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Abstract: Sunflower is a globally significant oilseed crop due to its ability to grow in different agroecological conditions and soil types, 
high oil quality, and protein content. The discoveries of the first cytoplasmic male sterility (CMS) source and the identification of cor-
responding restorer genes  led to changing sunflower production to hybrid breeding for industrial applications. Basic directions in 
sunflower hybrid breeding include developing high seed and oil yield hybrids resistant to dominant diseases and tolerant to drought. 
In sunflower, CMS PET1 is the only CMS cytoplasm worldwide used for hybrid breeding resulting in genetic vulnerability of hybrids to 
biotic and abiotic stresses. Use of additional CMS/Rf sources would diversify the gene pool of the crop and reduce genetic vulnerability, 
and the development of molecular markers linked to fertility restoration genes and specific to different types of cytoplasm remains a 
goal of sunflower breeding. In this paper, we give a review of the genetic studies and breeding techniques that are related to the use of 
the CMS-Rf system, the molecular mechanisms of male sterility and fertility restoration, and using modern molecular tools in sunflower 
breeding.
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Использование системы ЦМС-Rf в гибридной селекции 
подсолнечника
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Аннотация: Подсолнечник является важнейшей масличной культурой во многих регионах мира благодаря широкой адаптив-
ности к различным агроклиматическим условиям и типам почв, высокому качеству масла, содержанию белка. Доступность 
цитоплазматической мужской стерильности  (ЦМС), наряду с источниками восстановления фертильности, привела к исполь-
зованию гетерозисных гибридов в качестве основной технологии возделывания подсолнечника для промышленных целей. 
К задачам гетерозисной селекции подсолнечника относится создание гибридов, обладающих высокой продуктивностью и 
комплексной устойчивостью к биотическим и абиотическим стрессовым факторам. Почти все коммерческие гибриды под-
солнечника основаны на одном типе ЦМС – PET1, что обусловливает их высокую генетическую однородность и уязвимость к 
воздействию меняющихся условий среды. Расширение генетического разнообразия родительских линий и выявление альтер-
нативных систем ЦМС-Rf, а также разработка и апробация молекулярных маркеров, сцепленных с генами-восстановителями 
фертильности и специфичных для различных типов цитоплазм, считаются одной из актуальных задач для развития технологии 
гибридной селекции подсолнечника. Данный обзор посвящен рассмотрению теоретических и практических вопросов, свя-
занных с использованием системы ЦМС-Rf в селекции подсолнечника, молекулярно-генетических основ признаков мужской 
стерильности и восстановления фертильности, и достижений в области молекулярного маркирования данных признаков. 
Ключевые слова: подсолнечник; гибридная селекция; цитоплазматическая мужская стерильность; гены восстановления фер-
тильности; молекулярные маркеры.
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Использование системы ЦМС-Rf в гибридной  
селекции подсолнечника

Н.В. Трубачеева, Е.А. Салина, В.К. Шумный

Введение
Подсолнечник Helianthus annuus L. является одной из основ-
ных масличных культур во всем мире и главной – в Россий-
ской Федерации. Он был одомашнен в Северной Америке 
около 4000–5000 лет назад, но в России как масличная куль-
тура был выведен в первой половине ХХ в., когда в селек-
ционных программах В.С.  Пустовойта содержание масла в 
семенах подсолнечника было увеличено с 25–30 до 45–50 % 
(Пустовойт, 1971). Так, в 1958 г. был создан сорт Передовик 
с содержанием масла более 50 %, который в числе других 
сортов послужил основой для селекции высокомасличных 
и высокоурожайных сортов во многих странах (Fick, Miller, 
1997). По объему производства подсолнечное масло зани-
мает четвертое место после пальмового, соевого и рапсо-
вого, на его долю приходится 12 % мирового производства 
растительных масел (Rauf et al., 2017). Хорошая адаптация 
подсолнечника к различным климатическим и почвенным 
условиям способствовала его возделыванию в качестве 
масличного растения во многих регионах мира (Forleo et al., 
2018), но основные площади возделывания подсолнечника 
находятся в Российской Федерации, Украине и Аргенти-
не (Food and Agriculture Organization of the United Nations, 
2024).

Важной стратегией современного производства семян 
подсолнечника является получение высокопродуктивных 
гетерозисных гибридов  F1, а целями селекции  – высокая 
урожайность семян и высокое содержание масла в них, а 
также устойчивость растений подсолнечника к гербицидам, 
вредителям и болезням (Бочковой и др., 2019). Внедрение 
гибридных сортов и последующее использование гетеро-
зиса стали прорывом, позволившим увеличить потенциал 
урожайности примерно на 25  % (López-Pereira et al., 1999). 
Несмотря на то что были выявлены генетические компонен-
ты урожайности, непосредственно влияющие на урожай 
семян, такие как масса семян в корзинке и масса 1000 семя-
нок, основные достижения в повышении урожайности под-
солнечника в большей степени были связаны с улучшением 
комбинационной способности родительских форм, а также 
отбором адаптивных генотипов к неблагоприятным усло-
виям, например с повышенной устойчивостью к болезням 
(Sadras et al., 2000; Fernández-Martínez et al., 2009). 

Для получения коммерческих гибридов подсолнечника 
используется система генетического контроля опыления 
растений, состоящая из материнских линий с мужской сте-
рильностью, несущих цитоплазму PET1, и отцовских линий-
восстановителей фертильности пыльцы  – доноров ядер-
ного гена восстановления фертильности Rf1 (restoration  of 
fertility) (Dimitrijevic, Horn, 2018). Использование единствен-
ной системы ЦМС-Rf (цитоплазматическая мужская стериль- 
ность – восстановление фертильности пыльцы) делает куль-
туру уязвимой к неблагоприятным факторам из-за генетиче-
ской однородности. Поэтому одной из ключевых задач се-
лекции подсолнечника считают расширение генетического 
разнообразия путем привлечения новых генотипов – источ-
ников ЦМС и соответствующих ей линий – восстановителей 
фертильности и закрепителей стерильности (Jan, Vick, 2007). 

В задачи настоящего обзора входило рассмотрение во-
просов, связанных с использованием системы ЦМС-Rf в 

селекции подсолнечника, молекулярно-генетических меха-
низмов, лежащих в основе проявления признаков мужской 
стерильности и восстановления фертильности, а также при-
менения современных методов молекулярного маркирова-
ния для оптимизации технологии гибридной селекции под-
солнечника. 

Гибридная селекция подсолнечника
После кукурузы подсолнечник представляет собой вторую 
по значимости культуру, основанную на гибридной селек-
ции, более 90 % посевов которой выращивается из гибрид-
ных семян (Seiler et al., 2017). Это обусловлено тем, что для 
гибридов F1, в отличие от сортов-популяций, характерен бо-
лее высокий потенциал урожайности и выровненность по 
основным морфологическим признакам (высота растений, 
наклон корзинки, сроки цветения и созревания), что позво-
ляет снизить затраты на производство продукции (Bohra et 
al., 2016). Кроме того, в гибриды легче интрогрессировать 
гены устойчивости к болезням, поскольку большинство та-
ких генов наследуются как доминантные, для передачи ко-
торых гибриду достаточно иметь одну родительскую линию 
с геном устойчивости в гомозиготном состоянии (Таволжан-
ский, 2000). К преимуществам гибридов относят также их 
повышенную самофертильность, позволяющую получить 
более высокую урожайность в условиях недостатка насеко-
мых-опылителей. Самофертильность гибридов в настоящее 
время составляет 75–85 %, тогда как у сортов-популяций 
этот показатель редко превышает 10 %, что является одним 
из главных факторов снижения их урожайности (Fick, 1978a; 
Arshi, 1988; Бочковой и др., 2021). 

В гибридной селекции подсолнечника выделяют такие 
направления, как масличное, масличное с измененным 
жирнокислотным составом (высокоолеиновые и высоко-
пальмитиновые гибриды), кондитерское (для непосред-
ственного употребления семян), декоративное (Jocic et al., 
2015). В последние годы получены гибриды с устойчивостью 
к гербицидам имидозалиноновой группы, позволяющие 
эффективно бороться не только с сорняками, но и с расте-
нием-паразитом заразихой Orobanche cumana. В отличие от 
большинства культур, у которых устойчивые к гербицидам 
генотипы создавались с помощью генной инженерии, у под-
солнечника устойчивость к гербицидам была обнаружена в 
природе у дикорастущих форм подсолнечника однолетнего 
H. annuus L. и перенесена в генотип культурных линий путем 
гибридизации (Miller et al., 2006).

Первые попытки создания гибридов подсолнечника ба-
зировались на использовании ГМС (генной, или ядерной, 
мужской стерильности) и морфологических маркеров. Пер
воначальные исследования в СССР (Морозов, 1947) и Кана-
де (Unrau, 1947; Putt, 1962) показали, что эксперименталь-
ные гибриды превосходили по урожайности контрольные 
сорта на 160–189 %. Однако практическому получению гиб- 
ридных семян препятствовало отсутствие подходящего типа 
мужской стерильности. Событиями, которые привели к пе-
реходу производства семян подсолнечника на основе гиб- 
ридной селекции, были открытие первого источника ЦМС, 
а также идентификация источника гена восстановления 
фертильности пыльцы (Leclercq, 1969; Kinman, 1970). После 
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этого в США потребовалось всего пять лет для полного пе-
рехода от возделывания сортов подсолнечника к гибридам. 
Схемы селекции всех компонентов гетерозисной селекции 
(линий-закрепителей стерильности, линий-восстановите-
лей фертильности, самих гибридов) уже были ранее разра-
ботаны на кукурузе (Putt, 1978).

Известно, что максимальный эффект гетерозиса обес
печивается при гибридизации генетически разнородного 
исходного материала, обладающего высокой комбинацион-
ной способностью по хозяйственно ценным признакам. Для 
получения F1 гибридов подсолнечника в качестве родите-
лей необходимы самоопыленные инбредные линии, кото-
рые максимально генетически выровнены, а на их создание 
должно уходить от 4 до 8 лет (Miladinovic et al., 2012). Процесс 
создания инбредных линий состоит из двух подэтапов: соз-
дания линий-закрепителей стерильности и линий-восстано
вителей фертильности. Одновременно проводится  изуче- 
ние этих линий по хозяйственно ценным признакам и устой
чивости к биотическим и абиотическим факторам. Процесс 
создания линий-закрепителей стерильности сопровожда-
ется их переводом в ЦМС-форму с помощью возвратных 
скрещиваний с источником ЦМС, чтобы получить две линии 
с идентичными ядерными геномами, но различающиеся по 
цитоплазме: с нормальной  (В) и стерильной  (А). Одновре-
менно с преобразованием в ЦМС-форму проводятся тест-
скрещивания с лучшими линиями-восстановителями фер-
тильности для оценки общей комбинационной способности 
в сравнительном эксперименте в поле (Ткаченко и др., 1991). 

Инбредные линии используются главным образом для 
получения простых межлинейных или трехлинейных ги-
бридов подсолнечника с использованием ЦМС и системы 
восстановления фертильности. Простые гибриды создают 
путем опыления мужски стерильной линии (А) линией-вос-
становителем мужской фертильности (R). Трехлинейные ги-
бриды получают скрещиванием линии  А с неродственной 
линией-закрепителем стерильности (В) для получения муж-
ски стерильного гибрида, который затем скрещивают с ли-
нией R для получения трехлинейного мужски фертильного 
гибрида. Как правило, простые межлинейные гибриды об-
ладают максимальной потенциальной продуктивностью по 
сравнению с трехлинейными и отличаются большей генети-
ческой однородностью (Miller, 1987). Трехлинейные гибри-
ды создают в первую очередь для снижения себестоимости 
семян, так как выход семян у таких гибридов в 1.5–2.0 раза 
выше, чем у простых межлинейных, у которых урожайность 
материнской формы снижена из-за инбредной депрессии 
(Fick, 1978b). Благодаря более высокой гетерозиготности 
трехлинейные гибриды считаются более стабильными, чем 
простые, при выращивании в различных экологических ус-
ловиях (Schuster, Friedt, 1988).

Необходимо отметить, что потенциальная урожайность 
семян у гибридов в значительной степени определяется 
взаимодействием генотип–среда и зависит от почвенно-
климатических условий, а также от уровня технологии воз-
делывания (Fernandez et al., 2009; Бочковой и др., 2019). 
В Российской Федерации сорта-популяции занимают около 
30 %, а межлинейные гибриды, в основном зарубежной се-
лекции – около 70 % посевных площадей (Бочковой и др., 

2021). Однако широкое внедрение зарубежного семенного 
материала не привело к существенному повышению уро-
жайности, что объясняют его низкой адаптивностью к мест-
ным условиям (Бочковой и др., 2019). В связи с этим разви-
тие региональных селекционных программ по созданию 
сортов и гибридов подсолнечника, наиболее оптимально 
отвечающих потребностям сельского хозяйства, остается 
актуальной задачей. 

Использование ЦМС  
для получения гибридов подсолнечника
Цитоплазматическая мужская стерильность  – это проявле-
ние несовместимости между митохондриальным и ядерным 
геномами, которая приводит к неспособности растения 
производить жизнеспособную пыльцу (Postel, Touzet, 2020) и 
описана более чем у 150 видов растений (Chen Z. et al., 2017). 
Она может возникать спонтанно (Serieys, 2005), в результа-
те внутривидовых или межвидовых скрещиваний (Leclercq, 
1969; Liu et al., 2014), а также индуцироваться мутагенами 
и гормонами (Jan, Rutger, 1988). ЦМС передается по мате-
ринской линии, и ее детерминанты возникают в результате 
структурных перестроек митохондриального  (мт) генома, 
для которых обычно отсутствуют гомологичные, ассоции-
рованные с ЦМС последовательности у разных видов, что 
предполагает их множественное происхождение (Horn et 
al., 2014; Garayalde et al., 2015). Общей стратегией создания 
форм с ЦМС является скрещивание между отдаленно род-
ственными популяциями одного вида либо между разными 
видами, когда при сочетании чужеродных цитоплазматиче-
ских и ядерных геномов может происходить образование 
химерных вариантов мт-генов (Horn et al., 2014). Считают, что 
связанные с ЦМС варианты мтДНК могут поддерживаться в 
естественных популяциях благодаря их способности про-
изводить мужски стерильные растения как репродуктивно 
более успешные за счет отсутствия у них затрат на произ-
водство пыльцы по сравнению с гермафродитными (обое
полыми) растениями (Budar et al., 2003). ЦМС как проявле-
ние постзиготической репродуктивной изоляции при от-
даленной гибридизации, а также соответствующие ей гены 
восстановления фертильности пыльцы относят к важным 
факторам видообразования у покрытосеменных растений 
(Rieseberg, Blackman 2010; Chen Z. et al., 2017).

В зависимости от своего происхождения ЦМС классифи-
цируется как аутоплазматическая (спонтанные или индуци-
рованные мутации мт-геномов внутри вида) или аллоплазма-
тическая (результат отдаленных скрещиваний, приводящих 
к несовместимости между ядерным и цитоплазматическими 
геномами). Первый стабильный источник аллоплазматиче-
ской ЦМС подсолнечника типа PET1 был получен в резуль-
тате межвидового скрещивания дикого однолетнего вида 
H.  petiolaris subsp.  petiolaris Nutt. с культурным видом под-
солнечника H.  annuus (сорт Армавирский  3497) и последу-
ющих возвратных скрещиваний с H. annuus (Leclercq, 1969). 
Вскоре был обнаружен доминантный ген  Rf1 в линии под-
солнечника T660006-2-1, который восстанавливал фертиль-
ность пыльцы у линий, несущих цитоплазму PET1 (Kinman, 
1970). Известен и второй доминантный ген, Rf2, комплемен-
тарный гену Rf1, который восстанавливает фертильность 
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пыльцы на цитоплазме PET1. Но поскольку он встречается 
почти во всех инбредных линиях подсолнечника, включая 
линии-закрепители стерильности для цитоплазмы PET1, то 
линии-носители этого гена не используются для практиче-
ских целей (Horn et al., 2003; Serieys, 2005). Восстановление 
фертильности под действием доминантных ядерных генов 
важно для получения полностью фертильных гибридов F1, 
что позволяет применять системы ЦМС-Rf для коммерче-
ского производства гибридных семян (Bohra et al., 2016). 

В целом создание гибридов подсолнечника с использо-
ванием системы ЦМС включает в себя получение трех раз-
личных линий: 1)  ЦМС-линия, которая имеет цитоплазму, 
способную индуцировать мужскую стерильность; 2)  почти 
изогенная ей линия-закрепитель стерильности с цитоплаз-
мой фертильного типа для производства пыльцы, необхо-
димой для размножения материнской формы без гена-вос-
становителя Rf; 3) линия-восстановитель фертильности, ко-
торая несет доминантный ядерный ген(ы) Rf (Rf1Rf1). Данная 
линия необходима для восстановления фертильности ЦМС-
линии, но имеет отличный от нее генотип, который при 
скрещивании дает гетерозиготную комбинацию генов (Kaul, 
1988; Budar et al., 2003). Предполагается, что этот гибридный 
генотип будет проявлять гетерозис и демонстрировать по-
вышенную биомассу, в том числе семян. 

У подсолнечника РЕТ1-типа ЦМС ассоциирована с му-
тацией в мт-геноме, в результате которой экспрессирует-
ся новая открытая рамка считывания orfH522, совместно 
транскрибируемая с геном atp1, что приводит к синтезу 
мембран-связанного белка 16  кДа (Horn et al., 1991). Вос-
становление фертильности связано с тканеспецифическим 
посттранскрипционным снижением котранскрипта atp1  и 
orfH522 в пыльниках и соответствующим снижением содер-
жания белка 16  кДа (Monéger et al., 1994). В большинстве 
случаев ЦМС подсолнечника морфологически проявляет-
ся как сильная редукция пыльников и отсутствие пыльцы, 
что обусловлено нарушениями нормального протекания 
микроспорогенеза. У форм с цитоплазмой PET1-типа наблю-
дается преждевременная запрограммированная клеточная 
гибель тапетальных клеток, которая затем распространяет-
ся на другие ткани пыльника (Balk, Leaver, 2001). Предложе-
ны различные модели, объясняющие, каким образом ЦМС 
может вызывать мужскую стерильность у растений. Во всех 
случаях предполагается связь между нарушением окисли-
тельно-восстановительных процессов и выработкой энер-
гии в митохондриях, что ведет к гибели спорофитных кле-
ток, главным образом тапетума, или мужских гамет (Chen L., 
Liu, 2014).

Расширение разнообразия источников 
цитоплазматической мужской стерильности
Чтобы получить гибриды, необходимо препятствовать са
моопылению материнских растений, для чего используют 
несколько способов, включая физическое удаление пыль-
ников (кастрация), а также химические или генетические ме-
тоды, которые вызывают стерильность пыльцы, например 
ГМС (генетическая мужская стерильность) и ЦМС (Chen  L., 
Liu, 2014). Наиболее оптимальным при создании гетерозис-

ных гибридов подсолнечника является использование ЦМС 
с полным восстановлением фертильности пыльцы у гибри-
дов F1 (Таволжанский, 2000).

У подсолнечника идентифицировано более 72  типов 
ЦМС, причем около половины из них имеет происхожде-
ние от дикорастущих форм вида H. annuus (Seiler et al., 2017). 
Некоторые типы цитоплазм, ассоциированные с призна-
ком мужской стерильности, охарактеризованы на молеку-
лярном уровне (Reddemann, Horn, 2018; Makarenko et al., 
2019a, b; Azarin et al., 2023). Однако почти все коммерческие 
гибриды в настоящее время созданы на основе только од-
ного типа ЦМС  – PET1, обнаруженного у межвидового ги-
брида H. petiolaris × H. annuus. Использование только одного 
типа цитоплазмы ЦМС приводит к высокой генетической 
однородности гибридов подсолнечника и, как показано на 
примере Т-цитоплазмы у кукурузы, сопряжено с высоким 
риском развития патогенов, специализирующихся на этой 
цитоплазме, что создает потенциальную угрозу эпифито-
тий, вызывающих значительные потери урожая (Dimitrijevic, 
Horn, 2018). Поэтому во многих исследованиях подчеркива-
ется необходимость увеличения разнообразия используе
мых типов ЦМС не только для улучшения агрономически 
важных характеристик, но и для снижения генетической 
уязвимости (Gill, 1993).

Положительное влияние определенного типа цитоплаз-
мы на хозяйственно ценные признаки было подтверждено 
многими исследователями. Например, гибриды подсолнеч-
ника с цитоплазмами типов ANL1, ANL2, MAX1, PEF1, PET2 
и ANN4 демонстрировали хорошие сельскохозяйственные 
показатели по различным признакам, в том числе по высоте 
растений и содержанию масла в семенах (Horn, Friedt, 1997). 
Гибриды подсолнечника, выведенные с использованием 
двух новых источников ЦМС, а именно FMS и IMS, имели го-
раздо более высокое содержание масла по сравнению с ги-
бридом на основе ЦМС типа PET-1 (Meena et al., 2013). ЦМС-
цитоплазмы E002-91A, ARG-2A и ARG-3A от H.  argophyllus у 
гибридов показали высокую комбинационную способность 
для повышения урожайности семян как в нормальных усло-
виях, так и при дефиците влаги (Tyagi, Dhillon, 2016; Tyagi et 
al., 2020).

Одним из источников ЦМС является цитоплазма PET2 
(CMG-1), открытая при межвидовом скрещивании H.  petio
laris  × H.  annuus (Whelan, Dedio, 1980), которая отличается 
от цитоплазмы PET1 (Makarenko et al., 2018). Молекулярный 
анализ показал, что в митохондриальном геноме PET2 от-
сутствуют последовательности, гомологичные orfH522, ха-
рактерной для цитоплазмы PET1. В ее митохондриальной 
ДНК были идентифицированы две новые открытые рамки 
считывания  – orf288 и orf231, которые совместно транс-
крибируются (Reddemann, Horn, 2018). Предполагают, что 
эти же открытые рамки считывания характерны и для ЦМС 
цитоплазмы GIG1, обнаруженной при межвидовом скре-
щивании H.  giganteus × H.  annuus (Reddemann, Horn, 2018). 
Стерильный тип цитоплазмы PEF1 был получен в результате 
скрещивания H. petiolaris ssp. fallax × H. annuus, его связыва-
ют с изменениями в митохондриальном гене atp9 (Serieys, 
Vincourt, 1987). Изучение источника ЦМС MAX1 показало, 
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что ее молекулярная организация значительно отличается 
от PET1 и PET2, а новая открытая рамка считывания orf1287 
может играть ключевую роль в формировании фенотипа 
ЦМС (Makarenko et al., 2019). Имеются сообщения о разра-
ботке системы ЦМС-Rf на основе цитоплазмы RIG0 от мно-
голетнего вида H. rigidus и источника восстановления фер- 
тильности, выделенного от скрещивания H. petiolaris × H. an
nuus. Сравнительное изучение гибридов с цитоплазмами 
RIG0 и PET-1 выявило различия в формировании морфо-
биологических признаков, а по проявлению хозяйственно 
ценных признаков носители цитоплазмы RIG0 практиче-
ски не уступали гибридам на основе ЦМС РЕТ1 (Гаврилова, 
Рожкова, 2005; Усатов и др., 2010). Для ряда новых источни-
ков ЦМС были идентифицированы линии-восстановители 
фертильности пыльцы и линии-закрепители стерильности 
(Havekes et al., 1991; Horn, Friedt, 1997).

Разнообразие существующих митотипов, ассоциирован-
ных с ЦМС, предоставляет потенциальные возможности по 
созданию эффективных систем ЦМС-Rf, отличающихся от 
классической на основе цитоплазмы PET1. Однако за исклю-
чением митотипов PET1 и PET2, для которых были опубли-
кованы полные последовательности мтДНК, организация 
на молекулярном уровне других митотипов и механизмы 
взаимодействия ядерных и цитоплазматических геномов 
изучены недостаточно, что приводит к ограничению их вне-
дрения в коммерческую гибридную селекцию (Makarenko et 
al., 2018). Среди других причин отмечают их нестабильность 
в широком диапазоне условий выращивания (Rajanna et al., 
1998); проблемы восстановления фертильности гибридов 
под действием ядерных генов, эффективных для линий с 
цитоплазмой PET-1 (Meena et al., 2013); отсутствие инфор-
мации об известных генах-восстановителях фертильности, 
специфичных для этих цитоплазм (Serieys, 1994). Кроме того, 
дикорастущие источники цитоплазмы могут оказывать не-
гативное влияние на урожайность, устойчивость к полега-
нию, размер корзинки и содержание масла (Nooryazdan et 
al., 2010; Jan et al., 2014; Tyagi et al., 2020).

Гены-восстановители фертильности Rf
С открытием ядерных генов Rf, способных подавлять фено-
тип цитоплазматической мужской стерильности, стало воз-
можным использовать генетические системы, основанные 
на использовании ЦМС и генов Rf, для практического при-
менения эффекта гетерозиса у экономически важных куль-
тур (кукуруза, подсолнечник, рис, сорго, сахарная свекла, 
рапс и  др.) (Bohra et al., 2016). Большинство генов Rf коди-
руют белки, содержащие повторяющиеся мотивы из 35 ами-
нокислотных остатков (PPR, pentatricopeptide repeats), кото
рые участвуют в процессинге РНК или трансляции в мито- 
хондриях и хлоропластах, тем самым обеспечивая скоор
динированную работу геномов ядер и органелл путем ан-
тероградной/ретроградной регуляции (Gaborieau et al., 
2016). Подавление экспрессии мт-генов, ассоциированных с 
проявлением ЦМС, обеспечивается посредством посттран-
скрипционных механизмов, таких как редактирование или 
деградация целевых мРНК, и является тканеспецифичным, 
т. е. наблюдается только в пыльниках растений (Horn et al., 
2014). Однако, поскольку у большинства белков PPR отсут-

ствуют какие-либо известные каталитические сайты, они 
могут функционировать с другими кофакторами процес-
синга РНК (Chen L., Liu, 2014).

Примерно для половины известных источников ЦМС 
подсолнечника идентифицированы соответствующие 
гены  Rf, при этом для восстановления фертильности тре-
буется от одного до четырех доминантных генов (Serieys, 
2005). На данный момент одиннадцать генов Rf идентифи-
цированы и локализованы в разных хромосомах, соответ-
ствующих группам сцепления (LG) в геноме подсолнечника. 
На картах, созданных с использованием SSR-маркеров, гены 
Rf1, Rf5 и Rf7 для типа цитоплазмы PET1 отнесены к группе 13 
(Kusterer et al., 2005; Yue et al., 2010; Qi et al., 2012; Horn et al., 
2019; Talukder et al., 2019), Rf3-RHA 340 и Rf3-RHA 280 для ци-
топлазмы PET1 – к группе 7 (Liu et al., 2012), Rf4 для цитоплаз-
мы GIG2, Rf6 для цитоплазмы 514A и Rf10 для цитоплазмы 
GIG2 – к группе 3 (Feng, Jan, 2008; Liu et al., 2013, 2016). Локус 
восстановления фертильности Msc1 для ЦМС PET1 был кар-
тирован в группе сцепления 12 на RFLP-карте (Gentzbittel et 
al., 1999), что соответствует группе  7 общепринятой карты 
(Talukder et al., 2019). Картирование гена Rf-PEF1 для ЦМС 
PEF1 с использованием AFLP-маркеров показало, что он на-
ходится в группе сцепления, отличной от 13-й  группы, как 
было ранее показано при создании SSR-карт (Schnabel et al., 
2008). Недавно появилось сообщение о локализации гена 
Rf-PET2, восстанавливающего мужскую фертильность у ги-
бридов с цитоплазмой PET2, в группе сцепления 13 вблизи 
гена Rf1 (Sajer et al., 2020).

Хотя гены-восстановители фертильности были обнару-
жены у культурного подсолнечника, чаще они встречаются 
у диких видов (Jan, 1990). Например, гены Rf1, Rf5 и Rf7 полу-
чены из образцов диких подвидов вида H. annuus, собран-
ных из различных регионов США (Ma et al., 2021). Ген Rf4 от 
H.  maximiliani  L. восстанавливает фертильность пыльцы у 
растений H. annuus с ЦМС типа GIG2 (с цитоплазмой дикого 
вида подсолнечника H. giganteus) (Feng, Jan, 2008). Для этого 
же типа цитоплазмы были идентифицированы гены-восста-
новители Rf10 от H. grosseserratus и Rf1 от H. angustifolius (Liu 
et al., 2016). Ген Rf6, полученный от H.  angustifolius, восста-
навливал фертильность мужскостерильной линии 514A, не-
сущей цитоплазму H. tuberosus (Liu et al., 2013). Информация 
об описанных в литературе типах ЦМС и генах-восстанови-
телях фертильности обобщена в табл. 1.

Помимо практического значения, феномен ЦМС как ре-
зультат нарушений согласованной работы геномов ядра и 
митохондрий и гены-восстановители фертильности, подав
ляющие проявление ЦМС, представляют адекватную мо-
дель для изучения генетических механизмов ядерно-цито-
плазматических взаимоотношений (Rieseberg, Wendel, 1993; 
Luo et al., 2013). Коэволюция ядерных и митохондриальных 
геномов рассматривается как «гонка вооружений», анало-
гичная эволюции эффекторов патогенов и генов устойчиво-
сти (R) при взаимодействии растения и патогена. Как гены R 
(часть большого семейства белков, богатых Leu-повторами 
(LRR)), так и гены Rf (белки PPR) демонстрируют высокие 
темпы эволюции, необходимые для адаптации к быстро 
развивающимся патогенам растений или перестройкам мт-
геномов соответственно (Dahan, Mireau, 2013).
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Таблица 1. Идентифицированные типы ЦМС и гены-восстановители фертильности пыльцы подсолнечника
Table 1. CMS types and genes for pollen fertility restoration in sunflower

Тип ЦМС Гены-восстановители фертильности

Цитоплазма мтДНК Источник Литературный  
источник

Ген Хромосома  
(группа  
сцепления)

Источник Литературный  
источник

PET1 orfH522 H. petiolaris Leclercq, 1969; 
Laver et al., 1991

Rf1 13 H. annuus Kinman, 1970

Rf2 13 Vrânceanu, Stoenescu, 
1978

Rf3 7 Liu et al., 2012; 
Abratti et al., 2008

Rf5 13 Qi et al., 2012

Rf7 13 Talukder et al., 2019

Msc1 7(12) Gentzbittel et al., 1999

PET2  
(CMG-1)

orf288, 
orf231

H. petiolaris Whelan, 1980; 
Miller, Wolf, 1991; 
Horn, 2002

Rf-PET2 13 Нет данных Sajer et al., 2020

PEF1 atp9 H. petiolaris Serieys, Vincourt, 1987;  
De la Canal et al., 2001

Rf-PEF1 13 H. annuus Schnabel et al., 2008

GIG1 orf288, 
orf231

H. giganteus Whelan, Dedio, 1980;  
Miller, Wolf, 1991;  
Reddemann, Horn, 2018

Нет 
данных

GIG2 Нет 
данных

H. giganteus Feng, Jan, 2008 Rf4 
Rf10 
Rf11

3 
3  
13

H. maximiliani 
H. grosseserratus 
H. angustifolius

Feng, Jan,2008 
Liu et al., 2016 
Liu et al., 2016

MAX1 orf1287 H. maximiliani Whelan, Dedio, 1980;  
Miller, Wolf, 1991;  
Makarenko et al., 2019a

Нет 
данных

514A Нет 
данных

H. tuberosus Wang et al., 2007 Rf6 3 H. angustifolius Liu et al., 2013

ANN2 orf1197 H. annuus 
(PI 413178)

Jan, 2000; 
Makarenko et al., 2019b

Нет 
данных

ANN3 Нет 
данных

H. annuus 
(PI 413180)

Jan, 2000 Rf9 3 Jan, 2003;
Liu et al., 2023

Межвидовая гибридизация  
как источник генетической изменчивости  
для селекции подсолнечника
Расширение биоразнообразия является основой современ
ной генетики и селекции растений, а поиск и создание ге-
нетически разнообразных источников и доноров генов, 
детерминирующих хозяйственно ценные признаки, – акту-
альной задачей селекционно-генетических исследований 
(Fernández-Martínez et al., 2009). Один из подходов для уве-
личения генетического разнообразия исходного материала 
для создания гибридов и сортов подсолнечника базируется 
на интрогрессии генетического материала от родственных 
видов, способных скрещиваться с культурным подсолнеч-
ником (Seiler, 2007).

Род Helianthus представлен полиплоидным рядом с ос-
новным числом хромосом n  =  17, содержащим диплоид-
ные (2n = 34), тетраплоидные (2n = 68) и гексаплоидные 
(2n = 102) виды. Наиболее распространена классификация 

рода по Шиллингу и Хейзеру (Schilling, Heiser, 1981), в ко-
торой 13 однолетних и 36 многолетних видов распределе-
ны в четыре секции. Культурный подсолнечник H.  annuus 
f. annuus относится к диплоидам и является самым важным 
видом, возделываемым в коммерческих целях, хотя культи-
вируются и другие виды, например топинамбур H. tuberosus, 
который выращивают для получения съедобных клубней, и 
несколько других видов в качестве декоративных растений. 
Дикие виды подсолнечника, благодаря своей адаптации к 
различным экологическим условиям, представляют собой 
наиболее перспективный источник генетического разнооб
разия, который может быть использован в селекции (Kantar 
et al., 2015). 

Все однолетние дикорастущие формы диплоидны, и 
перенос генов от них может быть осуществлен с помощью 
скрещивания и беккроссирования гибридов. Однако гибри
дизация многолетних ди-, тетра- и полиплоидных видов 
Helianthus с культурным подсолнечником, как правило, за-

https://www.sciencedirect.com/topics/biochemistry-genetics-and-molecular-biology/male-fertility
https://acsess.onlinelibrary.wiley.com/doi/10.3198/jpr2013.04.0016crg#bib12
https://www.frontiersin.org/journals/plant-science/articles/10.3389/fpls.2017.02238/full#B104
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1439-0523.2008.01516.x#b5
https://link.springer.com/article/10.1007/s10681-023-03176-3#ref-CR15
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труднена из-за наличия у них разных геномов, что приводит 
к ранней гибели гибридных эмбрионов, а также высокому 
уровню стерильности растений F1 и беккроссных поколе-
ний (Jan, 1997). В 1935 г. советским селекционерам удалось 
получить первые межвидовые гибриды гексаплоидного 
вида H. tuberosus и диплоидного H. annuus, а также обнару-
жить влияние сортов топинамбура и подсолнечника, вовле-
ченных в гибридизацию, на частоту формирования семян у 
гибридов (Пасько, 1973). На основе межвидовой гибридиза-
ции H. tuberosus с культурным подсолнечником было созда-
но несколько новых сортов, которые успешно использова-
лись селекционерами для получения инбредных линий и 
гибридов, особенно с генами устойчивости к болезням (Пу-
стовойт, Слюсарь, 1977). Разработаны методы преодоления 
эмбриональной несовместимости, когда гибридные заро-
дыши вычленяют и культивируют в условиях in vitro (Davey, 
Jan, 2010), а для восстановления фертильности у гибридных 
растений F1 удваивают число хромосом (Jan, 1988). Таким об-
разом были получены амфиплоиды с участием диких видов 
H. gracilentus, H. hirsutus, H. strumosus, H. maximiliani, H. nuttallii 
и H.  grosseserratus (Jan, Fernández-Martínez, 2002). Перенос 
генов восстановления фертильности для цитоплазмы ЦМС, 
полученной от H. giganteus, тоже был выполнен с использо-
ванием межвидовых амфиплоидов (Jan, 2004). Путем межви-
довой гибридизации в геном H. annuus была осуществлена 
интрогрессия генов, ответственных за проявление устой-
чивости к болезням (Пустовойт, Слюсарь, 1982; Seiler, 2010), 
насекомым (Brewer, Charlet, 1995), абиотическим факторам 
(Rieseberg, 1997; Škorić et al., 2008). 

Применение молекулярных маркеров  
для идентификации системы ЦМС-Rf
Для эффективного использования гетерозиса в селекцион
ных программах необходимо создание отдельных селек
ционных пулов для линий-восстановителей и линий- за
крепителей стерильности (Reif et al., 2005). С этой целью 
используют тестовое скрещивание – трудоемкую и длитель-
ную процедуру, включающую скрещивание отцовской ли-
нии со стерильной тестовой линией и дальнейшую оценку 
фертильности пыльцы на стадии цветения среди гибридов 
F1, что представляет собой серьезное препятствие для про-
грамм гибридизации сельскохозяйственных культур. Мето-
дика получения инбредных материнских и отцовских линий 
из популяции F2 коммерческого гибрида на основе ЦМС так-
же предусматривает тестовые скрещивания для выявления 
растений с доминантными и рецессивными аллелями гена 
Rf1 (Carvalho, Toledo, 2008). Поэтому маркер-ориентирован-
ная селекция  (МОС) стала удобным инструментом, позво-
ляющим ускорять процесс селекции родительских линий 
для создания гибридов путем отбора растений из расще-
пляющихся гибридных популяций. В связи с этим изучение 
структуры и функции генов восстановления фертильности, 
их локализация в геноме и разработка на основе получен-
ной информации эффективных ДНК-маркеров для отбора 
генотипов с различными аллелями генов Rf являются основ-
ными текущими задачами в исследованиях генетических 
систем ЦМС-Rf (Sykes et al., 2017).

Особенно широко в гибридной селекции подсолнечника 
используется ген-восстановитель Rf1, который присутствует 
в большинстве линий восстановления фертильности (Korell 
et al., 1992). К настоящему времени ген Rf1 локализован в 
группе сцепления  13, однако первичная последователь-
ность из-за сложности и размера генома подсолнечника 
не определена, в связи с чем отсутствуют функциональные 
(аллель-специфичные) маркеры для этого гена. Поэтому 
усилия исследователей были сосредоточены на разработке 
маркеров, тесно сцепленных с геном Rf1 (Dimitrijevic, Horn, 
2018). Маркеры случайной амплифицированной полиморф-
ной ДНК (RAPD) и полиморфизма длин амплифицированных 
фрагментов (AFLP) были идентифицированы с помощью 
анализа сегрегирующих популяций и связаны с геном вос-
становления Rf1 (Horn et al., 2003). Клонирование и секвени-
рование RAPD-маркеров (OPK13_454 и OPY10_740) позволи-
ло разработать два STS-маркера – HRG01 и HRG02 (табл. 2). 
Недавние исследования показали, что HRG01 эффективен у 
однолетних видов рода Helianthus, тогда как HRG02 можно 
применять у многолетних видов (Markin et al., 2017). Одна-
ко, в связи с тем, что HRG01 и HRG02 являются доминант-
ными маркерами, их использование в МОС ограничено, 
поскольку гетерозиготные растения невозможно отличить 
от гомозиготных. Другой RAPD-маркер был преобразован в 
кодоминантный CAPS-маркер H13, который, однако, нахо-
дится на расстоянии 7.7 сM от гена Rf1, что слишком далеко 
для реального применения в селекционных программах 
(Kusterer et al., 2005). Маркер полиморфизма амплификации 
целевого района (TRAP), тесно сцепленный с Rf1, был иден-
тифицирован в работе (Yue et al., 2010) и преобразован в 
STS-маркер, но скрининг 177 линий подсолнечника показал, 
что использование этого маркера в МОС ограничено.

После публикации референсного генома подсолнечни
ка (Badouin et al., 2017) появились новые возможности для 
создания молекулярных маркеров путем идентификации 
потенциальных генов-кандидатов. Для гена Rf1 были опре-
делены девять возможных кандидатов, включая гены  PPR,  
и идентифицированы однонуклеотидные полиморфиз-
мы  (SNP), достоверно связанные с восстановлением фер-
тильности. На их основе были разработаны три маркера: 
один кодоминантный маркер 67N04_P PAMSA (PCR Ampli
fication of Multiple Specific Alleles) и два доминантных мар-
кера, PPR621.5R для линий-восстановителей и PPR621.5M 
для линий-закрепителей стерильности (см. табл.  2) (Horn 
et al., 2019). Полногеномный поиск ассоциаций (GWAS) по-
зволил определить 21 ген-кандидат для гена Rf1, включаю-
щий 20  генов семейства PPR и один вероятный ген альде
гиддегидрогеназы. Полученные результаты являются осно- 
вой для дальнейшего изучения механизмов восстановле-
ния фертильности пыльцы у подсолнечника, а также для 
поиска молекулярных маркеров (Goryunov et al., 2019). 
В  недавнем исследовании с использованием SNP в группе 
сцепления 13, связанных со способностью восстанавливать 
мужскую фертильность, были разработаны два маркера  – 
SRF833 и SRF122, которые наряду с другими использовались 
для генотипирования образцов и уточнения местополо-
жения гена Rf1 (Sivolapova et al., 2023). Новые маркерные 
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Таблица 2. Молекулярные маркеры для идентификации генов Rf и типов цитоплазмы у подсолнечника
Table 2. Male sterility-related molecular markers mapped to Rf genes and CMS types in sunflower

Локус Маркер Последовательность Размер
фрагмента, п. н.

Литературный  
источник

Rf1 HRG01_F TATGCATAATTAGTTATACCC 426 
восстановитель

Horn et al., 2003

HRG01_R ACATAAGGATTATGTACGGG

Rf1 HRG02_F AAACGTGGGAGAGAGGTGG 738 
восстановитель

HRG02_R AAACGTGGGCTGAAGAACTA

Rf1 67N04_F1a TGCAAGATAGGCGACTGAGGGCTCATCTCCAATTA 170 
восстановитель

Horn et al., 2019

67N04_F2b TGAGGGCTCATCTCCAGCTG 155 
закрепитель

67N04_R GGCTGCCATTAGTGAAGGAG

Rf1 PPR621.5 F1
закрепитель

CAGTAATCTCCACATGAACATTG 164

PPR621.5 F2
восстановитель

CAATAATCTCCACATGAACATTC

PPR621.5_R CCGGATTGTGTTCCGATTAG

Rf1 CAPS H13_F/HinfI GTGTTAGACAAACATCACATA 101, 207 
восстановитель
42, 165 
закрепитель

Kusterer et al., 
2005

CAPS_R/HinfI GAGAATTCGCAGTTGGGTAC

Rf1 HRG01_F  
кодоминантный

GGCATGATCAAGTACATAAGCACAGTC 450 
восстановитель
350 
закрепитель

Markin et al., 
2017

HRG01_R  
кодоминантный

TATGTACGGGAATGAGCTCCGGTT

Rf-PET2 STS3948_145_F GTTTTTGGGACATCGCCATTTT 145 Sajer et al.,
2020

STS3948_145_R GCGGGGTGGAAATCCATATATGAG

Rf1
SNP 
PPR621.5 
(G/C)

621.5 F1_FAM GAAGGTGACCAAGTTCATGCTACCAGTAATCTCCACATGAACATTG Radanović et al., 
2022

621.5 F2_HEX GAAGGTCGGAGTCAACGGATTACCAGTAATCTCCACATGAACATTC

621.5 R1 GCGATAAAGAAGCGGGAGATTA

Rf1

PPR621.11 
(C/A)

621.11 F3_FAM GAAGGTGACCAAGTTCATGCTGCGGACGCTTGTATGTTC

621.11 F4_HEX GAAGGTCGGAGTCAACGGATTGCGGACGCTTGTATGTTA

621.11 R3 TACGGGTGGACCCACAT

Rf1

PPR841.38 
(G/A)

841.38 F3_FAM GAAGGTGACCAAGTTCATGCTGCAAAGCACTTGTTTCGTAG

841.38 F4_HEX GAAGGTCGGAGTCAACGGATTGCAAAGCACTTGTTTCGTAA

841.38 R3 ATCCCTGGAGAAGAACATTGT

Rf1

PPR861.19 
(G/C)

861.19 F3_FAM GAAGGTGACCAAGTTCATGCTAAAAGAAATGGAGGAGGATG

861.19 F4_HEX GAAGGTCGGAGTCAACGGATTAAAAGAAATGGAGGAGGATC

861.19 R3 CTTCATGCACCTTACCTTCC

Rf1 SRF833_F CTCAAGATAACATCAAACACGG 248 
восстановитель 

Sivolapova et al., 
2023

SRF833_R GAAAGAACATGTCATCACCA

SRF122_F TGAGTTACCGTTGTTAAGGG 268 
восстановитель

SRF122_R TGTCTCGTTCAAATACCAAGTCC

https://sciprofiles.com/profile/118760
https://sciprofiles.com/profile/118760
https://sciprofiles.com/profile/author/NVFoaGtjME9wYnRzMlAvaTRycG9tZHk5S2xLS3FnTmxzYzhxNlljTUJ1RT0=
https://sciprofiles.com/profile/530726?utm_source=mdpi.com&utm_medium=website&utm_campaign=avatar_name
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платформы на основе ПЦР в реальном времени, разрабо-
танные для обнаружения SNP, считаются наиболее высоко-
производительными и подходящими для автоматизации. В 
исследовании (Radanović et al., 2022) сообщается о создании 
и тестировании четырех KASP-маркеров для выявления 
SNP, достоверно связанных с тремя потенциальными гена-
ми-кандидатами для гена Rf1 у подсолнечника. Что касается 
остальных генов Rf, то количество обнаруженных сцеплен-
ных маркеров очень мало и необходимы дальнейшие ис-
следования в этом направлении (Dimitrijevic, Horn, 2018). 
Ген Rf-PET2 для восстановления фертильности у ЦМС PET2 
типа был локализован вблизи гена Rf1, и разработаны тесно 
сцепленные STS-маркеры, которые, по мнению (Sajer et al., 
2020), будут полезны для селекции подсолнечника. Универ-
сальность и информативность большинства разработанных 
маркеров, перечисленных в табл. 2, была подтверждена те-
стированием на популяциях, состоящих из десятков и сотен 
образцов, хотя эффективность разных маркеров для выяв-
ления гена Rf1 различалась (Horn et al., 2003, 2019; Kusterer 
et al., 2005; Челюстникова и др., 2017; Markin et al., 2017; Ани-
симова и др., 2021).

Помимо маркеров, тесно сцепленных с генами-восстано-
вителями, для гибридной селекции необходимы также мар-
керы для дифференциации цитоплазмы PET1-типа от других 
цитоплазм. Диагностические маркеры, позволяющие от-
личать растения с цитоплазмами PEF1, PET1 и фертильной 
цитоплазмой подсолнечника, были получены с использо-
ванием комбинаций праймеров для мт-генов atp9 и orfH522 
(Schnabel et al., 2008). 

Одной из проблем при выращивании гибридов перво-
го поколения является засорение семенами фертильной 
материнской формы, которая попадает на участки гибриди-
зации из-за нарушений методики семеноводства. Наличие 
таких примесей негативно сказывается на урожайности и 
выровненности посевов (Гриднев, 2008). Поэтому провер-
ка материнских форм гибридов подсолнечника по показа-
телю «закрепление стерильности» (95–98 % в зависимости 
от категории семян)  – обязательное требование при сер-
тификации семян. Идентификация наличия гена Rf1 и типа 

цитоплазмы в селекционном материале подсолнечника с 
помощью молекулярных маркеров позволяет сократить за-
траты, связанные с проведением оценки генетической чи-
стоты семян методом грунтконтроля в полевых и тепличных 
условиях (Гучетль и др., 2004).

Заключение
Открытие ЦМС и генов восстановления фертильности по-
зволило осуществить переход от сортовой селекции под-
солнечника к гибридной, что благоприятно сказалось на 
урожайности этой культуры и дало возможность распро-
странить ее выращивание по всему миру. Все современные 
коммерческие гибриды подсолнечника созданы на основе 
цитоплазмы РЕТ1-типа, открытой при межвидовом скрещи-
вании H.  petiolaris × H.  annuus. Существует необходимость 
расширения генетического разнообразия источников ЦМС, 
чтобы снизить уязвимость гибридов подсолнечника к забо-
леваниям и неблагоприятным экологическим условиям. Ме-
тоды молекулярного маркирования вносят значительный 
вклад как в развитие генетических исследований признака 
ЦМС и восстановления фертильности, так и в ускорение 
селекционного процесса, позволяя, в совокупности с клас-
сическим гибридологическим анализом, определять нали-
чие генов восстановления фертильности и разрабатывать 
новые родительские линии для получения гибридов. Пред-
полагается, что для селекции подсолнечника с использова-
нием мужской стерильности будут полезны новые методы 
молекулярной генетики, такие как анализ полногеномных 
ассоциаций (Mandel et al., 2013) и редактирование генома с 
помощью технологии CRISPR/Cas9 (Farinati et al., 2023).
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