно причислены и меловые боры. 

· Вторая группа — свежие боры: брусничники, верещатники, кисличники, черничники и географически замещающие последние в южных массивах молиниевые травяные боры (эдатопы А2, А3). 

· Третья группа — лишайниковые и лишайниково-травяно-степные боры (эдатопы А0, A1 А1-В1). 

· Четвертая группа — боры сфагновые и долгомошники (эдатопы А5, А4). 

· Пятая группа — травяно-болотно-пойменные сосняки. Преимущественно субори (эдатопы В4, В5, С4), отчасти боры (травяно-болотные). 

Группа свежих боров по наследственным свойствам сосны определенно обособляется от сосняков болотных и суборей, менее существенно от группы сухих боров. При нехватке семян можно допустить переброску их из ближайших по экологическому характеру типов местопроизрастания; из группы первой в группы вторую, третью, пятую; из группы второй (свежие и влажные боры) в группу третью (из свежих боров) и четвертую (из влажных боров-черничников и молиниозников). В отношении сухих и болотных боров (группы третья и четвертая) необходимы более обстоятельные исследования природы наследственной изменчивости сосняков. 

М.М. Вересин (1946) отмечал, что это ориентировочные схемы. Однако до настоящего времени вопрос о влиянии экологического происхождения семян на рост и устойчивость и в целом на характер создаваемых из них насаждений изучен недостаточно. 
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1 Здесь и далее классификация эдатопов дана по П.С. Погребняку. 

51 :: 52 :: 53 :: Содержание 

53 :: 54 :: Содержание 

2.2.4. Отбор лучших (плюсовых) насаждений

Отбор насаждений вышесреднего качества — это одно из направлений позитивного отбора. У нас в стране его называют еще "групповым" (А.Я. Любавская, 1982; М.М. Котов, 1997), хотя по принципиальным особенностям он является типично массовым отбором. Производится он следующим образом. В данном географическом или лесосеменном районе выбирают лучшие по продуктивности, форме стволов и другим качествам насаждения и только их 
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используют для заготовки семян и последующего выращивания растений. 

Степень генетического улучшения следующей генерации зависит в первую очередь от того, насколько возможно по фенотипу отличить высокоценные наследственные качества от малоценных. Нередко хорошие наследственные качества не проявляются из-за плохих условий местопроизрастания, и наоборот, в хороших условиях более высокую ценность могут показывать фенотипы с относительно худшими наследственными качествами. 

Однако есть такие признаки, как, например, слабая устойчивость к снеголому равнинных елей и высокая — горных елей, которые четко проявляются в фенотипе (в районе обильных снегопадов). Сбор семян с неповрежденных снеголомом растений может обеспечить значительное улучшение наследственных свойств будущего поколения. В целом результаты этого фенотипического отбора можно оценить уже в течение нескольких десятилетий. 

Кроме отбора лучших насаждений, в лесах может проводиться негативный отбор в виде верхового и отборного прореживания. При этом для успешного роста лучших деревьев удаляют менее продуктивные независимо от качества их наследственных задатков. Так как успех этого метода также зависит от возможности распознавания генотипов вышесреднего качества по фенотипу, то больших результатов от этого метода ожидать не приходится. Хотя мероприятия по приданию лесу нужного внешнего вида и повышению его полезных качеств способствуют некоторому улучшению состава наследственных задатков, накапливающихся в течение многих поколений (Э. Ромедер, Г. Шенбах, 1962). 
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2.2.5. Отбор лучших (плюсовых) деревьев

Выбирают наиболее соответствующие задачам селекции старые деревья, которые также называют отборными, материнскими, плюсовыми или элитными. Из черенков этих деревьев без предварительной оценки их наследственных свойств создают прививочные плантации (так называемые прививочные семенные плантации первого поколения или порядка). Ожидается некоторое повышение продуктивности насаждений, созданных из семян, полученных на этих плантациях. Однако эти ожидания особенно при селекции на продуктивность по массе не всегда оправдываются. При селекции на другие признаки (форму ствола и кроны, устойчивость и др.) массовый отбор по фенотипу может быть более эффективным. Примерами могут служить массовый отбор на позднее распускание елей в местах, где часто бывают поздневесенние заморозки; массовый 
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отбор завезенных из средней Европы экологических рас елей на устойчивость к зимним морозам в Средней Швеции; массовый отбор сосны веймутовой на устойчивость к пузырчатой ржавчине. 

Во всех этих случаях удавалось достичь значительного повышения устойчивости, что говорит о перспективности применения массового отбора для этих целей. Более подробно об отборе плюсовых деревьев и насаждений изложено в гл. 8 настоящего учебника. 
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2.2.6. Отбор в питомниках и среди семян

Этот отбор может включать сортировку: растений по величине и семян по массе. 

Сортировка растений по величине. При всех одинаковых условиях выращивания (размещение, масса семян и плодов и др.) сортировкой растений в однолетнем и более старшем возрасте удается несколько изменить состав наследственной массы в направлении более быстрого роста в молодом возрасте. По данным Мюнхенского института семеноведения и селекции лесных культур у 8-10-летних деревьев сосны и ели повышение роста в высоту у отобранных соответственно в 1-2- и 4-6-летнем возрасте наиболее крупных сеянцев сохранилось на уровне 5-10% (Э. Ромедери Г. Шенбах, 1962). 

Сортировка семян и отбор их по абсолютной массе. Многочисленные исследования показали, что семена и плоды лиственных и семена хвойных пород с высокой абсолютной массой имеют более высокую всхожесть. Растения из них в молодом возрасте устойчивы к неблагоприятным факторам и опережают в росте растения, выросшие из семян с меньшей абсолютной массой. Это преимущество в росте может сохраняться у ели и сосны в 2-4 года; у видов с крупными плодами (дуб, каштан) — в 8-10 лет. Позже растения сравниваются в своем росте, и в дальнейшем решающую роль играют уже наследственные задатки, а не факторы внешней среды. В целом, в интересах хозяйства нельзя отказываться от отбора на высокую абсолютную массу семян, потому что растения с энергичным ростом в молодом возрасте быстрее уходят от различных опасностей (сорняки, обкусывание дичью, повреждение заморозками и т. п.). Однако нельзя и преувеличивать значение сортировки семян для достижения положительных результатов (М.М. Вересин, 1946; И. Добринов, 1983). Только сочетание высоких наследственных свойств (продуктивности, формы ствола, качества древесины и устойчивости) и сортировки семян обеспечат высокую эффективность. 

Таким образом, при массовом отборе на увеличение прироста в случае гетерогенности исходной популяции можно получить относительный, хотя и не очень большой эффект. Больших результатов 
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можно ожидать при отборе на улучшение формы, а также на устойчивость к болезням. В целом, эффективность массового отбора зависит от наследуемости признака, размера популяции и ее гетерогенности. 

Несмотря на достигнутые успехи использования массового отбора, его основные недостатки значительно снижают его эффективность. К ним можно отнести: 

· Невозможность проверки отбираемых растений по их потомству. Массовый отбор стараются проводить на участках, однородных по рельефу и плодородию почв. Но это не избавляет от наличия в общем сборе семян наряду с семенами наследственно ценных деревьев и таких, которые выделяются в результате положительных модификаций, вызванных лучшим увлажнением почв, микрорельефом и действием других случайных благоприятных условий. В последующих повторных отборах в результате неоднородности условий выращивания выбраковка таких малоценных растений очень затруднена, а при однократном отборе она вообще исключена. 

· Массовый отбор не позволяет выделить из популяций наиболее ценные в селекционном отношении формы и реализовать их преимущества. Это происходит ввиду того, что в каждой популяции вследствие случайного характера изменчивости число растений, обладающих сочетанием наиболее ценных признаков, обычно невелико. Они могут быть значительно более продуктивными по сравнению с большинством хороших типичных растений, но на общую продуктивность всех отобранных растений ценные качества таких форм не окажут существенного влияния. 

· Особенностью массового отбора является его относительная односторонность, выражающаяся в отборе генотипов только по материнской линии, а также то, что все его результаты основаны на аддитивном генетическом эффекте. 

· Кроме всего прочего, следует иметь в виду, что при небольшом числе отбираемых растений массовый отбор вследствие действия генетико-автоматических процессов (дрейф генов) или инбридинга у перекрестноопыляющихся растений может иногда привести даже к ухудшению сорта (Г.В. Гуляев, Ю.Л. Гужов, 1987). 

Некоторые недостатки, присущие методу массового отбора, устраняются при использовании индивидуального отбора. 

56

55 :: 56 :: Содержание 

57 :: 58 :: Содержание 

2.3.1. Метод педигри

Педигри (от англ, pedigree) означает родословную, генеалогию. Этот метод используется в животноводстве и при селекции самоопыляющихся растений. При этом работу с гибридными популяциями растений ведут путем многократного индивидуального отбора с постоянной проверкой отбираемых особей по потомству, когда родословные их известны в течение ряда поколений. Г.В. Гуляев и Ю.Л. Гужов (1987) указывают на следующую схему метода педигри. Отбор элитных растений, как обычно, начинают во втором поколении (f2). Отобранные растения высевают индивидуально (линиями). В F3 проводят жесткую браковку худших линий, а в оставшихся линиях снова применяют индивидуальный отбор лучших растений с аналогичной проверкой их потомства в последующих поколениях. После того как отдельные линии достигнут высокой константности по требуемым хозяйственно полезным свойствам и 
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морфологическим признакам (обычно это наступает в F5 - F6), растения внутри их объединяют и лучшие отобранные линии высевают для сравнительного испытания на соответствующих площадях. 
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2.3.2. Клоновый отбор

Индивидуальный отбор в селекции растений, размножаемых вегетативно, называется клоновым. Клон — это генетически однородное потомство одного вегетативно размножаемого (черенками, корнями, корневыми отпрысками, почками и другими частями) растения. Кленовый отбор применяют как для выведения новых сортов, так и в семеноводческой работе. В его основе лежит относительно простой метод селекции. Из растений, полученных в результате искусственной или естественной гибридизации, или из популяции выбирают экземпляры, наиболее соответствующие целям селекции. Затем отобранные растения или их вегетативное потомство при сравнимых условиях испытывают на наследственную ценность. Вегетативное размножение проводится черенками, корневыми отпрысками, листовыми пластинками (автовегетативно) или прививкой (гетеровегетативно). Все вегетативно размноженные потомства одного материнского дерева наследственно одинаковы (изогенные). Различия между растениями одного клона обусловлены влиянием внешних условий, поэтому отбор внутри клона (за исключением мутантных особей) безрезультатен. Этот способ селекции успешно применен для тополей, ясеней, ильмовых и других пород. 
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2.3.3. Индивидуальный отбор у перекрестноопыляющихся растений

Вследствие постоянного переопыления и расщепления признаков сорта у перекрестноопыляющихся растений нельзя вывести путем однократного индивидуального отбора. Поэтому в селекции таких растений применяют многократный или непрерывный (в каждом поколении) индивидуальный отбор. Эти виды отбора являются улучшающими и они широко используются в сельском хозяйстве. При этом имеют дело не с отдельными растениями, а с семьями. Семья — это потомство одного отобранного у перекрестноопылителей растения. Урожай семян растений одной семьи также высевают раздельно по семьям. Семьи сравнивают между собой, худшие бракуют, из лучших снова отбирают лучшие растения для последующего размножения и т. д. Таким образом, сущность данного метода заключается в повторяемом отборе лучших растений из лучших семей. 

В отличие от самоопыляющихся и вегетативно размножаемых растений потомство перекрестноопыляющихся растений 
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формируется в результате переопыления, то есть на основе объединения материнской и отцовской наследственности. Поэтому в селекционной работе с перекрестноопыляющимися растениями важно не только правильно вести отбор лучших материнских растений, но и подбирать такие отцовские растения — опылители, которые не ухудшали бы, а по возможности улучшали наследственные качества будущего потомства. В общем виде задача сводится к необходимости контролировать отбор не только по материнской, но и по отцовской линии. Исходя из этого, в практике селекции сельскохозяйственных растений, а в последние десятилетия и лесных древесных пород, используют два основных варианта многократного индивидуального отбора: индивидуально-семейный и семейно-групповой. 

Индивидуально-семейный отбор заключается в том, что после отбора лучших растений в популяции исходного материала потомство каждого лучшего растения, называемого семьей, размещают изолированно от остальных потомств. Этот метод первоначально был применен при отборе перекрестноопыляющихся сельскохозяйственных культур. Его сущность описана Г.В. Гуляевым и др.(1987) и Ю.Л. Гужовым и др.(1991). Схема данного отбора представлена на рис. 2.9. Здесь при изолированном размещении потомств в лучших семьях повторно отбирают лучшие растения. По сравнению с первым отбором в исходном материале второй отбор имеет то преимущество, что отобранные лучшие растения опыляются пыльцой не всех испытуемых растений данной популяции, а только в пределах данной семьи, которая в целом показала хорошие качества. Контролируемое переопыление лучших растений приводит к некоторой гомозиготизации материала, которая, с одной стороны, позволяет более эффективно вести отбор по отношению к аддитивным генным эффектам, но с другой — вызывает частичную инцухт-депрессию, что следует учесть при дальнейшем испытании потомств. 

Потомства лучших растений второго индивидуального отбора снова оценивают при изолированном их размещении по семьям, а отбор ведут по потомствам. Лучшие потомства в пределах каждой семьи объединяют, испытывают и размножают. 

Метод индивидуально-семейного отбора сочетает преимущества индивидуального и массового отборов. Двукратным индивидуальным отбором можно найти наиболее ценные генотипы, а возможные отрицательные последствия, возникающие в результате сравнительно близкородственного размножения при индивидуальном отборе, снимаются путем объединения лучших потомств каждой семьи как при массовом отборе. 
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Рис. 2.9. Схема индивидуально-семейного отбора 

Индивидуально-семейный отбор применяется и для лесных древесных пород (Э. Ромедер, Г. Шенбах, 1962; И. Добринов, 1983). В качестве примера можно рассмотреть, как он проводится в Германии. В коренном исходном насаждении отбирают 60-100 плюсовых деревьев. В семенной год собирают семена или плоды с каждого дерева и высевают раздельно следующей весной. Как только растения в питомнике достигнут определенного размера, их пересаживают на опытные делянки достаточных размеров для выращивания растений в течение всего срока испытания. Повторность делянок минимум трехкратная. Срок испытания у разных пород может быть разным: у ели 20-30 лет, у березы и ольхи 15-20 лет и т. д. Исследуется рост, феноразвитие, устойчивость, качество стволов и древесины и другие хозяйственно ценные признаки. В конце периода испытания из каждых 100 потомств 
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Рис. 2.10. Схема селекции семейств или отборных деревьев: I - материнские деревья; II - потомства отдельных деревьев; III - испытание А (по 10 лучших деревьев из II); IV - испытание Б (по 10 лучших деревьев из Л); V - семенная плантация (по 2 лучших дерева а и b из 10 лучших семей Б). (Э.Ромедер, Т. Шёнбах, 1962.) 

выбирают только 10 наиболее соответствующих селекционным целям. Из каждого отобранного потомства отбирают по 10 наиболее продуктивных деревьев и заготавливают с них семена или плоды. Схема для этого вида отбора приведена на рис. 2.10. 

Семена каждого дерева высевают на одной из 100 опытных делянок с соответствующими повторностями. Это называется испытанием А. Оно продолжается 15-30 лет. В конце данного периода вновь устанавливают 10 лучших потомств и от каждого из них выбирают по 10 лучших деревьев. Собранные семена вновь высевают на 100 опытных делянках с повторностями. Это испытание Б. Через 15-20 лет выявляют 10 лучших семейств и от каждого из них выбирают по два лучших дерева. От этих деревьев (всего 20) берут черенки для прививки. Привитые растения высаживают на плантацию таким образом, чтобы близкородственные особи не росли рядом. При таком способе отбора идет сознательное сужение наследственных основ и может наблюдаться депрессия роста, вызываемая инцухтом. Если это будет замечено (для чего в испытании необходимо в качестве контроля использовать торговый семенной материал), испытания А и Б следует прекратить и довольствоваться достигнутым результатом. 

Описанный способ очень длительный, однако Мюнхенский институт семеноведения и селекции лесных культур в 1935 г. 
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приступил к селекции ели этим способом. Первые результаты оказались, по данным Э. Ромедера и Г. Шенбаха (1962), обнадеживающими. В последующих сводках по селекции лесных древесных пород в Германии (Н. Hattemer u. а., 1993) результаты опыта не упоминаются. Недостаток этой схемы, по-видимому, заключается и в том, что в конечном итоге рекомендуется на лесосеменной плантации использовать только 20 растений. Известно, что в последние годы это количество уже не считается достаточным (см. гл. 8). 

Семейно-групповой отбор производят по схеме на рис. 2.11. Ее описание приведено в работах Г. В. Гуляева и др. (1987) и Ю. Гужова и др. (1991). В популяции исходного материала отбирают лучшие растения. В соответствии с определенными физиологическими или морфологическими признаками (рост, прямизна ствола, характер ветвления, устойчивость к болезням и т. п.) их объединяют, соблюдая при этом принцип индивидуального отбора. Создают несколько групп (3-4 и более). Потомства лучших растений каждой 
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Рис. 2.11. Схема семейно-группового отбора 

62

группы семей размещают на изолированном участке. Внутри группы отбирают лучшие потомства, а остальные выбраковывают. Эти потомства переопыляются между собой в пределах данной группы. 

Таким образом, вероятность близкородственного размножения уменьшается, а переопыление происходит в рамках сходных семей. Лучшие потомства каждой группы объединяют по принципу массового отбора. Смеси из лучших потомств каждой группы испытывают и размножают. В ряде случаев в пределах группы отбор проводят дважды. 

При семейно-групповом отборе сохраняются преимущества направленного переопыления, но снижается опасность близкородственного размножения и связанной с ним инцухт-депрессии. В то же время выравненность селекционного материала достигается медленнее, чем при индивидуально-семейном отборе. 

Этот вид отбора может применяться и к лесным древесным породам (И. Добринов,1983; L. Paule, 1989). Однако, как и индивидуально-семейный отбор, этот вид отбора является очень продолжительным и для основных лесных пород требует 70-100 лет и более. 

Можно отметить, что до последнего времени приоритетными направлениями в селекции лесных древесных пород был массовый отбор климатипов. Это направление, очевидно, будет актуальным еще достаточно длительный период времени. Обусловлено это тем, что по мере применения существующих рекомендаций выясняются вопросы, которые требуют уточнения и детализации. Особенного внимания требует вопрос о значении экологического происхождения семян. Считается, и на наш взгляд вполне справедливо, что при лесокультурных мероприятиях необходимо учитывать этот параметр. Однако еще не хватает экспериментальных данных, которые с достаточной полнотой оценивали бы потери, которые может понести хозяйство при игнорировании экологического происхождения семян. Все еще дискуссионным остается вопрос об использовании массового и индивидуального отборов в пределах лесосеменных районов. Отбор плюсовых насаждений и плюсовых деревьев является только первым этапом сложной системы селекционного семеноводства. Необходимы длительные и трудоемкие работы, связанные с испытанием их потомств, чтобы достичь определенного эффекта. 

Иногда встречается путаница в терминологии. Некоторые полагают, что отбор плюсовых деревьев и есть индивидуальный отбор, что, конечно, не совсем так. Все зависит от дальнейших схем селекции, а это могут быть и схемы индивидуального отбора 
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(индивидуально-семейный и семейно-групповой), и схемы массового отбора (общий сбор семян с плюсовых деревьев без дальнейшего учета, с какого дерева собраны эти семена). 

Таким образом, несмотря на то, что отбор как метод используется очень давно, все еще остаются проблемы, которые требуют своего решения. Следует отметить также, что поставленные вопросы касались главным образом основных лесообразующих пород, однако те же проблемы стоят и перед интродуцентами и перед другими хозяйственно важными древесными породами. 
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Вопросы для самопроверки

1. Охарактеризуйте основные виды естественного отбора. 

2. Назовите виды искусственного отбора и дайте их определения. 

3. Раскройте достоинства и недостатки массового отбора. Опишите опыты Иоганнсена по отбору в гомозиготных популяциях. 

4. Дайте определение позитивного, негативного и отрицательного отбора. Какие методы позитивного отбора применяются в лесном хозяйстве. 

5. Покажите значение географического происхождения семян для роста и развития растений, а также проявление характеристик климатипов по О. Г. Капперу. 

6. Какие основные принципы лесорастительного районирования были приняты в 1982 г.? Остались ли они актуальными в настоящее время? 

7. Оцените значение эдафотипов для роста и развития лесных древесных пород. 

8. Назовите группы экотипов дуба черешчатого и сосны обыкновенной, выделенные М. М. Вересиным. Каково их значение для лесоразведения? 

9. В чем заключается значение отбора лучших (плюсовых) насаждений для лесоразведения? 

10. В чем заключается значение отбора лучших (плюсовых) деревьев для лесоразведения? 

11. В чем заключается значение сортировки растений по величине и семян по массе для лесовыращивания? 

12. Дайте общую характеристику метода индивидуального отбора. 

13. В чем состоит сущность метода педигри и кленового отбора? 

14. Охарактеризуйте метод индивидуального отбора у перекрестно опыляющихся растений. 

15. В чем заключается сущность индивидуально-семейного отбора? Приведите примеры и схему этого отбора, предложенную немецкими исследователями для лесных древесных пород. 

16. Раскройте сущность и схему семейно-группового отбора. 

17. Охарактеризуйте основные проблемы отбора как метода селекции. 
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Глава 3
Методы селекции. Гибритизация.

При гибридизации получают новые комбинации генов, которые не встречаются в исходном родительском материале. Генетики склонны считать, что исходные родители представляют полюса разнообразия каких-либо признаков, и гибриды только заполняют пропуски между этими полюсами (Wagner, 1969, цит. по В. Zobel, J. Talbert, 1984). Это положение вытекает из менделевской генетики (Э. Баур, 1922). Вагнер только еще раз подчеркивает, что ничего "нового" при гибридизации не создается и она только противодействует крайностям в характеристиках, которые вызываются эволюционными факторами, такими как мутация, отбор, генетический дрейф. 

Однако, применяя метод половой гибридизации, селекционеры могут создавать и отбирать такие формы лесных древесных пород, которые по тем или иным причинам не встречаются в природе. На огромный потенциал гибридизации для лесных древесных пород указывали как русские ученые (С.З. Курдиани, Н.В. Сукачев, А.С. Яблоков, А.В. Альбенский и другие, упоминавшиеся в первой главе), так и зарубежные (Stockwell, Righter, 1947; Righter, 1955; Duffield, Snyder, 1958, цит. по В. Zobel, J. Talbert, 1984). 

3.1. Некоторые общие положения гибридизации

Некоторые сведения о начальных этапах использования гибридизации растений, включая и лесные древесные породы, приводит Л. Пауле (табл. 3.1). Имена указанных в данной таблице исследователей широко известны в научном мире. 

Необходимо кратко остановиться на самом понятии "гибрид". Первоначально гибридами или бастардами называли организмы, полученные в результате скрещивания двух видов. В современном понимании гибрид — это гетерозиготная особь, возникающая в результате скрещивания генетически различных родительских форм или генотипов, т.е. любой гетерозиготный организм, независимо от его происхождения (Р. Ригер, А. Михаэлис, 1967; Г.В. Гуляев, 
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Пионеры в области гибридизации растений 

(по L. Paule, 1989) 

Таблица 3.1 

	Исследователь
	Годы жизни
	Содержание работ

	И. Кёльрейтер (Josef Gottlieb Kolreuter)
	1733-1806
	Начало гибридизации растений в новой истории

	Т. Найт (Thomas Andre Knight)
	1759-1838
	Гибридизация растений

	Ф. Гертнер (Fridrich Gartner)
	1772-1850
	Гибридизация растений

	И. Клотч (Johan Friedrich Klotzsch)
	1805-1860
	Первая гибридизация лесных пород

	Г. Мендель (Gregor J. Mendel)
	1822-1884
	Законы наследственности у растений

	P. Гешвинд (Rudolf Geschwind)
	1829-1910
	Проект внедрения гибридизации деревьев в практику

	А. Гешвинд (Andreas Geschwind)
	1842-1893
	Гибридизация деревьев


В.В. Мальченко, 1983). В этом смысле почти любое скрещивание между лесными деревьями даже одного вида будет производить гибриды. 

Половая гибридизация является наиболее распространенным методом синтетической селекции. Она может быть естественной, или спонтанной, и искусственной, или контролируемой. Целью половой гибридизации является: 

· повышение устойчивости древесных растений против различных заболеваний, повреждений и вредителей, повышение зимостойкости и засухоустойчивости, а также увеличение жизнестойкости и долговечности растений; 

· повышение мощности и быстроты роста; 

· улучшение качества древесины — плотности, структуры и др.; 

· повышение декоративных качеств деревьев и кустарников и 

· комбинирование их с устойчивостью к газам, задымлению и т.п.; 

· повышение урожайности, качества плодов, смолопродуктивности, содержания ценных веществ. 

В связи с созданием специальных семенных плантаций контролируемые скрещивания стали использовать и на них. 

С генетической точки зрения контролируемые скрещивания позволяют решить ряд следующих проблем (В. Ditlevsen, 1985): 

· Оценка наследуемости, которая очень важна для выбора лучшей процедуры генетического улучшения. 

· Оценка общей комбинационной способности (ОКС) по характеристике потомков индивидуального дерева. Информация об ОКС 
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особей используется при: а) выборе лучших деревьев для семенных плантаций; б) генетической браковке в существующих семенных плантациях; в) выборе родительских растений для генетического улучшения деревьев. 

· Оценка специфической комбинационной способности (СКС). 

· Данные по СКС можно использовать при создании биклоновых семенных плантаций, а также в селекции для получения специфических эффектов в потомстве от двух особей. 

· Получение исходного материала для селекции особей с целью создания следующих поколений семенных плантаций. Лучшие особи в группе гибридов могут дать более высокие параметры, чем средние родителей. Поэтому целесообразно отбирать лучшие индивидуумы внутри лучших групп гибридов для использования в будущих семенных плантациях. 

· Оценка генетического выигрыша в первом поколении семенных плантаций и последующих генерациях. 

Контролируемые скрещивания могут быть также полезны в практической работе для получения селекционно-улучшенного материала. Например, два клона могут иметь очень высокую специфическую комбинационную способность, но из-за различий в периоде цветения не могут быть использованы естественным образом в семенной плантации из двух клонов. 

В зависимости от генетической близости исходного материала различают внутривидовую и межвидовую (межродовую), или отдаленную, гибридизацию. Скрещивания внутри ботанических видов или между близкими видами называют совместимыми, или конгруэнтными; скрещивания между отдельными видами или близкими родами — несовместимыми, или инконгруэнтными. При конгруэнтных скрещиваниях происходит перекомбинация наследственных задатков исходных родительских форм. При инконгруэнтных скрещиваниях ввиду существенных различий между кариотипами скрещиваемых видов и отдельными составляющими их хромосомами нормальное образование бивалентов в мейозе гибридов нарушается в той или иной мере. Вследствие нарушения мейоза часть половых продуктов или даже все они абортируются, в результате плодовитость полученных гибридов уменьшается до полной стерильности. Гибридные семена получаются с большим трудом и в очень ограниченном количестве. Нескрещиваемость или трудная скрещиваемость растений при отдаленной гибридизации может быть обусловлена также тем, что пыльца растений одного вида не прорастает на рыльцах цветков другого вида; пыльца прорастает, но пыльцевые трубки растут так медленно, что оплодотворение не происходит; 
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оплодотворение происходит, но зародыш гибнет на той или иной стадии эмбрионального развития и жизнеспособное семя не образуется (Г.В. Гуляев, А.П. Дубинин, 1974). 

По А.И. Купцову (1971), при инконгруэнтных скрещиваниях селекционер сталкивается с тремя наиболее трудными моментами: получение гибридных растений; получение семян в поколения F1 и переход к поколению F2; получение в процессе расщепления гибридов с нужными генетическими комбинациями. Тем не менее при инконгруэнтных скрещиваниях можно получить хозяйственно ценные гибриды, которые особенно важны для вегетативно размножаемых растений и в случае получения амфидиплоидных (с удвоенным набором хромосом) растений. 

Выделяют три вида скрещиваний: комбинационные, трансгрессивные и гетерозисные, которые используются и в лесной селекции. 
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65 :: 66 :: 67 :: 68 :: Содержание 

68 :: 69 :: Содержание 

3.1.1. Комбинационные скрещивания

При комбинационных скрещиваниях комбинируют два или несколько признаков, распределенных между различными формами одного или нескольких видов. При скрещиваниях лесных пород речь может идти о сочетании хорошего роста с устойчивостью к неблагоприятным факторам среды, с высоким качеством древесины и т.п. 

Успех комбинационных скрещиваний в значительной степени определяется удачным подбором исходных родительских форм. К настоящему времени установлены некоторые закономерности формообразовательных процессов в гибридных популяциях и разработаны общие принципы подбора родительских пар при скрещиваниях. Среди них для сельскохозяйственных растений Г.В. Гуляев и А.П. Дубинин (1974) основными считают следующие: эколого-географический метод; подбор пар по элементам структуры урожая; подбор пар по продолжительности отдельных фаз вегетации; подбор пар на основе различия по устойчивости сортов к заболеваниям. 

Все эти подходы практически используются и при гибридизации лесных растений. 

· Эколого-географический метод. Поскольку у видов лесных древесных растений ярко выражена географическая изменчивость, скрещивания географически отдаленных форм часто дают новые комбинации генотипов. 

· Подбор пар по элементам структуры урожая (крупность семян, их количество и т. п.). Особенно важен при гибридизации орехоплодных древесных растений (орехи, лещина и др.); интересен и для получения растений с прямыми, полнодревесными стволами и 
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быстрым ростом; с плакучей, пирамидальной или ажурной кроной; с узорчатой древесиной и т.п. 

· Подбор пар по продолжительности отдельных фаз вегетации. Сорта и формы лесных древесных пород различаются темпами накопления биомассы в разных фазах вегетационного периода. Сочетав в одном гибриде быстрый рост особей в разных фазах вегетационного периода, возможно ускорить его рост в целом. 

· Подбор пар на основе различия по устойчивости сортов к заболеваниям. Широко используется при выведении устойчивых к различным заболеваниям форм и сортов лесных древесных пород, особенно при выведении форм, устойчивых к заболеванию листьев и хвои (ржавчина, марсониноз и др.). При селекции на устойчивость к таким заболеваниям, как внутренняя гниль осины или корневая губка сосны, эффективность гибридизации выявляется много лет спустя (15-20 и более). 

Однако не надо думать, что при использовании указанных подходов можно сразу добиться успеха. При любых подходах при скрещиваниях получается широкий спектр изменчивости в гибридном потомстве, что отмечал еще Э. Баур (1923). Задача селекционера заключается в том, чтобы выбрать подходящие гибридные особи, испытать их и размножить. 
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68 :: 69 :: Содержание 

69 :: 70 :: Содержание 

3.1.2. Трансгрессивные скрещивания

В результате трансгрессивных скрещиваний проявляется эффект суммирующего действия полимерных генов или так называемая трансгрессия, выражающаяся в устойчивом увеличении (положительная трансгрессия) или уменьшении (отрицательная трансгрессия) значения какого-либо полимерно наследующегося признака у отдельных гибридных особей F2 по сравнению с крайними значениями этого признака у родительских форм, т.е. перекрытие нормы проявления признаков. 

Э. Ромедер и Г. Шенбах (1962) отмечают, что при селекции лесных древесных пород можно исходить из гипотезы, что ход роста контролируется многими аддитивно действующими генами. Для выяснения принципа можно принять, что продуктивность по массе обусловливается тремя одинаково действующими генами: W1, W1, W3, при этом их доминантные аллели W1 W2 и W1 обусловливают более высокую продуктивность, чем рецессивные w1, w2 и w3 Если в какой-либо популяции для скрещивания отбирают заметно выделяющиеся типы, то надеются, что они несут большее число доминантных генов продуктивности. Найти идеальный тип, обладающий всеми генами продуктивности в гомозиготном состоянии, 
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для таких перекрестно опыляющихся растений, как лесные древесные, задача почти невозможная. Поэтому при выборе исходных форм для скрещиваний ценятся даже те особи, у которых хотя бы часть генов, обусловливающих продуктивность, находится в гомозиготном состоянии. Потомство таких скрещиваний будет расщепляться и показывать различную продуктивность. В результате, например, скрещивания двух генотипов W1 W1 W2 w2 W3 w3 и W1 w1 W2 W2 W3 W3 можно получить разное потомство, в том числе и с генотипом W1 W1 W2 W2 W3 W3 которое превосходит по продуктивности родительские деревья, т.е. обладает трансгрессией. Семенное потомство F2 этих отдельных особей в случае их самоопыления или переопыления между собой также отличается трансгрессией, поскольку оно гомозиготно по всем доминантным генам роста. Совокупность особей F 2 отличается повышенным ростом как по сравнению с исходными родительскими формами, так и по сравнению с поколением F1 Объяснение явления трансгрессии близко к одной из гипотез гетерозиса — доминирования. Однако последний проявляется, как правило, лишь в поколении F1, а в следующих поколениях затухает. 
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69 :: 70 :: Содержание 

70 :: 71 :: 72 :: Содержание 

3.1.3. Гетерозисные скрещивания

Цель таких скрещиваний состоит в получении гибридного посадочного материала, обладающего гибридной мощностью, жизнеспособностью, повышенной продуктивностью или улучшенными качествами у гибридов первого поколения. Гетерозис считается истинным, если наблюдается превосходство гибрида по какому-нибудь признаку над признаком лучшего родителя, и гипотетическим, если превосходство наблюдается над средним значением признака обоих родителей. 

А. Густафссон (1951, цит. по Р. Ригер и А. Михаэлис, 1967) подразделяет гетерозис по типу проявления на соматический, репродуктивный и приспособительный. Между этими тремя типами существуют переходы. Гетерозис соматический — это более мощное развитие вегетативных органов у гибридных растений; репродуктивный — более мощное развитие репродуктивных органов и повышенная фертильность, приводящие к формированию высокого урожая семян или плодов; приспособительный, или адаптивный, — повышение приспособленности гибридных организмов к изменяющимся условиям среды и их конкурентной способности в борьбе за существование. 

Для объяснения причин гетерозиса разработано несколько гипотез. Наиболее распространена гипотеза доминирования, которая 
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основана на представлении о том, что в процессе эволюции гены, благоприятно действующие на организм, становятся доминантными или полудоминантными, в то время как гены, действующие неблагоприятно, становятся рецессивными. Согласно этой гипотезе гетерозис объясняется тремя эффектами действия благоприятных доминантных генов: 1) подавление вредного действия рецессивных аллелей: Аа > аа; 2) аддитивный (суммирующий) эффект непараллельных доминантных генов, однонаправленно действующих на определенные количественные признаки, по которым в большинстве случаев и наблюдается гетерозис: А+В + С>А+В, А+С или В+С >А, В или С (этот эффект присутствует и в случае трансгрессии, о чем было сказано выше); 3) комплементарное взаимодействие ряда не-аллельных доминантных генов: А↔ В > А + В. 

Гипотеза сверхдоминирования объясняет гетерозис аллельным взаимодействием генов в гетерозиготном состоянии, вследствие чего АА < Аа > аа. Предполагается, что одинарная доза гена А благоприятнее действует на организм, чем его двойная доза в гомозиготе АА. Кроме того, действие разнонаправленных и независимых аллелей А и а при соединении их в гетерозиготу приобретает характер совместного однонаправленного доминирования; А×а=АА', АА<АА'>аа. Одним из доказательств обоснованности теории сверхдоминирования является факт моногибридного гетерозиса, проявляющегося при скрещивании двух гомозиготных линий, различия между которыми состоят только в генах одной аллельной пары: AABBCCDD ×aaBBCCDD → AaBBCCDD. При этом АА... < Аа... >аа.... 

Гипотеза генетического баланса объясняет явление гетерозиса суммарным эффектом разнородных генетических процессов, изменяющих генетический баланс у гетерозиготы в сторону проявления той или иной формы гетерозиса. 

Независимо от сущности разных теорий, объясняющих явление гетерозиса, с практической стороны важно иметь в виду, что гетерозис проявляется главным образом в F1 

Н.В. Старова (1980) у древесных пород выделяет три категории гетерозиса: популяционный, групповой и индивидуальный; а в каждой категории — типы гетерозиса: по характеру его проявления (генеративный, соматический, адаптивный) и по характеру взаимодействия генов (доминирование, сверхдоминирование, аддитивные и комплементарные эффекты). Поскольку описание типов было дано ранее, остановимся на характеристике категорий. 

Популяционный гетерозис может возникать в результате длительной адаптивной эволюции в панмиктических естественных популяциях в результате удачных рекомбинаций и уравновешивающего 
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естественного отбора, благоприятствующего гетерозиготам. Он может быть получен при географически отдаленной межпопуляционной гибридизации или при гибридизации различных природных изолятов в результате рекомбинации генов. В бывшем СССР были начаты работы по созданию плантаций сосны обыкновенной (И.Н. Патлай, П.И. Молотков), лиственницы (Ф.Д. Авров), березы (А.Я. Любавская) и других пород с использованием межпопуляционных скрещиваний географически отдаленных экотипов и изолятов. 

Групповой гетерозис может быть получен при искусственной гибридизации родительских форм с высокой специфической комбинационной способностью, когда гибридная семья в целом по средним и максимальным показателям превосходит обе родительские формы. Примеры такого гетерозиса встречаются у тополей, ив и других пород. 

Индивидуальный гетерозис наблюдается при межвидовых или географически отдаленных скрещиваниях, а также при скрещивании растений с различным уровнем плоидности. В этом случае не гибридные семьи в целом, а лишь отдельные экземпляры превосходят родительские формы (С.З. Курдиани). Индивидуальный гетерозис можно использовать в кленовой селекции при вегетативном и апомиктическом размножении гетерозисных форм для создания высокопродуктивных плантационных насаждений. Наиболее часто этот вид гетерозиса применяют при гибридизации тополей, ив, орехов рода Juglans L. 
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70 :: 71 :: 72 :: Содержание 

72 :: 73 :: 74 :: 75 :: Содержание 

3.2. Методы гибридизации

Методы гибридизации зависят от биологических особенностей вида, характера исходного материала, требований к будущему сорту и др. Выделяют простые и сложные скрещивания, кроме того, существует ряд методов, сочетающих гибридизацию с другими подходами хозяйственного улучшения растений (инбридинг, полиплоидия, мутагенез и др.). 

Простые скрещивания. Скрещивания между двумя родительскими формами, производимые однократно, называют простыми: 

♀A×♂B= FAB. 

При простых скрещиваниях гибриды получаются от объединения наследственности двух родителей. Формообразовательный процесс в гибридных популяциях от простых скрещиваний идет на основе перераспределения наследственного материала, привнесенного в равном количестве одной парой родителей, поэтому простые 
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скрещивания называют также парными. Разновидностью парных скрещиваний являются взаимные или реципрокные, когда в качестве материнского растения выступает растение, бывшее ранее отцовским: 

♀A×♂B= FAB. 

Реципрокные скрещивания применяются: а) когда наследование какого-либо важного хозяйственно-биологического признака (например, зимостойкости, роста и др.) связано с цитоплазмой; гибриды наследуют это свойство сильнее в том случае, если носитель ценного признака берется в виде материнского растения; б) когда завязываемость семян зависит от того, в качестве материнской или отцовской берется та или иная форма. 

Сложные скрещивания. В сложных скрещиваниях участвуют более двух родительских форм, или гибридное потомство повторно скрещивается с одним из родителей. Они делятся на ступенчатые и возвратные. Ступенчатые скрещивания применяются, когда необходимо соединить в гибридном потомстве наследственность нескольких родительских форм. Их можно представить в виде следующих простейших формул: 

1) [(A ×B) × С] ×D; 2) [(А ×В) × (С× D)] × E. 

В первом случае гибрид, полученный от скрещивания двух родительских форм Аи В, дополнительно скрещивается с формой С, а затем с формой Д в целом здесь объединяется наследственность четырех родительских форм. Во втором случае сначала скрещиваются попарно формы Аи В, С и D, а их гибридное потомство скрещивается между собой и с формой Е; в целом здесь объединяется наследственность пяти родительских форм. В обоих случаях скрещивания осуществляются последовательно, ступенчато. 

Возвратные скрещивания — это такие скрещивания, при которых гибрид повторно скрещивается с одним из родителей. Их применяют в двух случаях: 1) для преодоления бесплодия гибридов первого поколения при отдаленной гибридизации: (?× ?) × В; 2) для усиления в гибридном потомстве желаемых свойств одного из родителей. В этом случае возвратные скрещивания называют насыщающими. Чаще всего их используют при выведении сортов, устойчивых к болезням или неблагоприятным абиотическим факторам среды. Лучший высокопродуктивный, но неустойчивый к действию какого-либо неблагоприятного фактора сорт берется в качестве отцовской формы, а сорт, обладающий устойчивостью к нему, — в качестве материнской. Например, скрещиваются устойчивый сорт А с быстрорастущим, но мало устойчивым сортом В, тогда мы 
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можем иметь следующую последовательность возвратных скрещиваний, каждое из которых называется беккроссом (табл. 3.2). В результате первого беккросса количество отцовского ядерного материала увеличивается до 75%, после пятого — оно равняется 99,2%, т.е. происходит почти полное поглощение материнской наследственности отцовской, поэтому такие насыщающие скрещивания называются поглотительными. 

Использование в гибридизации явления инбридинга позволило разработать инцухт-гетерозисный метод получения гетерозисных растений. При этом методе сначала получают инцухт-линии или инбред-линии (самоопыленные линии), представляющие собой потомство одного перекрестно опыляющегося растения, полученное в результате принудительного самоопыления. Исходное растение, которое принудительно подвергли самоопылению, обозначается символом I0, первое его инбредное потомство — символом I1 второе — символом I2 и т.д. Затем отбирают инбредные линии, обладающие высокой комбинационной способностью, и скрещивают их между собой. В результате получают гибриды, обладающие повышенным гетерозисом. Такие гибриды называют инцухт-гетерозисными. Прекрасные результаты применения этого метода получены на сельскохозяйственных растениях, в частности у кукурузы. О его применимости для лесных пород указывал еще А.И. Колесников, а в более позднее время — Э. Ромедер и Г. Шенбах (1962). 

Таблица 3.2 

Схема применения насыщающих скрещиваний в селекции на устойчивость 

(по Г.В. Гуляеву, А.П. Дубинину, 1974) 

	Номер беккросса
	Последовательность скрещиваний
	Процент насыщения устойчивого сорта свойствами лучшего высокопродуктивного сорта

	0
	А ×В = F{
	50

	1
	Fl×B = F2
	75

	2
	F2×B = F,
	87,5

	3
	F3×B = F4
	93,7

	4
	F4×B = F5
	98,4

	5
	F5×B = F6
	99,2


Необходимо отметить, что в зависимости от способа размножения те или иные методы гибридизации и селекции дают более или менее важные практические результаты. 
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Так, для самоопылителей наибольшее распространение получили методы комбинационной селекции, как простые, так и сложные, особенно метод ступенчатой и отдаленной гибридизации. Среди перспективных методов можно отметить: использование принципов генетически регулируемого гетерозиса; получение индуцированных мутаций при применении радиации и химических мутагенов и использование искусственно получаемых аллополишюидов (Н.П. Дубинин, Я.Л. Глембоцкий, 1967). 

В селекции перекрестников сельскохозяйственных культур исторически прослеживается переход от массового отбора к семейственному отбору и затем к получению самоопыленных линий и использованию гетерозисных гибридов. Здесь, как и при скрещивании самоопылителей, наблюдаются простые и сложные скрещивания. Новыми методами в этом случае являются скрещивание инцухт-линий (межлинейные гибриды) или скрещивания инцухт-линий на сорт (сортолинейные гибриды), при которых проявляется гетерозис. 

В селекции вегетативно размножаемых растений наибольшее значение приобрели такие методы селекции, как отдаленная гибридизация, экспериментальное получение полиплоидов и искусственный мутагенез. При всех этих методах важно получить хотя бы одно растение с улучшенными хозяйственными признаками, которое в последующем можно размножить вегетативным путем. Успех здесь зависит в основном от выбора исходного материала и технического осуществления методов. 
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72 :: 73 :: 74 :: 75 :: Содержание 

75 :: 76 :: 77 :: 78 :: 79 :: 80 :: 81 :: 82 :: 83 :: Содержание 

3.3. Техника гибридизации

Проведение контролируемых скрещиваний лесных деревьев — очень дорогое и долговременное мероприятие. Поэтому прежде чем его проводить, составляют схему (план) скрещиваний, при разработке которой стараются сделать так, чтобы можно было одновременно достичь нескольких целей. Различают самоопыление, системы скрещиваний с неизвестными отцами (свободное опыление и поликросс) и системы скрещивания с известными отцами. Планы скрещиваний составляют, собственно говоря, только для последней группы скрещиваний. Различают полную схему диаллельных скрещиваний, модифицированную схему диаллельных скрещиваний, частичные схемы диаллельных скрещиваний, факториальную схему скрещиваний, простые скрещивания (В. Zobel, J. Talbert, 1984, В. Ditlevsen, 1985). 

Полная схема диаллельных скрещиваний (рис. 3.1) считается одной из лучших, поскольку включает все возможные варианты 
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	Матери
	Отцы

	
	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10

	1
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×

	2
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×

	3
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×

	4
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×

	5
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×

	6
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×

	7
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×

	8
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×

	9
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×

	10
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×


Рис. 3.1. Полная схема диаллельных скрещиваний: × — самоопыление 

скрещивания и дает почти полную информацию о генетических характеристиках изучаемых клонов. Схема может давать информацию об ОКС и СКС и их дисперсиях. Материал также создает лучшую стартовую точку для отбора наилучших индивидуумов или пар клонов, подходящих для создания биклоновых плантаций. Схема, к сожалению, очень трудна для осуществления, особенно с экономической точки зрения. Например, для реализации полной диаллельной схемы для 20 клонов надо провести 400 контролируемых скрещиваний или 380, если исключить самоопыление. Поэтому в практике используют другие схемы (рис. 3.2-3.4). 

Модифицированная схема диаллельных скрещиваний представляет собой ограниченную диаллельную схему скрещиваний. В этом случае из полной схемы исключаются реципрокные скрещивания и самоопыления (рис. 3.2), что значительно удешевляет реализацию схемы. Эта схема дает примерно такую же информацию, как и полная схема диаллельных скрещиваний, но ограничения, допущенные в схеме, не гарантируют такой же точности в опытах при определении параметров. 

Частичная схема диаллельных скрещиваний может отличаться от полной и модифицированной схемы диаллельных скрещиваний настолько, что один клон не скрещивается со всеми другими клонами (рис. 3.3). Схема менее эффективна, чем схемы полных и модифицированных диаллельных скрещиваний. Однако это 

76

	Матери
	Отцы

	
	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9

	2
	×
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	3
	×
	×
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	4
	×
	×
	×
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	5
	×
	×
	×
	×
	 
	 
	 
	 
	 

	6
	×
	×
	×
	×
	×
	 
	 
	 
	 

	7
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	 
	 
	 

	8
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	 
	 

	9
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	 

	10
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×
	×


Рис. 3.2. Модифицированная схема диаллельных скрещиваний 

компенсируется тем, что большое количество потомства может быть испытано при довольно низких затратах. К сожалению, отсутствие оценок, которые нельзя получить в частичных схемах, значительно усложняют расчеты. 

	Матери
	Отцы

	
	1
	2
	3
	4
	5
	6
	7
	8
	9
	10
	11

	1
	 
	 
	 
	 
	×
	×
	 
	 
	 
	 
	 

	2
	 
	 
	 
	 
	 
	×
	×
	 
	 
	 
	 

	3
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	×
	×
	 
	 
	 

	4
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	×
	×
	 
	 

	5
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	×
	×
	 

	6
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	×
	×

	7
	×
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	×

	8
	×
	×
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	9
	 
	×
	×
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	10
	 
	 
	×
	×
	 
	 
	 
	 
	 
	 
	 

	11
	 
	 
	 
	×
	×
	 
	 
	 
	 
	 
	 


Рис. 3.3. Частичная диаллельная схема Брауна 
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Факториальная схема скрещивания отличается тем, что в ней все материнские клоны скрещиваются с одними и теми же отцовскими клонами (рис. 3.4). Часто это может быть небольшое число отцовских растений, называемых также общими тестерами. Данная схема может также рассматриваться как разновидность полной диаллельной схемы, включающей все комбинации одной группы матерей и другой группы отцов. Схема очень распространена в США под названием Севера-Каролинская II. Нормально четыре различных отца используются для схемы скрещивания, но, как правило, число отцов в схеме зависит от значения специфических комбинационных эффектов. Так как схема часто включает очень немногое количество отцов и одни и те же клоны не являются одновременно материнскими и отцовскими, то трудно сравнить ОКС каждого родителя. Трудно также отобрать потомство для следующего поколения семенных плантаций, особенно если используется только несколько отцов, являющихся часто уже родственными друг другу. Преимущество этой схемы в простоте ее выполнения и относительной дешевизне; в то же время анализ результатов легче. 

	Матери
	Отцы

	
	1
	2
	3
	4

	5
	×
	×
	×
	×

	6
	×
	×
	×
	×

	7
	×
	×
	×
	×

	8
	×
	×
	×
	×

	9
	×
	×
	×
	×

	10
	×
	×
	×
	×

	11
	×
	×
	×
	×

	12
	×
	×
	×
	×


Рис. 3.4. Факториальная схема скрещивания 

Простое скрещивание пар характеризуется тем, что в этом случае каждый клон включен только один раз — как мать или как отец. Эта схема особенно хороша, если целью является создание популяции для отбора особей для новых семенных плантаций или для использования в дальнейшей селекционной работе. Другим преимуществом использования простого скрещивания пар является то, что большое количество клонов может быть испытано при одинаковой схеме, и обычно очень дешево может быть получено потомство на 
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базе контролируемых скрещиваний. С другой стороны, возможности оценки ОКС и дисперсии ОКС и СКС обычно не очень хороши. Выбор соответствующей схемы зависит от цели контролируемых скрещивании. В табл. 3.3 суммированы достоинства и недостатки названных схем. 

При планировании скрещиваний следует учитывать ряд особенностей исходного материала, отмеченных С.С. Пятницким (1961): 

· для получения крепкого потомства необходимо отбирать для скрещивания здоровые неистощенные экземпляры; 

Таблица 3.3 

Сравнение схем скрещиваний 

(по В. Ditlevsen, 1985) 

	Система скрещивания
	Оценка ОКС
	Отбор плюсовых деревьев
	Затраты
	Оценка дисперсии ОКС и СКС

	Свободное опыление
	Неплохая
	Возможен, но не эффективен
	Низкие
	Затруднена

	Поликросс
	Очень хорошая
	Очень незначителен и только, если дисперсия близкородственного скрещивания ослаблена
	Очень низкие
	Хорошая оценка дисперсии ОКС

	Полная диаллельная
	Превосходная
	Превосходный
	Очень высокие
	Превосходная

	Модифицированная диаллельная
	Превосходная
	Превосходный
	Очень высокие
	Очень хорошая

	Частичная диаллельная
	Хорошая
	Очень хороший
	Достаточные
	Хорошая оценка дисперсии ОКС. Дисперсия СКС может быть определена, но это трудно с точки зрения обработки данных

	Факториальная
	Хорошая
	Только в немногих случаях и тогда, когда дисперсия близкородственного скрещивания низкая
	Достаточные
	Хорошая

	Простое скрещивание пар
	Плохая
	Хороший
	Очень низкие
	Плохая
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· у молодых растений выход гибридных семян и плодов выше, чем у старых; 

· при скрещивании с местными видами полученные гибриды больше уклоняются в их сторону; 

· при скрещивании культурной формы с дикой уклонение идет в сторону последней; 

· при скрещиваниях материалов из географически отдаленных местностей или экологически неоднородных условий местопроизрастания больше вероятности получить хозяйственно ценные гибриды; 

· чем более отдаленные в филогенетическом смысле исходные пары, тем труднее проводить скрещивания; при этом результаты, полученные для пар в пределах секции, могут оказаться выше результатов, полученных для более отдаленных пар. 

Искусственные скрещивания можно проводить на стоящих деревьях, привитых деревьях, срезанных (укорененных или неукорененных) ветвях, на поваленных деревьях. 

При скрещиваниях на стоящих деревьях для подъема в крону используются лестницы, подмостки или специальные подъемники. Работа на стоящих деревьях трудоемка и опасна. 

Проще работа на привитых деревьях ввиду возможности осуществить все желательные комбинации независимо от местообитания исходных особей. Так как привойный материал можно собирать и перевозить даже с одного континента на другой, то участки для скрещивания можно создавать и с географически отдаленными растениями и видами. Прививку ветвей можно осуществлять на подвои, высаженные в сосуды. Известен метод бутылочной прививки, который состоит в соединении больших цветоносных ветвей с такими подвоями. При этом привой до срастания снабжается водой из бутылки. Этот метод используется для березы, ольхи, тополя, вяза. 

Скрещивания на срезанных ветвях, помещенных в сосуды с водой, применяются у тополей, ив, ильмовых и некоторых других пород. Ветви нарезают в конце зимы. Чем ближе к естественным срокам цветения заготавливают ветви и чем они крупнее, тем успешнее результаты гибридизации. Женские ветви рекомендуется нарезать длиной 1 м и больше. Скрещивания лучше проводить в помещении с регулируемой температурой и влажностью. 

Скрещивания на поваленных (или подваленных) деревьях значительно упрощают работу. Однако недостатком является разовое использование отобранных деревьев и невозможность быстрого повторения наиболее удачных скрещиваний (если это не клонированные особи). 
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Цветки на отобранных для проведения гибридизации женских особях за 1-2 недели до скрещивания подвергаются изоляции и кастрации во избежание неконтролируемого опыления. При кастрации удаляют мужские генеративные почки, цветки или часть цветков на ветвях, подлежащих изоляции. Обычно кастрация у обоеполых цветков выполняется путем выщипывания тычинок пинцетом. Однополые мужские цветки и генеративные почки удаляются полностью. У двудомных и однодомных растений с однополыми цветками, у которых последние пространственно разобщены, кастрацию не производят. 

Для изоляции женских цветков и соцветий применяются изоляторы из различных материалов: синтетическая пленка (полиэтилен, целлофан); пергаментная бумага; бумага, пропитанная водоотталкивающим составом; ряд тканей. Преимущества и недостатки каждого вида материала показаны в табл. 3.4. Предпочтение в практической работе отдается пакетам из пергамента (см. рис. 3.5 на вклейке). При изоляции необходимо следить за тем, чтобы в месте привязки пакета не оставалось щелей для залета пыльцы. Для уплотнения, а также обеспечения воздухообмена используют вату в месте привязки пакета. 

Размеры изоляторов зависят от размеров изолируемых ветвей или цветков. Они могут колебаться от 2-3 × 7-10 см до 20-40 × 50-60 см. 

Пыльцу, необходимую для гибридизации, заготавливают заблаговременно за несколько дней до цветения (если используется свежесобранная пыльца). Крупные мужские соцветия в почти зрелом возрасте обрывают и помещают в бумажные пакеты или специальные эксикаторы, которые располагают в теплом помещении. После подсыхания пыльники растрескиваются и пыльца собирается в специальные сосуды. Если мужские соцветия мелкие, они нарезаются вместе с мелкими ветвями и раскладываются на бумаге в изолированных помещениях. После выделения пыльцы, ее просеивают для удаления примесей. 

При несовпадении сроков цветения родительских форм, их территориальной разобщенности и при дальних перебросках пыльцы прибегают к более ранним срокам ее получения на срезанных ветвях в теплом помещении. Для нормального развития цветочных почек регулярно меняют воду или питательный раствор в сосудах и проводят подновление срезов. 

Пыльца быстро теряет всхожесть, поэтому ее необходимо бережно хранить. Перед закладкой на хранение ее надо просушить в течение одного или нескольких часов. Рекомендуется ее хранить в пробирках, не заполненных доверху и закрытых ватой. Пробирки с 
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Таблица 3.4 

Свойства изоляционных пакетов из разного материала 

(по Э. Ромедеру, Г. Шенбаху, 1962) 

	Вид изоляторов
	Достоинства
	Недостатки

	Мешочки из ткани
	Прочность. Плотность ткани можно сочетать с размером пыльцы. Относительно небольшая разница, между температурой внутри мешочка и температурой окружающего воздуха. Достаточный газообмен. Возможность контроля за развитием цветков через специальное окошко
	Относительно высокая стоимость. Повышение веса при дожде втрое

	Мешочки из полиэтилена
	Возможность наблюдения за изолированными цветками. Низкая стоимость
	Непрочность. Плохой газообмен (недостаток СО2, накопление водяных паров). Сильное переохлаждение. Накопление конденсационной воды, вследствие чего масса мешочка возрастает в несколько раз и повышается опасность поломки изолированной ветки. Частое отмирание изолированных цветков и вегетативных органов

	Пакеты из пергамента
	Низкая стоимость
	Очень легко разрываются. Исключена возможность наблюдения за развитием цветков. Очень высокое перегревание и переохлаждение. Недостаточный газообмен. Незначительный объем


пыльцой помещают в эксикатор с хлористым кальцием. Эксикатор хранят при температуре 3-5°С. Перед использованием пыльцу следует проверить на всхожесть. 

Опыление производится при помощи мягкой волосяной кисточки. При смене сорта пыльцы кисточку надо тоже менять или стерилизовать. При опылении цветков, изолированных в пакеты, применяют различные пыльцераспылители. Конец распылителя вводят в сделанный ножницами надрез пакета, впускают порцию пыльцы, а затем заклеивают отверстие лейкопластырем или изолентой. Для гарантии опыление повторяют через 1-2 дня. 
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После появления завязей изоляционные пакеты можно снять (через 10-14 дней). Но для сохранения плодов и семян необходимо бороться с энтомовредителями и другими повреждающими факторами. Для предотвращения разлета легких семян и смешивания с другими, а также повреждений птицами необходимо заранее закрыть завязи марлевыми мешочками. 

Для различных видов древесных растений характерны разные технические приемы скрещиваний, часть из которых будет описана далее. 

*** 

В заключение можно отметить, что гибридизация является весьма перспективным методом для получения соматического, адаптивного и генеративного гетерозиса. Применительно к лесным древесным породам этот метод особенно ценен для вегетативно размножаемых видов. С другой стороны, для перекрестно опыляемых видов этот метод требует доработки в плане последующего размножения полученных ценных генотипов. Если полученные хозяйственно ценные формы размножать обычным семенным путем, то существует большая вероятность потери отобранных ценных признаков. 

Частично проблему могут решать биклоновые плантации, которые создаются из родительских пар с высокой СКС или введение в поликлоновые плантации растений с высокой ОКС. Однако и в этом случае требуется отбор среди потомков, так как имеется высокая вероятность получения гибридов не только с хорошими, но и нежелательными признаками. 

Полное сохранение хозяйственно ценных признаков отобранных гибридов возможно только при вегетативном или апомиктическом размножении. Поэтому целесообразно было бы сосредоточить усилия на создании промышленных методов массового вегетативного (включая микроклональное) размножения хозяйственно ценных генотипов лесных древесных пород, полученных в результате направленной гибридизации. Кроме того, необходимо провести исследования по разработке методов искусственного получения апомиктов от хозяйственно ценных форм лесных древесных пород. 
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Вопросы для самопроверки 

1. Что такое гибрид? 

2. Перечислите цели гибридизации лесных древесных пород. 

3. Какие задачи метод гибридизации позволяет решить при создании лесосеменных плантаций? 

4. Охарактеризуйте конгруэнтные и инконгруэнтные скрещивания, их различия и значение. 

5. Опишите характеристику комбинационных скрещиваний и принципы подбора пар при их использовании. 

6. Опишите трансгрессивные скрещивания и их отличия от гетерозисных. 

7. Охарактеризуйте явление гетерозиса, его типы и категории. Приведите гипотезы, объясняющие проявление гетерозиса. 

8. Опишите методы гибридизации: простые и сложные. 

9. Как получают инцухт-гетерозисные гибриды? 

10. Укажите предпочтительные методы гибридизации для растений с разными системами размножения: самоопылителей, перекрестноопыляющихся и вегетативно размножающихся. 

11. Приведите схемы диаллельных скрещиваний (полная, модифицированная, частичная, факториальная) и простое скрещивание пар; их отличия, достоинства и недостатки. 

12. Какими особенностями должен обладать исходный материал для получения успешных скрещиваний? 

13. Как технически может осуществляться гибридизация лесных древесных пород? 

14. Перечислите достоинства и недостатки различных типов изоляторов для цветков древесных пород. 

15. Охарактеризуйте режим хранения пыльцы и приемы искусственного опыления и получения семян у лесных древесных пород. 
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Глава 4
Интродукция как метод селекции

Интродукция является первичным способом оценки наследственной ценности организмов в новых условиях. Она нашла широкое применение в различных странах Старого и Нового Света. В России наибольшее число опытов по интродукции лесных древесных пород осуществлено в Европейской части страны. Ниже представлены некоторые подходы и результаты этой работы. 

4.1. Теоретические предпосылки интродукции лесных древесных пород

Под интродукцией растений ботаники понимают целеустремленную деятельность человека по введению в культуру в данном естественно-историческом районе растений (родов, видов, подвидов, сортов и форм), ранее в нем не произраставших, а так же перенос их в культуру из местной породы. Однако для лесной интродукции более уместно определение В.И. Некрасова (1980), который рассматривает интродукцию как перенесение растений в новые природно-климатические условия за пределы естественного ареала или, при расширении площади искусственного выращивания растений, из района их испытания в культуре. Он не находит оснований считать перенос растений местной флоры в культуру интродукцией, т.к. он не связан с изменением географических условий, а приводит к изменениям агротехнических и биоценотических условий для роста растений. Действительно, если придерживаться ботанического понятия, то практически все лесные культуры, тем более связанные с изменением породного состава насаждения, следует считать интродукцией. Это заметно усложнит методологические аспекты интродукции лесных пород (И.И. Дроздов, 1998). 

Тесно связаны с интродукцией понятия акклиматизации и натурализации растений. Акклиматизация — одна из форм интродукции растений, когда приспособление популяции к новым условиям 
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обитания происходит за счет генетических изменений на основе местного естественного отбора индивидуумов, более чем исходные формы приспособленных к новым условиям обитания. Это характерно для случаев переноса растений в условия, значительно отличающиеся от естественного ареала. И поэтому, если интродукция влечет за собой огромные потери среди репродуцированной в новых условиях популяции и выживание лишь отдельных уклоняющихся генотипов из интродуцированного экотипа, говорят об акклиматизации. Натурализация подразумевает такой исход интродукции, когда новые формы растений легко произрастают и успешно репродуцируют в новых условиях, не изменяя своей генетической конституции. Как правило, это характерно для того случая, когда климатические и другие условия вполне благоприятны, отвечают биологическим особенностям интродуцента и он приживается без изменения генотипа. 

При выборе исходного материала для интродукции приходится считаться с климатическими условиями произрастания. Знания климата района, откуда привлекается исходный материал, имеет существенное значение. Поэтому в интродукции древесных пород некоторое время господствовала теория климатических аналогов Г. Майра, которая связывала успех интродукции с непременным сходством климатических условий естественного и искусственного ареалов. Однако Н.И. Вавилов (1987) показал, что вопрос о климатических аналогах не может решаться в упрощенном виде. В целом он находит, что теория Г. Майра заслуживает большого внимания, поскольку дала немалые практические результаты. Однако в отношении древесных видов современная теория интродукции требует учета экотипов, сложности вида, на что Г. Майр не обратил внимание. По мнению Н.И. Вавилова (1987), климатические аналоги должны быть заменены экологическими аналогами, поскольку климатология и экология не равнозначны. Действительно, дальнейшее развитие теории интродукции подтвердили целесообразность эколого-исторического и эколого-географических методов. Прогнозирование эффекта интродукции признано немыслимым без экологического анализа. 

Однако наиболее достоверные представления о возможностях интродукции дает опыт. Анализ предшествующего опыта интродукции — единственный способ определения степени адаптивности вида к новым условиям. В связи с этим широкое развитие получили методологические исследования по привлечению исходного материала. При подведении итогов интродукции, объяснении ее положительного или отрицательного опыта ориентируются на 
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следующие методологические направления: сравнительный анализ климатических и эколого-географических условий естественного произрастания растений, привлекаемых в интродукцию, и новых мест их испытания; исторический и флорогенетический анализ растительности, из которой черпается материал для интродукции; изучение эколого-физиологических особенностей растений интродуцентов и изменчивости их анатомо-морфологического строения. Весьма важны результаты изучения сезонно-ритмических изменений в развитии вегетативных и генеративных структур для познания процесса приспособления интродуцентов. 

Введение в лесные культуры экзотов, как правило, связано в дальнейшем с формированием интродукционной популяции. Вопросам создания интродукционных популяций на микро-эволюционном уровне уделил большое внимание В.И. Некрасов (1980). Использование для интродукции растений не случайных популяций, а обладающих формовым разнообразием, повышает гарантию успеха семенного размножения и получения более устойчивого потомства. Если интродуктор ставит своей задачей предсказать генетическую реакцию интродуцированных растений, то необходимо прежде всего изучить строение и состав исходных популяций и составляющих их особей. 

А.Я. Любавская (1982) отмечает, что успех интродукции данного вида часто определяется генетическим разнообразием вида. Интродукция экзотов — один из источников обогащения местной дендрофлоры и исходного материала для селекции. При интродукции ведется искусственный отбор по тем признакам, ради которых растения интродуцированы, а также по их устойчивости в новых условиях среды. Поэтому испытание интродуцентов должно быть поставлено на селекционно-генетическую основу. Для этого необходимо, чтобы в долгосрочной программе развития лесного хозяйства работа по введению интродуцентов была организованна на прочных селекционных принципах с организацией сортового семеноводства из отобранных по хозяйственно ценным признакам популяций и особей. Селекционно-генетическая оценка интродуцированных видов включает испытание межпопуляционной и внутрипопуляционной изменчивости экзотов и возможности отбора лучших популяций и форм для использования их при разведении в новых районах. 

Придавая большое значение селекции и интродукции, В.И. Некрасов (1986) считает необходимым отдельно выделять маточные особи, которые при первичной интродукции и в последующих поколениях отличаются лучшими показателями роста, устойчивости и генеративного развития. От правильного выбора семян зависит 
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успех интродукции. Поэтому разработка теоретических основ семеноводства интродуцированных древесных растений — насущная задача семеноводов. Семеноводство интродуцентов может развиваться успешно только на селекционной основе с использованием и постоянным развитием опыта географических культур. Райт Дж. (1978) отмечает, что интродукцию прежде осуществляли преимущественно семенами неизвестного, часто не лучшего происхождения. Установлено, что если интродуцированное дерево или насаждение дают 75 % продукции по сравнению с местной популяцией, то имеются основания продолжать проверку данного вида сравнительной оценкой различных климатипов и экотипов. А.Я. Любавская (1982) придает важную роль географическим культурам в практической интродукции. Изучение интродуцентов должно предусматривать накопление данных о влиянии географического происхождения и экологических условий на характер их роста и развития. 
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4.2. Особенности интродукции лесных древесных пород

Ботанические сады накопили ценные данные и значительный опыт по интродукционному испытанию многих древесных растений в коллекциях. Однако эти результаты можно считать предварительными для лесной интродукции, существенно отличающейся от интродукции видов в дендрариях, т.е. в изоляции, в отрыве от лесной среды. Объектом лесных интродукционных исследований является биогеоценоз или экосистема, главным компонентом которой служит насаждение. Здесь устойчивость интродуцируемого вида зависит всецело от его конкурентоспособности в лесном сообществе. Конечная цель лесной интродукции заключается в создании лесных ценозов, обеспечивающих наивысшую продуктивность древостоя главной породы. 

Лесная интродукция (введение новых лесных пород в насаждения) обязательно связана с закладкой и выращиванием лесных культур. Экологической основой лесокультурного дела является лесная типология. Используя ее основные принципы, можно достаточно полно и комплексно представить характеристику лесорастительных условий на лесокультурной площади, выбрать тип культур, вид, метод и способ выращивания. Современное лесокультурное производство в решении вопросов лесовосстановления должно опираться на положения динамической типологии леса И.С. Мелехова (1984). Она охватывает практически весь цикл лесовосстановления со всеми возможными вариантами, которые позволяют выбрать и 
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наиболее эффективно разместить лесные культуры в этом сложном природном процессе. Место их, в первую очередь, там, где процесс лесовосстановления затруднен или протекает медленно (через смену пород) (И.И. Дроздов, 1985, 1998). 

Ценным индикатором при выборе типа лесных культур является коренной тип леса. Однако из этого не следует, что при создании лесных культур следует копировать природные типы леса. Вполне приемлемо здесь разумное использование других пород, в том числе интродуцированных, введение которых оправдано экологической и хозяйственной целесообразностью. В этом случае искусственные насаждения являются практически новыми компонентами динамической типологии леса. Формируется новый тип леса, который не вписывается в обычную типологию. Так, среди традиционных сосняков, ельников могут формироваться лиственичники, кедровники и другие как конечный итог лесной интродукции (И.И. Дроздов, 1985, 1998). Биогеоценотические сукцессии в ценозах, созданных из интродуцированнных пород, протекают значительно быстрее по сравнению с первичными, так как происходят на уже сформированных почвах. Вместе с тем механизм этих смен, будучи весьма сложными, к сожалению, еще слабо изучен (В.Б. Логгинов, 1988). 

А.Я. Любавская (1982) считает, что трансформация насаждений изменением породного состава в ряде случаев практически необходима. При сплошных рубках естественное возобновление леса идет чаще всего через смену пород. В ряде случаев более выгодным становится выращивание в культурах экзотов. Интродукция растений перерастает в экономическую проблему. Испытание интродуцентов приобретает организованный характер и переводится на селекционно-генетическую основу. 

Проектирование искусственных лесных ценозов из интродуцируемых пород трудно осуществить без детальных исследований особенностей формирования лесов из этих пород в естественных условиях. Поэтому экспедиционным путем с учетом накопленных материалов региональных исследований в натуре изучают типы леса наиболее важных лесообразующих пород, выявляют потенциальную продуктивность основных типов, определяют ведущие экологические и фитоценотические факторы, обеспечивающие потенциальный рост и развитие древостоев интродуцируемых растений в этих типах леса. На основе этого разрабатывают эколого-фитоценотические аналоги биогеоценоза — своеобразные природные эталоны будущих культурных лесонасаждений, обладающих продуктивностью, не уступающей потенциальной производительности естественных древостоев (П.И. Лапин и др., 1979). 
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Использование эколого-фитоценотических аналогов при интродукции древесных пород в лесохозяиственных целях конечно не означает простого копирования и переноса образцов природных древостоев в новые районы. Высокая продуктивность насаждений культурных ценозов, превышающая потенциальную производительность естественных, должна быть обеспечена подбором быстрорастущих, устойчивых экотипов и форм лесных древесных экзотов и соответствующим уровнем взаимодействия всех компонентов искусственного ценоза. При создании культур интродуцированных растений использование выявленных генетических особенностей обеспечивает более высокую степень их адаптации в ценозах, дальнейшее повышение производительности и качественного состава лесонасаждений. 

С.Г. Спурри, Б.В. Барнес (1984) отмечают, что применяемый во всем мире при интродукции деревьев метод проб и ошибок отличается большой произвольностью, он дорог и требует много времени. Вместо этого надо использовать метод изучения генэкологической приспособляемости популяций разного происхождения. С этой целью лесоводы собирают семена желательных популяций, выращивают сеянцы и в молодом возрасте изучают различные потомства этих популяций. Эти эксперименты называют тестами на происхождение или источник семян, т.е. своеобразные географические посевы. Однако успех их во многом зависит от методики ранней диагностики генетических признаков. 

Весьма важным моментом является изучение и анализ опыта интродукции деревьев и кустарников, накопленного ботаническими садами, научно-исследовательскими учреждениями, дендропарками, предприятиями лесного хозяйства и другими предприятиями. При этом первоочередное внимание уделяется изучению лесных культур древесных экзотов (П.И. Лапин и др., 1979). Учитывая важность этого аспекта лесной интродукции, на кафедре лесных культур Московского государственного университета леса на опыте 15-летних исследований разработаны методические рекомендации по изучению лесных культур интродуцированных пород (И.И. Дроздов, А.И. Янгутов, 1984). 

Выявленные участки культур интродуцентов подлежат полному историческому, лесоводственному и лесокультурному описанию. При этом весьма важно установить происхождение исходного материала для культур: как они были созданы, как выращивали эти культуры. Далее культуры исследуют доступными для лесовода средствами. Дендрохроноклиматические исследования позволяют выявить, как росли экзоты в новых для них климатических условиях. Построенные при этом дендрошкалы позволяют получить объемную 

90

информацию при сравнительном анализе роста экзотов и местных пород (И.И. Дроздов, 1987). В пределах определенного климатического региона успешность выращивания той или иной древесной породы существенно зависит от почвенно-грунтовых условий. Изучение влияния этого фактора на рост новых пород позволяет определить критерии оценки почвенных условий и построить математическую модель роста интродуцентов (А.И. Янгутов, И.И. Дроздов, 1989). 

Очень важно обратить внимание на устойчивость экзотов в изучаемом биогеоценозе не только в климатическом аспекте, но и по таким показателям, как наличие и характер заболеваний, повреждений вредителями, взаимоотношение с окружающей растительностью (древесной, травяной, грибами — микоризообразователями и др.), животным миром. Наблюдения за наличием и характером плодоношения экзотов в культурах позволяют судить о степени их акклиматизации и возможности использования насаждения для сбора семян местной репродукции. При исследовании возможности роста экзотов важно в первую очередь изучить динамику их сезонного развития и ритмику роста деревьев. В результате фенологических наблюдений устанавливают время наступления и продолжительность фенофаз (набухание почек, распускание их, рост побегов, развертывание хвоинок, летняя вегетация, одревеснение побегов и др.). Материалы эти, кроме научного, имеют для лесоводов практический интерес для определения оптимальных сроков посадки, уходов, подкормок и других агротехнических мероприятий. 

Исследование особенностей индивидуального роста интродуцируемой породы в культурах ставит цель получить достаточно объективное представление о том, какими возможностями располагают эти деревья в онтогенезе. Степень изменчивости их основных таксационных показателей, закономерности роста дерева во времени весьма интересны для сравнения с такими же показателями породы в естественном ареале и особенностями роста местных лесных пород. Лесоводу они могут служить основанием для предварительного выбора типа лесных культур (компоненты насаждения, размещение, смешение, густота), метода и способа их выращивания, определения срока перевода культур в лесопокрытую площадь. Они позволяют провести отбор плюсовых деревьев в насаждении интродуцента. Большой интерес при искусственном лесовыращивании представляет динамика нарастания крон деревьев в фазах смыкания и жердняка. Сведения об этом позволяют прогнозировать сроки смыкания культур, правильно предусматривать их размещение и густоту. 

Интродуктор, как правило, располагает сравнительно небольшим набором участков культур интродуцентов. Поэтому их следует 
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изучить особенно тщательно и детально, чтобы не ошибиться в выборе экзота для последующего внедрения и свести к минимуму ошибки при проектировании будущих искусственных насаждений. 

Рассматриваемые методы исследования позволяют получить качественные и количественные характеристики искусственных насаждений интродуцентов в различных условиях местопроизрастания, их взаимоотношения с местными лесными породами. Однако они не позволяют в полной мере раскрыть особенности формирования новых типов леса. Здесь необходимы специальные лесоводческие исследования, характер и направление которых определены положениями динамической типологии И.С. Мелехова (1999). Необходима специальная методика системного анализа состояния лесных экосистем, формируемых при сильном антропогенном воздействии (замена породы, регулирование состава и др.). Такие экспериментальные исследования позволяют в большей мере использовать теоретические аспекты динамической типологии леса, реализовывать их в качественных показателях, моделях выявленных взаимосвязей в искусственно формируемых насаждениях (И.И. Дроздов, 1985, 1998). 

Долгосрочной программой по интродукции древесных пород в бывшем СССР предусматривалось проведение периодических (через 5-10 лет) единовременных учетов интродуцентов с детальным исследованием наиболее ценных объектов для уточнения ассортимента и лесоинтродукционного районирования по специальной разработанной ЦНИИЛГИС "Методике проведения единовременной инвентаризации интродуцированных лесных пород" (1986). Ее основные задачи: 1) выявление ассортимента древесных пород, интродуцированных в различные регионы европейской части СССР, а также площадей их посадок; 2) установление оптимальных географических и экологических условий, в которых соответствующие интродуценты дают наивысший хозяйственный эффект; 3) изучение состояния, продуктивности, агротехники культивирования, возраста и других параметров насаждений (состав, полнота), а также влияния биотических и абиотических факторов; 4) предварительная оценка возможности использования интродуцированных объектов как источников семенного и вегетативного материала; 5) разработка рекомендаций по обеспечению сохранности и использованию обследованных насаждений интродуцированных пород; 6) определение оптимальных типов лесных культур интродуцентов и технологии их выращивания. 

При внедрении интродуцентов предусматривается этапность действий, связанная со степенью изученности показателей устойчивости и продуктивности тех или иных видов в отдельных регионах и 

92

наличием семенной базы. Вместе с тем строгое соблюдение этапности не всегда возможно. Ценные хорошо изученные виды-интродуценты при возможности сбора с них семян могут немедленно широко вводиться в производственные культуры. Одновременно с этими видами должна проводиться селекционная работа: отбор плюсовых деревьев и насаждений, создание клоновых архивов и испытательных культур, гибридизация, закладка семенных плантаций первого порядка, а после испытания потомства — плантаций второго порядка. Недостаточно испытанные в лесных культурах виды-интродуценты подлежат опытно-производственной проверке в куль? турах. Это, главным образом, экзоты, зарекомендовавшие себя в ботанических садах и перспективные по прогнозу для лесных культур. При недостатке семян закладке опытных культур может предшествовать создание соответствующей семенной базы. 

Виды-интродуценты, представленные в ботанических садах единичными деревьями или небольшими биогруппами, а в лесных культурах единичными, случайными или неизвестного происхождения образцами, подлежат широкому первичному испытанию. Испытание таких видов или отдельных их происхождений проводится, главным образом, путем получения семян из естественного ареала. В определенных случаях оно возможно созданием специальных синтетических семенных плантаций. 
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4.3. Некоторые аспекты размножения и внедрения интродуцентов

Успех интродукционной работы нередко зависит от способа размножения и выращивания растений. Поэтому лесоводу-интродуктору необходимо тщательно изучить биологию интродуцента, с тем чтобы определить правильную агротехнику искусственного выращивания его в новых условиях. Здесь перед лесоводом встают вопросы, связанные с подготовкой семян к посеву, сроками и способами их посева, защитой посевов от вредителей и болезней, с видами посадочного материала, агротехникой и сроками выращивания их, с типами лесных культур и агротехникой их выращивания, с лесоводственными приемами формирования насаждений и др. Необходимо определить место и значение в разведении экзота способов семенного и вегетативного размножения. Так, увлечение в 60-е годы прививкой сосны сибирской кедровой на сосну не оправдало себя. Сейчас пошли по пути разработки способов черенкования этой породы или сочетания прививок с последующем укоренением привоя (Р.Н. Матвеева, 1985; Г.Ш. Камалтинов, 1982). 
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Таким образом, при массовом введении в лесные культуры интродуцируемых пород необходимо решать ряд задач селекционно-генетического, растениеводческого, эколого-лесоводственного и экономического характера. 

При организации интродукции Н.И. Вавилов исключительное значение придавал вопросам карантина, считая, что отсутствие карантинной службы может свести на нет самые успешные результаты экспедиционных работ как внутри страны, так и за рубежом. В связи с этим в составе ВНПО "Союзлесселекция", головной организацией которого являлся ЦНИИЛГиС, в 80-е годы была сделана попытка создания сети лесных карантинных питомников. Однако последующие годы реформ свели на нет это начинание. 

В целом, результаты современных теоретических и методических разработок в области лесной интродукции свидетельствуют о ее реальных возможностях в решении актуальных задач лесного хозяйства. Надо, чтобы интродукция лесных пород была постоянно в поле зрения не одного поколения ученых и практиков без наблюдаемых ранее спадов, чреватых потерей сведений о происхождении культур тех или иных интродуцентов, разрывом в преемственности поколений, и в конечном счете потерей продуктивности лесов. 

Обоснование экономической эффективности лесной интродукции можно считать решенным для пород быстрорастущих, которые в культурах промышленного назначения отличаются повышенной продуктивностью древесины при соответствующем ее качестве. Для интродуцентов, относительно медленно растущих, но имеющих немало преимуществ прижизненного функционирования (рекреационных, защитных, орехоплодных и др.), современная методика лесных экономических оценок фактически не работает. Это вызвано отсутствием количественных критериев экономической оценки целого ряда недревесных полезностей леса. И в этом направлении также требуется дальнейшая работа. 
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Вопросы для самопроверки

1. Что подразумевают под интродукцией и сопутствующими ей акклиматизацией и натурализацией растений? 

2. Каковы отличительные особенности лесной интродукции? 

3. Каковы принципиальные теоретические предпосылки плановой интродукции? 

4. Охарактеризуйте методические аспекты изучения опыта интродукции. 

5. Каковы фитоценотические особенности лесной интродукции? 
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Глава 5
Некоторые нетрадиционные методы селекции лесных древесных пород

Лесная селекция базируется на наследственной гетерогенности популяций древесных растений, которая позволяет вести отбор ценных генотипов. В последние годы в целях расширения селекционной базы наряду с традиционными способами повышения генетического разнообразия, такими как гибридизация и интродукция, успешно внедряются новые экспериментальные методы, основанные на достижениях генетики, эмбриологии и цитологии растений. Среди таких методов ведущее место занимает индуцированный мутагенез, полиплоидия и культура клеточных тканей и клеток. 

5.1. Общие положения по использованию мутагенеза, полиплоидии и культуры тканей в селекции лесных древесных пород

Мутации, как известно, являются одним из основных факторов эволюции живой природы. Спонтанные мутации, возникающие как следствие естественных мутагенов, в гомозиготном состоянии проявляются фенотипически и немедленно подвергаются естественному отбору, а в гетерозиготном состоянии могут долго сохраняться и накапливаться в популяции. 

Мутации, возникающие в половых клетках, называются генеративными и передаются новому поколению. Мутации, происходящие в любых других клетках организма, называются соматическими; они наследуются только при вегетативном размножении. Один из видов соматической мутации у древесных растений — почковые мутации, возникающие в меристемных клетках точки роста стебля (предполагают, что благодаря этой мутации возникли пирамидальные тополя). Различают генные, хромосомные и геномные мутации. 

Генные мутации — изменения, возникающие вследствие перестройки в молекуле ДНК чаще всего при замене одного или нескольких нуклеотидов в пределах гена. Это приводит к изменению 
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строения молекул белков и появлению новых признаков и свойств (например, гроздешишечные формы у хвойных, "ведьмины метлы", альбиносы, махровость у цветков, образование летальных генов и т.д.). 

Хромосомные мутации связаны со структурными изменениями хромосом, при которых меняется положение участков хромосом, нарушаются существующие и возникают новые группы сцепления. 

Геномные мутации — это изменение числа хромосом. Они могут быть вызваны нерасхождением хромосом при делении. Особенно важными для селекции являются геномные мутации, возникающие из-за нерасхождения хромосом при мейозе, так как следствием может быть появление нового набора хромосом у гамет. Геномные мутации могут быть представлены гаплоидами (с хромосомной мутацией), анеуплоидами (с лишней или недостающей хромосомой), полиплоидами (с кратным увеличением хромосом). 

Спонтанные мутации возникают редко, носят случайный, ненаправленный характер. Они приводят к появлению необычных форм древесных растений. В природе у древесных растений кроме мутаций, приводящих к изменению формы кроны, встречаются хлорофилльные мутации, мутации с морфологическими нарушениями листьев (рассеченные листья) и т.п. Такое мутантное дерево обычно произрастает в парках или садах, так как в лесу вероятность выживания его очень низкая. Причиной появления около 50% спонтанных мутаций у древесных пород считается естественная радиоактивность. Значительно больший интерес с точки зрения получения практических результатов имеет направленное получение мутаций, которое базируется на раскрытии молекулярных механизмов мутаций, управлении этими мутациями и получении форм живых организмов с заранее заданными признаками и свойствами. В селекции растений — это чаще всего выведение полиплоидных форм. 

Полиплоидия, или кратное увеличение гаплоидного набора хромосом, вызванное геномной мутацией, — обычное явление в биологии. По существу, в жизненном цикле высших растений спорофит является полиплоидом по отношению к гаметофиту, так как клетки его содержат удвоенный (диплоидный) набор хромосом. 

У древесных растений более трети всех родов имеют полиплоидные виды. У голосеменных древесных растений естественная полиплоидия наблюдается очень редко. Истинным полиплоидом среди древесных форм голосеменных является секвойя вечнозеленая (Sequoia sempervirens), у которой клетки спорофита содержат 66 хромосом. 

Иная картина наблюдается у лиственных пород. По мнению некоторых исследователей, виды ольхи и березы произошли путем 
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полиплоидизации из исходных видов, имеющих гаплоидный набор, состоящий из семи хромосом. Максимальное число полиплоидных видов и наибольший размер плоидности среди древесных растений наблюдается в родах Moms и Salix. Род Ива в естественных условиях представлен видами с уровнем плоидности 2n, 3n, 4n, 6n, 8n, 10n, 12n. В эволюции многих видов и родов лесных древесных растений полиплоидия или была главным стратегическим направлением в видообразовании, или играла важную роль в сочетании с гибридизацией. 

Одним из путей кратного увеличения набора хромосом в клетке является тот, когда при делении клетки хромосомы не расходятся в дочерние клетки. Если это происходит, например, во время анафазы II мейоза в микроспороцитах, то образуется диплоидная микроспора, дающая в дальнейшем диплоидный спермий. При слиянии такого спермия с гаплоидной яйцеклеткой образуется триплоидная зигота. Естественный триплоид, возникший, как полагают, в результате опыления нормальной яйцеклетки лиственницы европейской диплоидной пыльцой лиственницы западной, описан в литературе (C.S. Larsen, M.A. Westergaard, 1938). Естественные тришюиды известны и для лиственных пород. В 1935 году в лесах Швеции была найдена исполинская осина (Н. Nilsson-Ehle, 1936). Позднее эту форму осины нашли и в других странах, в том числе и в России (А.С. Яблоков, 1963; С.П. Иванников, 1958; В.Т. Бакулин, 1966). Деревья исполинской осины, как правило, обладают мощным ростом и по высоте превосходят одинаковые по возрасту деревья обычной осины на 28%, по диаметру — на 97%; листья крупнее на 25-30%, средняя длина устьиц больше на 15-20%. Кариотипический анализ показал, что исполинская осина является триплоидом. 

Поиск естественных полиплоидов в природе — дело трудное и непредсказуемое. Искусственно вызванная полиплоидия, полученная методом индуцированного мутагенеза, дает возможность получать сорта с новыми признаками и свойствами, отсутствующими у исходных форм. В качестве мутагенных факторов чаще всего используют различные виды излучений, высокие и низкие температуры, некоторые химические вещества. Обычно в роли химического мутагена выступает ядовитое вещество колхицин, который получают из растения безвременника осеннего (Colchicum autumnale). Колхицин разрушает веретено деления, и хромосомы не расходятся к полюсам клетки, а остаются на экваторе. В интерфазе хромосомы удваиваются и клетка становится полиплоидной. Мутагены, увеличивающие частоту мутаций в сотни раз, называют супермутагенами. Из химических супермутагенов в селекции лесных пород 
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используют диэтилсульфат, диметилсульфат, этиленимин, нитро-зоалкилмочевину и ряд др. При работе с высшими растениями воздействию мутагенов подвергают семена, почки, пыльцу. В этом случае мутации проявляются уже у растений нового поколения. Методом индуцированного мутагенеза получены искусственные полиплоиды у сосны, ели, лиственницы, осины, ольхи, березы и др. пород. 

О возможности использования полиплоидных форм в селекции лесных древесных пород нет единого мнения. У голосеменных появление новых полиплоидных форм наблюдается редко, причем по величине прироста эти полиплоидные формы уступают диплоидным формам тех же древесных пород. Среди полиплоидных форм, полученных у хвойных с помощью колхицина, более быстрый рост по сравнению с нормальными диплоидными формами удалось достичь только у криптомерии японской. У покрытосеменных растений возможности использования полиплоидии более благоприятны. У полиплоидных форм лиственных древесных пород встречаются как быстрорастущие, так и медленнорастущие формы. Особенно быстрый рост выявлен у триплоидных форм осины и березы. 

Искусственные тетраплоидные формы хвойных обычно отличаются замедленным ростом и представляют интерес только при разведении карликовых растений в садах и парках. Эти формы почти не образуют репродуктивных органов и поэтому скрещивание их с нормальными диплоидными формами очень затруднено, хотя в результате могут быть получены триплоидные растения. 

У триплоидных форм древесных растений при мейозе часть хромосом не находит себе пары. Поэтому образуются половые клетки с несбалансированным набором хромосом, которые затем погибают, что приводит к снижению плодовитости или к полной бесплодности. Трудности с размножением бесплодных форм растений могут быть преодолены с помощью еще одного экспериментального метода, интенсивно разрабатываемого в селекции в последние годы. Речь идет о методе вегетативного размножения растений с помощью культуры тканей и клеток in vitro. 

Метод культуры тканей основан на тотипотентности клетки, способности ее к делению и формированию в массе размножившихся клеток, отдельных тканей и органов, а в дальнейшем и целого растения того вида, из которого была получена эта клетка. Многочисленные опыты показали, что почти любая специализированная клетка содержит весь набор генов, контролирующий развитие ее в любом направлении. Первые успехи ботаников в этой области относятся к началу 30-х годов XX столетия. На пути к 
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экспериментальному морфогенезу растений в культуре тканей надо было преодолеть три принципиальных барьера: 

· первый барьер состоит в том, что необходимо создать питательную среду, содержащую все требуемые вещества для изолированного существования клетки; 

· второй барьер связан с тем, что уже сам процесс изоляции клетки труден, так как связь между клеточными стенками у растений несравненно более прочная, чем у клеток животных; 

· третий барьер заключается в том, что клетки большинства тканей растения теряют способность к делению, свойства эти сохраняются лишь у клеток специальных тканей, называемых меристемами. 

Преодолев эти барьеры ученые получили почти идеальные модельные системы для изучения дифференциации клетки как основы морфогенеза. Простота, тканевая однородность, возможность контроля за условиями культивирования — далеко не полный перечень достоинств этих моделей. Преимущества метода in vitro для древесных растений заключаются в независимости от вегетационного периода, неограниченного выхода посадочного материала от одной инициали, экономии времени при выведении и размножении сортов, закладке генетических банков, а также в возможности получения гибридов между естественно нескрещивающимися видами. 

Клетки органов и тканей растений при переносе на искусственную питательную среду переходят при определенных условиях к неограниченному размножению, образуя бесформенный тканевой наплыв — каллус. Периодически отделяя и перенося кусочки каллуса на свежую питательную среду, можно продлить жизнь культуры на неопределенно длительное время. Так появляется возможность сохранения селекционного материала в генных банках (коллекциях тканевых культур). Для размножения древесных растений in vitro чаще всего используют ювенильный материал (зародыши и их части, ткани мегагаметофита и проростки). Было установлено, что чем моложе растение (стадия зародыша и 10-20-дневных проростков), тем легче идет образование каллуса, а в последствии и морфогенез. Работ, в которых в качестве исходного материала использовались ткани взрослых растений, относительно немного. Основная трудность при размножении тканями взрослых растений — это гибель эксплантата на первых или последующих этапах культивирования. 

Серией экспериментов с каллусными культурами, проведенными независимо советским биологом Р. Г. Бутенко и американским исследователем Ф. Стюардом, было показано, что каллусная клетка способна превратиться в клетку, дающую начало зародышу 
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растения. Такая клетка функционально подобна оплодотворенной яйцеклетке или зиготе. Это явление называется соматическим эмбриогенезом в культуре тканей. 

Особой формой культивирования клеток является культивирование изолированных протопластов — клеток, лишенных внешней целлюлозно-пектиновой оболочки. "Голые", окруженные лишь плазмалеммой клетки имеют ряд замечательных свойств и прежде всего способность к слиянию. Сливаться могут изолированные протопласты разных видов растений. В результате возникает гибридный протопласт, который можно отделить и заставить восстановить клеточную структуру. Образуется обычная по внешнему виду клетка, способная к культивированию в пробирке и образованию целого растения, но уже гибридного. Этот метод открывает широкие возможности для гибридизации, помогая преодолеть несовместимость родительских форм. 

Древесные виды растений оказались очень трудным объектом для размножения in vitro. Тем не менее прогресс в этой области наблюдается. Используя общепринятые методы селекции, в условиях Канады улучшенные семена могут быть получены с лесосеменных плантаций только через 35 лет. Применение биотехнологии культуры тканей ускоряет этот процесс в три раза (S. Hashain, W. Cheliak, 1986). Для Новозеландской лесоводственной программы требуется ежегодно 75 млн сеянцев сосны замечательной, для чего необходимо провести 500000 контролируемых скрещиваний. Методом клонального микроразмножения с одного гибридного семени в течение шести месяцев можно получить более 250 побегов для черенкования и укоренения (S. Biondi, 1986). 

Масштабные исследования по индуцированию органегенеза у различных представителей хвойных проведены и в России. Для 15 видов хвойных разработана технология клепального микроразмножения с использованием ювенильного материала. Преодолены трудности по укоренению получаемых в культуре побегов; перенесенные в почву растения развивались нормально. От одной инициали в течение года можно получить от 600 до 2 000 жизнеспособных растений в зависимости от породы (Т.С. Момот, 1988). 

Для некоторых древесных пород разработана специфическая методика культуры тканей: для размножения Acer rubrum используется каллус верхушки побега; ольхи — каллус эпикотиля и верхушки побега; березы повислой — каллус стебля и пыльников; Castanea sativa — каллус апекса зародыша и верхушки побега; Corylus avellana — апекса зародыша. Для ели европейской в качестве эксплантата используются мегагаметофиты и зародыши; для сосны обыкновенной — хвоя. 
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Как наиболее перспективный способ микроразмножения древесных растений рекомендуется индуцирование соматического эмбриогенеза как на эксплантатах, так и через культуру каллуса (Y.P.S. Bajaj, 1986). Ниже приводятся более подробные сведения о вышеупомянутых методах селекции, в том числе и лесных древесных пород. 
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5.2. Экспериментальный мутагенез в селекции лесных древесных пород

5.2.1. Возможности и направления экспериментального мутагенеза

Экспериментальный мутагенез в селекции лесных древесных растений развивается благодаря работам ряда отечественных и зарубежных исследователей. В настоящее время он используется в двух направлениях: агротехническом и генетико-селекционном. 

При агротехническом направлении индуцируется модификационная изменчивость, или ненаследственные изменения фенотипа, определенные генотипически обусловленной нормой реакции. При этом достигаются эффекты повышения всхожести семян, сокращения периода покоя и сроков стратификации семян; усиление ростовых процессов; увеличение выхода высококачественного посадочного материала (стандартных сеянцев); стимуляции плодоношения, ризогенеза, смоловыделения и усиления других полезных свойств древесных растений. В этом случае чаще всего мутагены используют в слабых концентрациях и дозах. При генетико-селекционном направлении применяют мутагены в более сильных концентрациях и дозах. В этом случае стремятся индуцировать мутационную изменчивость и усилить формообразовательный процесс с целью получения ценного исходного материала и мутантных форм с хозяйственно ценными признаками. 

К настоящему времени, по данным ряда авторов, у разных пород (клена, тополя, сосны, березы, дуба, липы, ореха, биоты и др.) получены ценные для лесного хозяйства и зеленого строительства формы. Среди них представляют интерес быстрорастущие, зимостойкие, устойчивые к болезням, а также декоративные формы: карликовые, с нетипичной для данного вида формой кроны (плакучие, стелющиеся, пирамидальные и др.), с различной величиной, формой и окраской листьев (Г.Ф. Привалов, 1965, 1968, 1974; Е.М. Гуляева и др., 1981; Ф.Л. Щепотьев, 1982; О.С. Машкина, 1995 и др.). 

При искусственном получении мутаций генетики опираются на закон Н.И. Вавилова о гомологических рядах в наследственной 
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изменчивости. Почти все формы, возникающие при искусственном мутагенезе, можно найти в природе, если они не элиминируются отбором. Значение индуцированного мутагенеза состоит в существенном увеличении частоты и спектра этих мутаций, а также в получении форм с комплексом хозяйственно ценных признаков. Для получения искусственных мутаций используют две основные группы методов: физических и химических. 
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5.2.2. Физические методы получения мутантов

Среди физических мутагенов чаще всего используют излучения различного типа. Они бывают двух видов: ионизирующие и неионизирующие. 

Ионизирующие излучения. Рентгеновское, гамма- и нейтронное излучения называются ионизирующими за способности превращать атомы и молекулы в электрически заряженные частицы — ионы, т.е. вызывать ионизацию. 

Рентгеновское излучение начали применять первым в мутагенезе, его используют широко и в настоящее время, поскольку рентгеновские аппараты имеются во многих учреждениях, ими просто управлять, рентгеновским излучением относительно легко воздействовать как на семена, так и на другие части растений, несложно менять дозы облучения. 

Источником гамма-излучения обычно служит радиоактивный кобальт (60Со) или цезий (137Cs). На объект воздействуют двумя способами обработки: острым (мощное кратковременное излучение) и хроническим (длительное, но значительно более слабое). 

Нейтронное излучение возникает в результате ядерных реакций. В частности, при делении ядер урана и плутония. Различают быстрые нейтроны (энергия ионообразования 0,2-26 МэВ) и медленные, или тепловые (энергия 0,0025 эВ). Быстрые нейтроны оказывают мутагенное воздействие преимущественно в момент облучения, тепловые — вызывают наведенную радиоактивность в самой клетке. Относительная биологическая эффективность нейтронов в 10-40 раз выше, чем гамма- и рентгеновского излучения. 

Радиоактивные изотопы. В качестве мутагенных факторов можно применять также радиоактивные изотопы фосфора (32Р) и серы (35S), у которых период полураспада составляет соответственно 14,3 и 87,1 дня. Частота появления мутации зависит от дозы облучения. Однако эта пропорциональная зависимость наблюдается только в интервале 100%-ной выживаемости. С переходом в интервал от ЛД0 до ЛД100 (ЛД0 — порог выживаемости, ЛД100 — гибель всех растений) 
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пропорциональность нарушается за счёт гибели облучаемых растений. За критическую обычно принимают такую дозу, при воздействии которой выживает 30-40 % растений (ЛД30 40). 

Неионизирующие излучения. Генетически эффективным неионизирующим излучением считается ультрафиолетовое (УФ). Оно имеет большую длину волны (200-400 нм), чем ионизирующие излучения, и меньшую энергию. При его воздействии происходит не ионизация вещества, а только возбуждение молекул. Проникающая способность УФ очень мала, его используют только для обработки пыльцевых зерен. 

Лазерное излучение также производит мутагенный эффект. Показано, что при воздействии на семена и вегетирующие растения импульсным и непрерывным (в том числе и низко интенсивным) лазерным излучением видимой области спектра можно получить высокий выход мутантных форм (Ю. Гужов и др., 1991). 

Первые опыты по использованию рентгеновских лучей для вызывания мутаций у лесных древесных пород были проведены В.Н. Сукачевым на ивах в 1933 г. Облучались черенки (более 5000), семена и цветки. Им было установлено, что большие дозы облучения безвредны для черенков и летальны для семян. При этом сильные дозировки даже стимулировали рост побегов и черенков. По результатам опытов с облучением черенков были описаны две мутации по листьям: узколистость и курчавость, обнаруженные у четырех видов ивы. В эти же годы И. Никитиным установлено стимулирующее влияние рентгеновских лучей на всхожесть семян березы и сосны и прорастание пыльцы липы. 

В 50-х годах М.А. Кудинов в Белоруссии провел большое многолетнее исследование по изучению влияния ионизирующих излучений на лесные растения. В опытах изучено 49 видов лесных и декоративных деревьев и кустарников. Установлены стимулирующие прорастание семян дозы и летальные. Показана очень высокая радиоустойчивость семян у некоторых кустарников. Так, ракитник русский и барбарис амурский имели повышенную всхожесть семян при их облучении 60000 рад. Хвойные породы, особенно ель обыкновенная, имели низкую всхожесть уже при 100 и 200 рад. 

Г.Ф. Привалов (1965, 1968, 1974) проводил облучение семян у- и рентгеновскими лучами. Им установлены критические дозы облучения для 30 видов древесных растений. Наиболее радиочувствительными оказались семена хвойных (сосна сибирская, лиственница, сосна, ель), березы и ольхи. Для этих видов растений критические дозы (ЛД75) лежат в пределах 2-6 кР. Наиболее устойчивыми (критическая доза более 20 кР) оказались семена облепихи, 

103

гледичии, тополя. В результате опытов не только с семенами, но и с растениями получен ряд мутантных форм. 

Ф.Л. Щепотьевым в Донецком ботаническом саду выведены многочисленные мутанты дуба, тополя, каштана конского, биоты восточной, шиповника, айвы японской, облепихи и других пород. Мутанты плодоносят, в результате чего получено второе поколение М2 У дуба черешчатого при обработке гамма-лучами Со60 дозами от 103 до 6-103 рад выделены мутантные формы по характеру крон и особенностям роста: плакучая, пирамидальная, флаговидная, чашевидная, стелющаяся, карликовая, кустарниковая, быстрорастущая. Рост некоторых опытных растений дуба в семилетнем возрасте превышал контрольные по высоте и диаметру в 2-3 раза. У клена серебристого после облучения семян гамма-лучами дозами 579, 1158 и 1544 рад в 10-летнем возрасте выделены следующие формы: Донецкий ботанический — пестро-золотистая декоративная форма, пушистый, плакучий с поникающими ветвями и разрезно-узколопастными листьями, краснолистный. У тополя волосистоплодного в результате облучения черенков гамма-лучами дозами 50-150 рад выделен пестролистный мутант — Донецкий золотой. При облучении гамма-лучами Со60 шиповника получены следующие результаты. Дозы облучения от 3 до 10 кР стимулировали всхожесть, а высокие дозы (18-21 кР) понижали ее. Выделены мутанты с различной крупностью плодов, формой листьев, повышенным содержанием аскорбиновой кислоты в плодах и масла в семенах, а также растения без шипов на побегах и листьях (Ф. Л. Щепотьев, 1982). 

Таким образом, работы с физическими мутагенами показали возможность их использования в практических целях для получения декоративных и быстрорастущих форм лесных древесных пород. 
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5.2.3. Химические методы получения мутантов

Химические мутагены по их действию делят на пять классов: 

· ингибиторы азотистых оснований, входящих в состав нуклеиновых кислот; их действие заключается в подавлении синтеза гуанина и тимина; 

· аналоги азотистых оснований, входящие также в нуклеиновые кислоты; они включаются в ДНК на место тимина; 

· алкилирующие соединения, вызывающие нарушение точности авторепродукции молекул ДНК; 

· окислители, восстановители и свободные радикалы, вызывающие замену в молекуле ДНК пар оснований А-Т на Г-Ц; 

· акридиновые красители, образующие в результате реакции с ДНК комплекс, препятствующий нормальной редупликации. 
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Наиболее распространенными и широко используемыми в последние десятилетия в России являются алкилирующие соединения, в частности супермутагены. К ним относятся этиленимин (ЭЙ), диэтилсульфат (ДЭС), диметилсульфат (ДМС), нитрозоэтилмочевина (НЭМ), нитрозометилмочевина (НММ) и др. 

Чувствительность растений к мутагенам можно оценивать по энергии прорастания и всхожести семян, выживаемости растений, энергии роста, частоте и спектру хромосомных нарушений в первом митозе в клетках проростков. Для получения наибольшего количества полезных мутаций рекомендуется брать концентрации близкие к критическим. 

Химические мутагены применяют в виде водных растворов различной концентрации (обычно 0,01-0,2% в течение 18-24 ч) или в газовой фазе. Чаще воздействию подвергают различные вегетативные органы — семена, черенки, почки и т. п. Недостатком этого способа воздействия являются частое возникновение химерных растений, содержащих мутантные и немутантные ткани, и невысокая эффективность из-за гибели обработанного материала, особенно при средних и жестких концентрациях, что ведет к потере значительного количества мутаций. 

Эффективность действия мутагенов зависит от многих факторов, в частности: особенностей генотипа, способа воздействия, вида мутагена, его концентрации (дозы) и экспозиции, кислотности и температуры раствора, обрабатываемого органа, его физиологического состояния в момент обработки и др. Как и при физических воздействиях, при химической обработке черенки обычно более устойчивы к мутагенам, чем семена. Набухшие семена чувствительнее сухих. Генеративные органы чувствительнее вегетативных. Полиплоиды устойчивее диплоидов. Поэтому в каждом конкретном случае оптимальные режимы воздействия подбираются экспериментальным путем. Полезные мутации возникают крайне редко, не более одной-двух на тысячу мутаций. 

Индуцирование химических мутантов лесных древесных пород начало широко применяться в разных регионах с середины 60-х годов. В Донецком ботаническом саду Ф.Л. Щепотьевым получены декоративные и быстрорастущие формы дуба черешчатого (стелющиеся, плакучие, колонновидные и др.), биоты восточной (с пирамидальной, яйцевидной, шаровидной и овальной кроной) и других пород. В НИИ лесной генетики в Воронеже Е.М. Гуляевой, О.С. Машкиной и другими сотрудниками получены хемомутанты сосны обыкновенной и тополя бальзамического. У сосны — быстрорастущие, раноплодоносящие, треххвойные, редкохвойные и др. У тополя — 

105

быстрорастущие, пирамидальные, плакучие и др. Интересные результаты с сосной обыкновенной получены Е.Н. Самошкиным в Брянске (Ф.Л. Щепотьев, 1982; О.С. Машкина, 1995; Е.Н. Самошкин, 1986). 
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5.3. Экспериментальная полиплоидия лесных древесных пород

Для искусственного получения полиплоидов используют различные факторы воздействия: физические (температура, ионизирующие излучения), химические (колхицин, хлороформ, закись азота, супермутагены и др.) и механические (декапитация). По способу получения полиплоиды делятся на митотические, мейотические и зиготические (М.Е. Лобашов, 1967; Е.П. Раджабли и др., 1967; А.И. Колесников, 1972; О.С. Машкина, 1995). 

Митотические полиплоиды возникают из соматических клеток при воздействии полиплоидогенными веществами (колхицином и др.) на вегетативные части растений (семена, точки роста, проростки и т. п.) при погружении их в раствор, помещении под капли раствора мутагена, наложении на них ватного тампона, инъекции и т.п. 

Эффективность полиплоидизации в значительной степени определяется генетическими особенностями обрабатываемого материала, стадией его развития в момент обработки, способами обработки, концентрацией и температурой применяемого раствора, продолжительностью воздействия. Оптимальные условия обработки устанавливают для каждого объекта опытным путем. Метод обработки семян дает лучшие результаты у быстрорастущих растений — осины, тополя и др. 

Недостаток этого способа — возникновение преимущественно миксошюидных растений (т.е. особей, содержащих в различном соотношении клетки и ткани разного уровня плоидности, в частности диплоидных и тетрашюидных). При достаточно высоком содержании диплоидных клеток (до 50% и выше) в таких миксоплоидах появляется опасность их деполиплоидизации, т.е. возвращения растения на исходный диплоидный уровень. Поэтому для сохранения полиплоидной ткани необходима дополнительная работа по расхимериванию, для чего срезают растения на пень, удаляют диплоидные быстрорастущие ветви, стимулируя развитие более медленнорастущих тетраплоидных побегов. 

Мейотические полиплоиды возникают от участия в гибридизации нередуцированных диплоидных, тришюидных и даже тетраплоидных гамет. Продуцентами таких гамет могут быть полиплоидные или 
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мутантные диплоидные растения. Возникающие при этом полиплоиды будут устойчивыми, цитологически стабильными. Мейотические полиплоиды можно получать различными путями, в частности: 

· выявлением, отбором и вовлечением в скрещивание естественных или искусственно полученных мутантных диплоидных форм с генетически обусловленной склонностью к формированию 

· диплоидных гамет; 

· гибридизации на разнохромосомном уровне и при свободном опылении полиплоидов (2Х × 4Х, 4Х × 2Х, 2Х × 3Х, 3Х × 2Х, 3Х × 3Х); 

· искусственным получением диплоидной пыльцы с последующим использованием её в гибридизации с диплоидными растениями; такую пыльцу у древесных растений получают с помощью кол 

· хицина, низкой и высокой температуры, ионизирующей радиации, химических супермутагенов или собирают с природных деревьев-продуцентов (чаще всего гибридов) нередуцированой пыльцы. 

Зиготические полиплоиды получают путем полиплоидизации зиготы в период её первого деления. Такие полиплоиды получены колхицинированием у видов рода Populus. 

Способ получения полиплоидов откладывает отпечаток на их многие показатели. Полиплоиды, полученные в сочетании с гибридизацией (мейотические и зиготические), более гетерозиготны, сбалансированы, фертильны и продуктивны, а поэтому более пригодны для селекции, чем митотические, возникшие за счет простого умножения числа хромосом, содержащихся в вегетативных частях растений. 

На первых этапах развития полиплоидные растения отличаются от своих диплоидных собратьев по следующим признакам: угнетенный или мощный рост; наличие листовых пластинок, сидящих на утолщенных коротких черешках; появление кожистых листьев темно-зеленой окраски; присутствие морщинистых асимметричных листовых пластинок; увеличенные размеры устьичных клеток и уменьшенное их количество на единицу площади листа; большое количество хлоропластов в замыкающих клетках устьиц; большие размеры пыльцевых зерен и большее число пор на их экзине. Окончательный отбор полиплоидов проводят только на основании прямого подсчета числа хромосом в их соматических клетках. Свойства экспериментальных полиплоидов лесных древесных растений могут проявиться не сразу, а постепенно в течение онтогенеза. Поэтому изучение и отбор индуцированных растений должны проводиться на протяжении нескольких лет. 

Ф.Л. Щепотьев (1982) отмечает, что первые тетраплоиды у сосны были получены Мировым и Стокуэллом в 1939 г. Затем в 
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опытах Н. Jensen and A. Levan были выделены тетраплоиды секвойи гигантской. ДА. Комиссаров получил триплоидные растения у сосны обыкновенной. В бывшей ГДР в результате колхицинирования семян выявлены тетраплоиды у ели обыкновенной, а у девяти видов пихты получены как тетраплоиды, так и октоплоиды. 

Значительно шире полиплоидия распространена среди лиственных пород. Особенно много полиплоидных форм отмечено в семействах Salicaceae, Betulaceae, Rosaceae, Fagaceae и др. Ниже приведены данные по получению спонтанных (найденных в природе) и индуцированных полиплоидов у некоторых древесных пород. 

Особый интерес представляет исследование полиплоидии рода дуба из семейства Fagaceae. У большинства его видов галоидное число хромосом равно 12, а диплоидное — 24. Однако у ряда североамериканских видов дуба (каштановый, виргинский, мерилендский, Мишо) гаплоидное число хромосом равно 6, а диплоидное 12. Наличие в роде Quercus двух разных групп по кариотипу позволяет предположить, что виды с 2п = 24 являются тетраплоидами, а с 2п =12 — диплоидами. Следовательно, считающийся диплоидным Q. robur L. должен бы рассматриваться как тетраплоид. Спонтанные полиплоиды дуба черешчатого возникают также из многозародышевых желудей. Впервые триплоиды такого типа были замечены в Швеции. В Воронежской области естественный триплоид дуба был обнаружен В.В. Иевлевым (В.В. Иевлев и др., 1978). Исследования, проведенные в лесах Донецкой области, показали, что встречаемость спонтанных триплоидов среди проростков дуба черешчатого может достигать 1,2%. 

Искусственная полиплоидизация дуба черешчатого с помощью колхицина была проведена в Швеции в 1939 г. При этом были получены миксоплоидные ткани с тетраплоидными (4 п =48) клетками. Близкие результаты получены и Ф.Л. Щепотьевым. 

В семействе Salicaceae наиболее известны спонтанные триплоиды осины. Выделены спонтанные и искусственно полученные полиплоиды у тополей белого, сереющего, черного и бальзамического, а также у ряда ив. Некоторые данные по полиплоидам можно найти в разделах, посвященным частной селекции этих пород. 

В семействе Betulaceae полиплоиды встречаются в родах березы, ольхи и граба. Так, береза пушистая, распространенная в более суровых условиях севера России, является тетраплоидом (4л = 56), в то время как более южный вид (береза повислая) относится к диплоидам (2л = 28). Другие северные виды обладают еще более высокой плоидностью. Так, береза желтая (В. lento) — гексаплоид (6л = 84), даурская — септаплоид (7л = 98). В естественных насаждениях 
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встречаются также триплоидные формы. С помощью колхицина X. Йонссон в Швеции получил тетраплоидные растения ольхи черной. Последующим скрещиванием с диплоидными растениями он создал триплоидные формы, которые превосходили диплоидные контрольные растения ольхи черной по продуктивности древесины на 55%. 

Полиплоидные формы выделены также среди представителей семейств конскокаштановых, кленовых, липовых, лоховых (облепиха) и др. (Г.Ф. Привалов, 1974; Ф.Л. Щепотьев, 1982; Н.С. Щапов, В.К. Креймер, 1988). Во многих случаях они представляют практический интерес. 
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