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 Леонов П.А., Юрлова Г.В., Полубоярова Т.В., Васильев Г.В., Шипова А.А., Голованова Е.В., Шеховцов С.В., Зубко К.С., 2024

Контент доступен под лицензией Creative Commons Attribution 4.0 

The mitochondrial genome of Eisenia altaica  
(Lumbricidae, Annelida) 
P.A. Leonov1, 2, G.V. Yurlova1, T.V. Poluboyarova1 , G.V. Vasiliev1, A.A. Shipova1 , E.V. Golovanova3,  
S.V. Shekhovtsov1  , K.S. Zubko4

Abstract: Eisenia altaica (Perel, 1968) is one of the local endemics of Altai. It is found in the north of the Altai Republic in the valley of 
the river Katun. In this study, we obtained samples of E. altaica from the south of the Altai Krai. We sequenced the DNA of the E. altaica 
sample using Illumina and assembled and analyzed its mitochondrial genome. The genome was assembled as a 15,248-bp contig. 
It contained a set of genes typical for earthworms, encoding proteins, ribosomal RNAs and transfer RNAs. All genes were located on 

Митохондриальный геном  
Eisenia altaica (Lumbricidae, Annelida)
П.А. Леонов1, 2, Г.В. Юрлова1, Т.В. Полубоярова1 , Г.В. Васильев1, А.А. Шипова1 , Е.В. Голованова3,  
С.В. Шеховцов1  , К.С. Зубко4

Аннотация: Дождевой червь Eisenia altaica (Perel, 1968) – один из узкоареальных эндемиков Алтая. Он обитает на севере Респуб
лики Алтай в долине р. Катунь. В данном исследовании мы получили образцы E. altaica с юга Алтайского края. Мы секвениро-
вали ДНК образца E. altaica методом Illumina, собрали и проанализировали его митохондриальный геном. Митохондриальный 
геном собран в виде непрерывного контига длиной 15,248 п.н. Он содержал типичный для дождевых червей набор генов, коди-
рующих белки, рибосомальную и транспортную РНК. Все гены располагались на одной цепи ДНК. AT-состав митохондриального 
генома (за исключением АТ-тракта) – 62.7 %. Белок-кодирующие гены nd4 и nd4l перекрывались на 7 пар нуклеотидов. Выявле-
но, что ATG является единственным старт-кодоном. Шесть белок-кодирующих генов (cox1, atp8, cox3, nd6, nd1 и nd2) обладали 
укороченным стоп-кодоном (Т’). Филогенетический анализ, проведенный для видов рода Eisenia на основании полных митохон-
дриальных геномов, показал, что виды E. altaica и E. tracta родственны к одной из ветвей линий комплекса E. nordenskioldi (E. nor-
denskioldi sensu stricto). Это указывает на необходимость дробления комплекса E. nordenskioldi. Также близость алтайских энде-
миков к комплексу E. nordenskioldi может свидетельствовать о том, что центр видообразования сибирской ветви рода Eisenia 
находится на Алтае. Контрольный регион мтДНК содержит тракт микросателлита АТ длиной более 150 п.н., который не мог быть 
собран полностью. Мы провели поиск микросателлитов в митохондриальных геномах других видов дождевых червей и обна-
ружили, что микросателлит АТ встречается в контрольных регионах представителей других видов, родов и семейств дождевых 
червей, в то время как другие микросателлиты там не найдены, что указывает на особую роль именно этого типа повторов в 
функционировании контрольных регионов.
Ключевые слова: Eisenia altaica; митохондриальный геном; филогения; контрольный регион.
Для цитирования: Леонов П.А., Юрлова Г.В., Полубоярова Т.В., Васильев Г.В., Шипова А.А., Голованова Е.В., Шеховцов С.В., Зубко К.С. 
Митохондриальный геном Eisenia altaica (Lumbricidae, Annelida). Письма в Вавиловский журнал генетики и селекции. 2024;10(2): 
93-98. DOI 10.18699/letvjgb-2024-10-10
Финансирование: Работа поддержана бюджетным проектом FWNR-2022-0022.

 pismavavilov.ru
DOI 10.18699/letvjgb-2024-10-10
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Митохондриальный геном Eisenia altaica (Lumbricidae, Annelida)П.А. Леонов, Г.В. Юрлова, Т.В. Полубоярова ...  
Е.В. Голованова, С.В. Шеховцов, К.С. Зубко

Введение
Дождевые черви – важнейшая группа почвенной фауны, 
оказывающая значительное влияние на растительность 
и продуктивность почв. Из-за отсутствия ископаемой ле-
тописи для представителей этой группы и невозможности 
надежно реконструировать филогению при помощи только 
морфологических признаков (Briones et al., 2009) молеку-
лярно-генетические методы играют важную роль в люм-
брикологии. В связи с тем что отдельные гены дают слиш-
ком мало информации, а секвенирование наборов ядерных 
локусов затруднено из-за широко распространенной по-
липлоидии у дождевых червей, митохондриальные геномы 
часто используют в качестве основы для филогенетических 
построений у этой группы. В настоящее время информация 
о последовательностях мтДНК в основном получена для ви-
дов, обитающих в Европе и некоторых регионах Восточной 
Азии. В связи с этим стало актуальным получение данных 
для таксонов из других регионов с высоким эндемизмом.

Eisenia altaica (Perel, 1968 ) – один из узкоареальных эн-
демиков Алтая. По данным Т.С. Всеволодовой-Перель (1979),  
он обитает на севере Республики Алтай в долине р. Катунь. 
Известно, что в Горном Алтае была обнаружена большая ге-
нетическая (Шеховцов и др., 2016; Shekhovtsov et al., 2020a) 
и морфологическая (Е.В. Голованова, неопубл. данные) из-
менчивость представителей комплекса Eisenia nordenski-
oldi (Eisen, 1879). Исследования показали, что комплекс  
E.  nordenskioldi можно разделить на несколько филогене-
тических линий, возможно, представляющих собой близ-
кородственные виды (Shekhovtsov et al., 2019, 2020a). При 
этом Т.С. Всеволодовой-Перель (Перель, 1979; Всеволодо-
ва-Перель, 1997) на Алтае и Салаирском кряже обнаружено 
множество эндемичных видов рода Eisenia. Степень родства 
этих эндемиков к комплексу E. nordenskioldi непонятна. Этот 
вопрос могли бы прояснить молекулярно-генетические ис-
следования.

В данной работе мы изучили мтДНК образца E. altaica 
из Алтайского края. Мы секвенировали и собрали мито-
хондриальный геном E. altaica, а также проанализировали 
отношения этого вида с другими видами рода Eisenia. Эта 
информация важна как для понимания появления и эволю-
ции алтайских эндемиков, так и отношений между ними и 
другими группами люмбрицид.

the same DNA strand. AT composition of the genome (except for the AT tract) was 62.7 %. The protein-coding genes nd4 and nd4l 
overlapped by 7 base pairs. The analysis revealed that the ATG codon is the only start codon. Six protein-coding genes (cox1, atp8, 
cox3, nd6, nd1, nd2) had an abbreviated stop codon (T’). Phylogenetic analysis carried out for mitochondrial genomes of the species 
of the genus Eisenia showed that the E. altaica and E. tracta form a sister group to one of the branches of the E. nordenskioldi species 
complex (E. nordenskioldi sensu stricto). This indicates the need for fragmentation of the E. nordenskioldi complex. Also, the affinity of 
the Altai endemics to the E. nordenskioldi complex may indicate that the center of speciation of the Siberian branch of the genus Eisenia 
is located in Altai. The mtDNA control region contains an AT microsatellite tract longer than 150 bp, which could not be completely 
assembled. We searched for microsatellites in the mitochondrial genomes of other earthworm species and found that AT microsatellites 
occurs in control regions of other many earthworm species belonging to different genera, and families, whereas other microsatellites 
were not found there. This indicates a special role for this type of repeat in the functioning of control regions.
Key words: Eisenia altaica; mitochondrial genome; phylogeny; control region.
For citation: Leonov P.A., Yurlova G.V., Poluboyarova T.V., Vasiliev G.V., Shipova A.A., Golovanova E.V., Shekhovtsov S.V., Zubko K.S. The 
mitochondrial genome of Eisenia altaica (Lumbricidae, Annelida). Pisma v Vavilovskii Zhurnal Genetiki i Selektsii = Letters to Vavilov Jour-
nal of Genetics and Breeding. 2024;10(2):93-98. DOI 10.18699/letvjgb-2024-10-10 (in Russian)  
Funding: Работа поддержана бюджетным проектом FWNR-2022-0022.

Материалы и методы
Образцы E. altaica собраны в июле 2022 г. в окрестностях 
с. Никольское Алтайского района Алтайского края (~51.8 oN, 
85 oE). ДНК выделяли стандартным фенол-хлороформным 
методом (Porebski et al., 1997). ПЦР фрагмента гена cox1 про-
ведена по методике, описанной S.V. Shekhovtsov и коллега-
ми (2020a). Секвенирование ампликона cox1 выполнено в 
ЦКП «Геномика» СО РАН.

После проверки видовой принадлежности образца ДНК 
фрагментировали при помощи соникатора Covaris M220. 
Затем проведена очистка с применением 1.2 объема реа-
гента AMPureXP (Beckman Coulter, США). Концентрацию ДНК 
определяли флуометрически на приборе Qubit (Thermo 
Fisher Scientific, США). Геномные библиотеки получены из 
100 нг ДНК набором Roche KAPA Hyper Prep (Roche Holding, 
Швейцария) в соответствии с протоколом, представленным 
производителем, с применением двойных баркодов KAPA 
UDI Adapter. Качество и молярность полученной геномной 
библиотеки определяли на биоанализаторе BA2100 (Agilent 
Technologies, США) набором Agilent DNA High Sensitivity 
(Agilent Technologies, США). Библиотеку секвенировали на 
приборе Illumina NextSeq550 набором Mid Output Kit v. 2.5 
(300 Cycles) парными чтениями 2 × 150 п.н. В результате по-
лучено 30,625,495 прочтений.

Для сборки митохондриального генома использовали 
программу GetOrganelle 1.7.4.1 (Jin et al., 2020). Предвари-
тельную аннотацию митохондриального генома выполня-
ли с помощью программы MITOS 2 (Bernt et al., 2013), затем 
вручную проведено сравнение с аннотированными генома-
ми дождевых червей. Карта генома построена c использо-
ванием программы Benchling (https://www.benchling.com/). 
Вторичные структуры тРНК реконструировали программой 
MITOS 2 (Bernt et al., 2013). Поиск тандемных повторов про-
водили при помощи Tandem repeats finder (Benson, 1999). 
Строение контрольного региона установлено с примене-
нием программ RNAfold Web Server (http://rna.tbi.univie.
ac.at/cgi-bin/ RNAWebSuite/RNAfold.cgi) и forna (http://rna.tbi.
univie. ac.at/forna/forna.html) (Gendron et al., 2001).

Филогенетические деревья реконструированы при по-
мощи методов максимального правдоподобия (maximum 
likelihood) и байесовского анализа для конкатенированных 
белковых последовательностей. Использованы последова-
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тельности митохондриальных геномов дождевых червей, 
взятые из базы данных GenBank (NC_001673, OL840314, 
NC_066399, OL840315, MK618509, MK618511, MK618512, 
MK618513, OM687888, OM687887, OM687890, OM687889, 
MK642867, MZ857200, MK642869, MK642868, MK642870, 
NC_065212, OK513069, MZ857198, NC_065213, OK513070, 
MK642872, OM213999, OM213998, MK618510, MK642871). Для 
удаления неоднозначно выровненных участков применяли 
программу Gblocks v. 0.91b (Castresana, 2000 ). Деревья на 
основе метода максимального правдоподобия построены 
при помощи программы RAxML v. 8.2.12 (Stamatakis, 2014), 
в качестве модели замен автоматически выбрана модель 
MTMAM, проведено 100 бутстрепных реплик. Байесовский 
анализ проведен в программе 3.2.7a (Ronquist et al., 2012 ), 
выполнено 2 млн реплик.

Результаты
Собранный митохондриальный геном E. altaica размещен в 
базе данных GenBank под номером OR489164. Митохондри-
альный контиг имел длину 15,148 п.н. со средним покрыти-
ем 1910,7. Митохондриальный геном E. altaica состоял из ха-
рактерного набора генов: 13 белок-кодирующих генов (три 
субъединицы цитохром оксидазы, семь субъединиц деги-
дрогеназы, две субъединицы АТФ-синтетазы и цитохром b), 
генов 12S и 16S рибосомальной РНК и 22 генов транспорт-
ной РНК. Все гены располагались на одной цепи ДНК (рис. 1). 
AT-состав митохондриального генома (за исключением АТ-
тракта) – 62.7 %; нуклеотидный состав кодирующей цепи: 
аденин (А) – 32.2 %, тимин (Т) – 30.5 %, гуанин (G) – 22.8 %, 
цитозин (C) – 14.5 %.

Рис. 1. Организация митохондриального генома E. altaica. Стрелка-
ми показано направление транскрипции генов. Маленькие стрелки 
обозначают гены тРНК
Fig. 1. The organization of E. altaica mitochondrial genome. Arrows 
indicate gene transcription directions; small arrows stand for tRNA

Белок-кодирующие гены nd4 и nd4l перекрывались на 
7 пар нуклеотидов, как и у большинства животных (Shtolz, 
Mishmar, 2023). При анализе выявлено, что ATG является 
единственным старт-кодоном. Шесть белок-кодирующих 
генов (cox1, atp8, cox3, nd6, nd1 и nd2) обладали укорочен-
ным стоп-кодоном (Т’), который, как считается, достраива-
ется до стоп-кодона TAA путем полиаденилирования. Длина 
генов транспортных РНК варьировала в пределах от 62 до 
73 нуклеотидов, как и в других митохондриальных геномах 
животных, их предсказанные вторичные структуры изобра-
жены на рис. 2.

Контрольный регион прочитан частично: 42 пары нукле-
отидов после гена тРНК Arg и 540 пар нуклеотидов перед 
геном тРНК His. Он содержал большое количество шпилек 
(см. рис. 2). Контрольный регион содержал участок микро-
сателлита АТ неизвестной длины, но более 150 п.н., из-за 
чего митохондриальный геном E. altaica не удалось собрать 
полностью.

Поиск микросателлитов в митохондриальных геномах 
других дождевых червей, представленных в GenBank, по-
казал от 15 до 459 повторов микросателлита АТ в кон-
трольных регионах Dendrobaena veneta (OQ763213), 
E. nordenskioldi f. pallida, (OM213998 и OM213999), Lumbricus 
rubellus (OX243829 и MN102127), L. terrestris (OX457054), 
Eisenia fetida (OK513070), Aporrectodea caliginosa (CM035405), 
A. icterica (OY744618), A.  tuberculata (OM687883) и A. rosea 
(NC_046733). Также они были найдены и у представите-
лей других семейств: различных видах рода Amynthas 
(OR161103, NC_065012, NC_063588, NC_029879, NC_029872, 
NC_029870, NC_029868, KT429007, KT429008, KT429010, 
KT429012–KT429014, KM199290, KP688582, NC_025292, 
NC_029863, NC_027832, NC_027258, NC_029866, KT429016), 
Metaphire guillelmi (NC_029869), M. californica (NC_027257), 
Tonoscolex birmanicus (NC_060488), Duplodicodrilus schmardae 
(NC_029867), Perionyx excavatus (NC_009631) и Drawida 
ghilarovi (NC_066398, OL840312, OL840313). При этом дру-
гие микросателлиты в контрольных регионах не обнару-
жены.

Филогенетическое дерево, построенное по последова-
тельностям белков, представленных в базе данных GenBank 
полных последовательностей митохондриальных геномов 
люмбрицид (рис. 3), показало, что E. altaica – родственник 
E. tracta и одной из ветвей E. nordenskioldi (E. nordenskioldi s. str. 
по Shekhovtsov et al., 2020a).

Обсуждение
Каждая полученная и аннотированная последовательность 
митохондриальных геномов дождевых червей – вклад в 
исследование их глобальной филогении. Хотя деревья, 
основанные на последовательностях множества ядерных 
локусов, например при помощи транскриптомики (Novo et 
al., 2016; Anderson et al., 2017) или anchored phylogenomics 
(Marchán et al., 2022), имеют большее разрешение, в них 
крайне сложно было бы впоследствии включить новые дан-
ные, полученные другими авторами на других видах. В то же 
время митохондриальные геномы легко объединить в один 
массив данных для анализа. В настоящее время в сборе так-
сонов для секвенирования мтДНК отмечено преобладание 
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tRNA-Asn tRNA-Asp tRNA-Tyr tRNA-Gly tRNA-GlntRNA-Asn tRNA-Asp tRNA-Tyr tRNA-Gly tRNA-Gln

tRNA-Trp tRNA-Arg tRNA-His tRNA-Phe tRNA-Glu

tRNA-Pro tRNA-Thr tRNA-Cys tRNA-Met tRNA-Val

tRNA-Lys

tRNA-Leu

tRNA-Ser

Контрольный регион

tRNA-Ala tRNA-Ser tRNA-Leu tRNA-lle

Рис. 2. Вторичные структуры тРНК и контрольного региона мтДНК E. altaica
Fig. 2. Secondary structures of tRNAs and the control region of E. altaica mitochondrial DNA
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Европы и некоторых стран Азии, в то время как многочис-
ленные центры эндемизма по всему миру остаются почти 
неисследованными. Представленная нами работа призвана 
в какой-то степени закрыть недостаток данных для сибир-
ских видов.

В данной работе обнаружено, что митохондриальный 
геном E. altaica имеет стандартное для мтДНК дождевых 
червей строение. Интересен факт нахождения микросател-
лита АТ в контрольном регионе: из известных на момент 
работы 48 митохондриальных геномов люмбрицид многие 
также содержат этот микросателлит в объеме от 15 до 459 
повторов. При этом никакие другие микросателлиты в кон-
трольных регионах дождевых червей не найдены. С одной 
стороны, можно было ожидать, что в контрольных реги-
онах будет установлена именно АТ-богатая легкоплавкая 
последовательность. С другой стороны, другие возможные 
АТ-богатые тандемные повторы (например, ААТ или АТТ) не 

MK642870 Eisenia spelaea

NC_065212 Eisenia andrei

MC618512 Eisenia nordenskioldi pallida

MK618513 Eisenia nordenskioldi nordenskioldi

MK642871 Eisenia tracta

Eisenia altaica

MK642872 Eisenia balatonica

NC_001673 Lumbricus terrestris

MK618510 Eisenia nordenskioldi nordenskioldi 

OM687889 Eisenia nordenskioldi 

OM213999 Eisenia nordenskioldi pallida

Ol213998 Eisenia nordenskioldi pallida

NC_065213 Eisenia fenida

MK618509 Eisenia nordenskioldi nordenskioldi

MK642867 Eisenia nordenskioldi nordenskioldi

MK642869 Eisenia nordenskioldi pallida

MK642868 Eisenia nordenskioldi nordenskioldi

MK618511 Eisenia nana
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100/1.0100/1.0
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99/1.0

NC_066399 Eisenia nordenskioldi

OL840314 Eisenia nordenskioldi

Ol840315 Eisenia nordenskioldi

0.3

100/1.0

Рис. 3. Филогенетическое дерево, построенное по белковым последовательностям митохондриальных геномов дождевых червей мето-
дом максимального правдоподобия. Цифрами обозначены бутстрепная поддержка / байесовская апостериорная вероятность
Fig. 3. Phylogenetic tree based on the amino acid sequences of earthworm mitochondrial protein-coding genes using the maximum likelihood 
method. Numbers on branches indicate bootstrap support / Bayesian posterior probabilities

были обнаружены. Таким образом, именно повторы АТ по 
какой-то причине закрепляются в контрольных регионах 
дождевых червей.

Результаты филогенетического анализа (рис. 3) интерес-
ны тем, что E. nordenskioldi разделился на две ветви, как по-
казано и в других работах (Shekhovtsov et al., 2020a, 2020b), 
и E. altaica и E. tracta оказались родственны к одной из этих 
ветвей. Это может означать, что комплекс E. nordenskioldi 
в широком смысле может включать в себя значительное 
количество других сибирских эндемиков. Если это так, 
это будет еще одним аргументом для того, чтобы считать 
E. nordenskioldi не видом, а комплексом видов, объединяю-
щим как виды с диагнозом, характерным для E. nordenskioldi 
sensu lato, так и другие виды с достаточными морфологиче-
скими отличиями. Для того чтобы прояснить этот вопрос, 
потребуются сборы других алтайских таксонов.
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Обзор

The new is the old epigenetic paradigm of carcinogenesis
N.A. Popova 1, 2   ,V.P. Nikolin1, T.I. Merkulova1

It is dedicated to the memory of Vasily Ivanovich Kaledin,
who professed the epigenetic paradigm of carcinogenesis

Abstract: For many years, cancer has been regarded as the same universal disease as infectious, metabolic or genetic. Since the 
recognition of the discovery of the Rous sarcoma virus, the concept of the viral origin of tumors has become widespread. Subsequently, 
it turned out that cancer diseases are characterized by a high level of genome instability, which is associated with a high frequency 
of mutations caused by oncogenic viruses or various carcinogenic factors. Mutation theory was the main paradigm explaining the 
carcinogenesis caused by DNA mutations. However, many years ago it was assumed that the tumor phenotype may well be formed 
due to epigenetic changes. Studies conducted in recent years have revealed the importance of epigenetic mechanisms at various 

Новая-старая эпигенетическая парадигма канцерогенеза
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Василия Ивановича Каледина, 

исповедовавшего эпигенетическую 
парадигму канцерогенеза 

Аннотация: На протяжении многих лет рак рассматривался как такое же универсальное заболевание, как инфекционное, мета-
болическое или генетическое. С момента признания открытия вируса саркомы Рауса широкое распространение получила кон-
цепция вирусного происхождения опухолей. Впоследствии выяснилось, что раковые заболевания характеризуются высоким 
уровнем нестабильности генома, которая связана с повышенной частотой мутаций, вызываемых как онкогенными вирусами, 
так и различными канцерогенными факторами. Мутационная теория оставалась основной парадигмой, объясняющей канце-
рогенез, обусловленный мутациями ДНК. Однако еще много лет назад предполагалось, что опухолевый фенотип вполне может 
сформироваться также и за счет эпигенетических изменений. Исследования, проведенные за последние годы, продемонстри-
ровали важность эпигенетических механизмов на различных стадиях развития рака, что явилось основанием для признания 
эпигенетической дисрегуляции при раке ключевым фактором злокачественности. Эпигенетические изменения модифицируют 
хроматин и механизмы, влияющие на регуляцию генов без изменения последовательности нуклеотидов в ДНК. Эти механизмы, 
включая широкий круг процессов, таких как метилирование ДНК, посттрансляционные модификации гистонов и регуляция, 
опосредованная некодирующими РНК, модулируют биологические события, которые имеют решающее значение для развития 
рака. Многие из признаков рака (злокачественное самообновление, блокада дифференцировки, уклонение от гибели клеток и 
тканевая инвазия) находятся под глубоким влиянием изменений в эпигеноме. Растущее количество фактических данных сви-
детельствует о том, что механизмы эпигенетической модификации, нарушенные при раке, могут быть мишенями при лечении 
онкозаболеваний.
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Вирусогенетическая парадигма канцерогенеза
Заболевания человека злокачественными опухолями из-
вестны с глубокой древности. Упоминания об этом заболе-
вании встречаются в древнем папирусе, датируемом XVI в. 
до нашей эры (Breasted, 1922). Первая концепция, объясня-
ющая причины возникновения злокачественных опухолей 
на основании экспериментальных данных, появилась в пер-
вой половине ХХ в., после того, как в 1911 г. П. Раус (Rous, 
1911) обнаружил вирус, способный вызывать саркомы у 
кур. Потом были открыты многие онкогенные вирусы жи-
вотных, особенно лабораторных мышей. У человека первый 
онкогенный вирус (вирус лимфомы Беркетта) был описан 
в 1964 г. (Epstein et al., 1964). Затем были найдены и другие 
онкогенные вирусы: вирус герпеса типа 8, вызывающий 
саркому Капоши, вирус гепатита С, причастный к развитию 
гепатомы, вирусы папилломы типов 16 и 18, обусловливаю-
щие развитие рака шейки матки, вирус агрессивного рака 
кожи Меркеля и вирус Т-клеточного лейкоза. В результате 
была сформулирована вирусогенетическая теория канце-
рогенеза, в развитии которой большую роль сыграл наш со-
отечественник Л.А. Зильбер (Зильбер, 1968). Согласно этой 
теории, онкогенный вирус не является инфекционным аген-
том, а служит переносчиком нуклеиновой кислоты, которая, 
встраиваясь в геномную ДНК клетки, трансформирует ее, 
создавая опухолевый фенотип. Вирусогенетическая теория 
происхождения опухолей не стала всеобщей концепци-
ей канцерогенеза, но, заложив основы иммунологии рака,  
сыграла большую роль в борьбе с опухолевыми заболева-
ниями. Идентификация онкогенных вирусов позволила соз-
дать на основе вакцинации методы профилактики, снижа-
ющие риск возникновения опухолей (Баранов и др., 2017). 

Несмотря на меры общественного здравоохранения, 
онкогенные вирусы остаются важными факторами, вызыва-
ющими множественные типы рака. По данным Всемирной 
организации здравоохранения (ВОЗ), семь онкогенных виру-
сов, вызывающих образование 20 типов опухолей, обуслов-
ливают развитие 13–20 % всех опухолей у человека. При-
чинно-следственная связь между опухолями и указанными 
вирусами установлена на основании результатов многочис-
ленных клинических, экспериментальных и эпидемиоло-
гических исследований (Schiller, Lowy, 2021). Были сделаны 
выводы, что в результате хронической вирусной инфекции 
через большой промежуток времени после первичного 
инфицирования вирус может вызывать развитие злокаче-
ственных опухолей в тканях, соответствующих его тропизму.

stages of cancer development, providing a basis for the recognition of epigenetic dysregulation in cancer as a key factor of malignancy. 
Epigenetic changes modify chromatin and mechanisms that affect gene regulation without altering the DNA sequence itself. These 
mechanisms, including a wide range of processes such as DNA methylation, posttranslational modifications of histones and non-
coding RNAs, modulate biological events that are crucial for the development of cancer. Many of the signs of cancer – malignant self-
renewal, differentiation blockade, evasion of cell death and tissue invasion – are profoundly influenced by changes in the epigenome. 
A growing body of evidence suggests that epigenetic modification mechanisms disrupted in cancer may be targets in the treatment 
of oncological diseases. 
Key words: oncoviruses; mutational theory; epigenetics; methylation; non-coding RNAs; transposons. 
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Понимание того, как онкогенные вирусы вызывают рак, 
стало более конкретным в связи с исследованием роли 
в канцерогенезе эпигенетических механизмов (Flanagan, 
2007). Развитие опухоли может как быть результатом непо-
средственного встраивания вирусной ДНК в геном клеток 
(инсерционный мутагенез), так и обусловливаться экспрес-
сией специфических вирусных генов, продукты которых вы-
зывают дисрегуляцию генов хозяина, критических для зло-
качественной трансформации клеток (Murphy et al., 2022; 
MacLennan, Marra, 2023). 

Мутационная парадигма канцерогенеза
В настоящее время общепринятой является мутационная 
теория канцерогенеза, основоположником которой счита-
ется германский ученый-биолог Т. Бовери. В 1914 г. T. Бовери 
высказано предположение, что причина злокачественной 
трансформации клеток – хромосомные мутации (Balmain, 
Harris, 2000). На протяжении последующих лет ученые нахо-
дили подтверждения того, что возникновение злокачествен-
ных опухолей является следствием любого типа геномных 
мутаций. Одним из доказательств роли генетических мута-
ций в канцерогенезе служили так называемые наследствен-
ные опухоли, развивающиеся вследствие мутаций в половых 
клетках и передающиеся по наследству по аутосомно-доми-
нантному типу в семьях из поколения в поколение. Частота 
таких опухолей среди всех неоплазий составляет 3–10  % 
(Knudson, 1971; Baudi, 2013). Наследственный рак молочной 
железы – самая частая разновидность семейных опухоле-
вых заболеваний. Гены BRCA1 и BRCA2, продукты которых 
играют роль в репарации повреждений ДНК, признаны ге-
нами предрасположенности к раку молочной железы. Так, 
средние кумулятивные риски для носителей мутаций в гене 
BRCA1 достигают 87 % в отношении развития рака молочной 
железы и 47 % – рака яичника (Любченко и др., 2014). 

Всеобщее принятие мутационной теории рака научным 
миром сопровождалось постоянными дискуссиями отно-
сительно фактов, не укладывавшихся в ее постулаты или 
противоречащих им. В частности, это касалось наличия 
негенотоксических, или немутагенных канцерогенов (Zei-
ger, 2001; Barnes et al., 2018), что противоречило основно-
му постулату мутационной теории, согласно которому рак 
начинается с инициирующей мутации после воздействия 
ДНК-повреждающего агента. Абсолютизация представле-
ния о мутационном действии канцерогенов привлекала ис-
следователей также и возможностью раннего обнаружения 
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опасных веществ в краткосрочных тестах на мутагенность. 
Однако в этих тестах зачастую неканцерогенные вещества 
проявляли мутагенную активность, а многие канцерогены 
не обладали мутагенной активностью. По мнению некото-
рых исследователей (Bouck et al., 1984), немутагенные кан-
церогены влияют на экспрессию генов, не вызывая мутаций, 
но делая клетку более чувствительной к мутагенам. 

Факт, что канцерогены могут напрямую связывать-
ся с белками, и уровень связывания коррелирует с их 
канцерогенной активностью, высказывался онкологами 
Э.  и  Дж.  Миллерами более 50 лет назад (Miller, 1978; Mill-
er E.C., Miller J.A., 1981). Подобное утверждение вполне со-
гласуется с современными представлениями о том, что 
опухолевый фенотип может сформироваться за счет эпи-
генетических изменений в процессе дифференцировки 
клетки. Это делает клетку автономной и фактически враж-
дебной организму, так как приводит к утрате ее нормаль-
ных функций и обеспечивает накопление эгоистических 
функций (Каледин, 2015). При этом может стимулироваться 
и пролиферативная активность. 

Результаты международного проекта «Геном человека» 
сделали возможным сравнение геномов нормальных и 
опухолевых клеток (Garraway, Lander, 2013). Было показа-
но, что в опухолевых клетках мутации возникают в десятки 
раз чаще, чем в нормальных клетках. Выделены две группы 
генов – онкогены и гены-супрессоры опухолей. Онкогены 
– потенциальные индукторы онкогенеза. Это нормальные 
клеточные гены, мутации и последующая гиперэкспрессия 
которых вызывают нарушение контроля клеточного деле-
ния, что приводит к аномальной пролиферации и в конеч-
ном итоге – к образованию опухоли. Как правило, это гены 
ростовых факторов, гены рецепторов ростовых факторов 
и гормонов и другие, причастные к запуску белковых ка-
скадов, ответственных за клеточное деление и неконтро-
лируемую пролиферативную активность. Гены-супрессоры 
опухолей кодируют белки, сдерживающие пролиферацию 
клеток, способные остановить клеточный цикл, пока не 
прошла репарация ДНК, или вызвать апоптоз клеток с по-
врежденной ДНК. В злокачественных опухолях наблюда-
ются активация экспрессии онкогенов и подавление экс-
прессии генов-супрессоров. Практически каждая опухоль 
содержит мутации в генах-супрессорах в форме как де-
леций, так и микромутаций, причем инактивирующие по-
вреждения супрессорных генов встречаются гораздо чаще, 
чем активирующие мутации в онкогенах. К 2013 г. уже было 
известно более 30 генов онкосупрессоров и 100 онкогенов 
(Майборода, 2013). 

Мутации в онкогенах – весомый аргумент в пользу мута-
ционной теории канцерогенеза. По данным международ-
ного консорциума по геному рака, около 10 млн мутаций 
ассоциированы с опухолями (Ledford, 2015). Вместе с тем 
изучение сети мутаций в геномах опухолей показывает, что 
их частота зависит также и от тканевых особенностей транс-
крипции генов (Iranzo et al., 2018). Специфичность канце-
рогенов может определяться специфическими наборами 
белков, характерных для данной ткани у данного вида, что 
свидетельствует об участии эпигенетических механизмов в 
эффектах канцерогенов (Soto, Sonnenschein, 2004).

Эпигенетическая парадигма канцерогенеза
Совершенно очевидно, что онкогенные вирусы, а также 
множественные канцерогенные факторы являются причи-
нами индукции злокачественных опухолей. Как вирусы, так 
и канцерогены могут индуцировать мутации, изменяющие 
экспрессию критических генов, отвечающих за регуляцию 
клеточного цикла, репарацию ДНК, апоптоз, дифференци-
ровку и пролиферацию. Однако такие же нарушения могут 
быть вызваны не только мутациями, но и эпигенетически-
ми изменениями. Основной принцип онкологии: рак – это 
заболевание, инициируемое и вызываемое генетическими 
аномалиями, остается неоспоримым, но при этом важную 
роль в онкогенезе играют также эпигенетические пути. Об 
этом свидетельствует множество мутаций в эпигенетиче-
ских регуляторах, включая хроматин-ремоделирующие 
комплексы. Многие из признаков рака, такие как злокаче-
ственное самообновление, блокада дифференцировки, 
уклонение от гибели клеток и тканевая инвазия, находятся 
под глубоким влиянием изменений в эпигеноме (Dawson, 
Kouzarides, 2012).

Информация, полученная с помощью протеомных и 
геномных методов, подтвердила многие гипотезы относи-
тельно молекулярных причин рака и поставила под сомне-
ние другие гипотезы. В научной литературе накапливается 
все больше данных, свидетельствующих о том, что мутации 
не являются единственным и обязательным условием зло-
качественной трансформации, важную роль в канцероге-
незе играют эпигенетические факторы. Эпигенетические 
механизмы без изменения структуры ДНК обеспечивают 
нормальное развертывание программы экспрессии генов 
при дифференцировке клеток. Эпигенетические изменения 
временны и обратимы. Предполагается, что своеобразный 
эпигенетический ландшафт может стать начальным со-
бытием канцерогенеза с последующей генетической не-
стабильностью, приводящей к всплеску мутаций (Dawson, 
Kouzarides, 2012). Именно эпигенетические события кон-
тролируют включение и выключение онкогенов и генов-су-
прессоров. Наряду с мутациями эпигенетические измене-
ния приводят к перестройкам хроматинового ландшафта, 
что и определяет аберрантный транскриптом и поддержи-
вает канцерогенез (Wang et al., 2007a, b; Karaman et al., 2023). 

События клеточного перепрограммирования, такие как 
переход эпителия в мезенхиму и стволовость рака, не толь-
ко обеспечивают раковым клеткам обратимую фенотипи-
ческую пластичность и преимущество в выживаемости при 
цитотоксическом воздействии, но также приводят к агрес-
сивности, метастазированию, клинической резистентности 
и рецидиву опухоли. Временный и обратимый характер 
процессов клеточного перепрограммирования и их кон-
тролируемое взаимодействие с эпигенетическими регуля-
торными комплексами убедительно подтверждают участие 
динамической эпигенетической регуляторной сети в управ-
лении клеточным перепрограммированием и связанной с 
ним приобретенной химиорезистентностью (Ponnusamy et 
al., 2019).

В механизмы эпигенетической регуляции генов вовлече-
ны многочисленные типы некодирующих РНК. Все больше 
накапливается данных о ключевой роли РНК в процессах ре-
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пликации и репарации ДНК, удлинении теломер, регуляции 
экспрессии широкого спектра генов, регуляции структуры 
хромосом и формировании динамических структур хрома-
тина (Murashko et al., 2021). В раковых клетках наблюдаются 
изменения в экспрессии генов, вызываемые регуляторны-
ми микроРНК (миРНК), которые регулируют пролиферацию, 
гибель и выживание. Их экспрессия усиливается в опухоле-
вых клетках и в микроокружении опухоли. 

МиРНК обладают способностью стимулировать канцеро-
генез посредством подавления генов-супрессоров опухо-
лей и, следовательно, ингибирования путей клеточной ги-
бели, таких как апоптоз (Caserta et al., 2023). Обычно миРНК 
являются негативными регуляторами экспрессии генов. 
Взаимодействуя с комплементарными участками инфор-
мационных РНК, они либо приводят к деградации матриц, 
либо препятствуют их трансляции в рибосомах. В зависимо-
сти от того, работу какого гена подавляет миРНК, эффект ее 
может быть сходным с действием онкогенов и генов-супрес-
соров и имитировать мутации в них. Недавние сообщения 
показали, что миРНК влияют на признаки рака, не только 
действуя как опухолевые супрессоры и промоторы, но так-
же повышая и понижая регуляцию различных сигнальных 
путей опухолевых стволовых клеток (Sonawala et al., 2022).

Нарушения в работе генов, обусловленные миРНК, об-
наружены при многих заболеваниях. При этом все больше 
фактов указывает на большое значение дерегуляции миРНК 
в инициации и прогрессировании опухолей. Эпигенетиче-
ское подавление генов миРНК путем аберрантного метили-
рования ДНК – частое событие в раковых клетках (Vrba et 
al., 2013).

Мысль об эпигенетической природе рака высказывалась 
неоднократно много лет назад (Каледин, 1986; MacLeod, 
1996): допускалось, что опухолевый фенотип вполне может 
сформироваться за счет эпигенетических изменений. Пони-
мание сложности и пластичности эпигенетической регуля-
ции стало более глубоким за последние годы в связи с раз-
работкой новейших биотехнологий. Одним из описанных 
эпигенетических механизмов регуляции генов является 
механизм ковалентной модификации ДНК – метилирова-
ние по 5-му положению пиримидинового кольца цитозина 
углеродных остатков цитозина (5mC) в динуклеотидах CpG 
(Robertson, 2005; Baylin, Jones, 2011). При этом гиперметили-
рование CрG-островков приводит к возрастанию частоты 
мутаций вследствие нестабильности 5-метилцитозина с за-
меной пар G-C на А-Т. 

Аберрантное метилирование CpG-островков – раннее 
событие в процессе возникновения опухоли. На основании 
составления общегеномных карт метилирования ДНК в нор-
мальном эпиландшафте (метилом ДНК) делается заключение 
о том, что в нормальных клетках метилирование затрагива-
ет цетромеры, теломеры, Х-хромосому у женских особей 
млекопитающих, повторяющиеся элементы, транспозоны 
(Robertson, 2005). У млекопитающих 70 % CpG-обогащенных 
последовательностей ДНК метилировано (Li, Zhang, 2014). 

В опухолевых клетках в основном наблюдается глобаль-
ное гипометилирование, в то же время область промото-
ров многих генов гиперметилирована (Jones, Baylin, 2002). 
Вопреки существовавшей догме о подавлении экспрессии 

генов метилированием ДНК выяснено, что при этом важны 
контекст и состояние конформации хроматина. Так, мно-
гие высокоэкспрессирующиеся гены имеют высокий статус 
метилирования. Сайты метилированной ДНК привлекают 
ДНК-связывающие белки, а те в свою очередь привлекают 
хроматин-ремоделирующие белки. Последние изменяют 
ландшафт хроматина, делая отдельные его участки доступ-
ными или недоступными для реализации информации и 
влияя, таким образом, на экспрессию генов; это, в принци-
пе, может оказывать тот же эффект, что и мутации. Как пока-
зали результаты полногеномного анализа различных типов 
рака, метилирование ДНК и модификации гистонов оказы-
вают влияние на глобальное регулирование миРНК, а те в 
свою очередь контролируют соответствующие компоненты 
эпигенетической системы (Samantarrai et al., 2013). 

Предполагается, что участниками этой регуляционной 
эпигенетической сети являются также и транспозоны, одни 
из главных источников инсерционного механизма генети-
ческой геномной нестабильности (Мустафин, Хуснутдинова, 
2017). Активность транспозонов может затронуть экспрес-
сию любого гена. Дисбаланс эпигенетического контроля 
транспозиций мобильных элементов наблюдается в наи-
более агрессивных опухолях с высоким метастатическим 
потенциалом. Кроме этого, транспозоны регулируют экс-
прессию генов на посттранскрипционном уровне путем про-
дукции регуляторных миРНК (Gim et al., 2014). В совокупно-
сти эпигенетические механизмы модифицируют структуру 
и стабильность хроматина, подобно драйверным мутациям, 
и вместе с ними программируют канцерогенез. Они обеспе-
чивают дифференциальную и потенциально обратимую экс-
прессию генов без изменения последовательности ДНК. 

Эпигенетическая парадигма возникновения злокаче-
ственных опухолей становится все более популярной среди 
онкологов (Butera et al., 2021). Признание участия эпигене-
тических механизмов в индукции и прогресссии опухолей 
открывает новую стратегию в лечении злокачественных 
новообразований – возможность восстановления репро-
граммирования нарушенной эпигеномной регуляции и вос-
становления нормального эпигенетического ландшафта. 
В разработке находятся эпигенетические препараты, дей-
ствие которых направлено на эпигенетические мишени, – 
это ингибиторы метилирования ДНК, метилирования и аце-
тилирования гистонов, миРНК (Miranda Furtado et al., 2019). 

Ранее в экспериментах на мышах с опухолью LS нами 
показано, что запуск апоптоза химиопрепаратом в чувстви-
тельных к нему опухолевых клетках является одним из наи-
более перспективных путей в лечении злокачественных 
опухолей (Николин и др., 2002; Каледин и др., 2018). Есть ос-
нования полагать, что запуск апоптоза в опухоли может быть 
осуществлен при использовании эпигенетических препа-
ратов, восстанавливающих активность генов апоптоза. Так, 
согласно данным (Karlic et al., 2014), деметилирование про-
моторов генов FAS и DAPK1 (медиаторов апоптоза) способ-
ствует повышению их экспрессии и увеличению апоптоза в 
линиях лейкозных клеток (HL-60, KG1). Два гипометелирую-
щих агента одобрены Управлением по санитарному надзо-
ру за качеством пищевых продуктов и медикаментов США 
(FDA) для лечения пациентов с миелодиспластическим син-
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дромом, а также пациентов с острым миелоидным лейкозом 
(Navada et al., 2014). Сообщалось также о терапевтической 
активности и апоптотических эффектах ингибиторов ДНК-
метилтрансферазы, таких как аналоги цитозиновых нуклео
зидов, 5-аза-2’-дезоксицитидин (децитабин, DAC), 5-азаци-
тидин (азацитидин, 5AC) и пиримидин-2-ОН рибофуранозид 
(зебуларин, Zeb), при различных видах рака (Flotho et al., 
2009; Sanaei, Kavoosi, 2023). 

Дальнейшая разработка подобных эпигенетических пре-
паратов, включая оптимизацию продолжительности лече-
ния, способа введения и поиск рациональных комбинаций, 
даст представление о том, как эти препараты могут быть ис-
пользованы более эффективно.

Заключение
Изучение молекулярных основ канцерогенеза демонстри-
рует разные механизмы в индукции злокачественной опухо-
ли, развитие которой в конечном итоге является следствием 
генетических и эпигенетических изменений. Индуцируемые 
различными факторами изменения в геноме приводят к 
его нестабильности, гетерогенности и пластичности кле-
ток, что обусловливает их неограниченную пролиферацию, 
инвазию, метастазирование, репликативное бессмертие и 
другие свойства, в совокупности представляющие собой 
все признаки злокачественного роста. Такой же конечный 
результат может давать нестабильность 5mС в составе CpG-
динуклеотидов, приводящая к эпимутациям. Это значит, что 
метилирование, являясь эпигенетической модификацией 
ДНК, в случае нарушения может приводить к аналогичным 
изменениям в геноме, делая очевидной взаимосвязь между 
генетическими и эпигенетическими процессами при воз-
никновении и развитии опухоли.

Исследование роли генетических и эпигенетических со-
бытий в индукции злокачественной трансформации клеток, 
а также роли клеточного микроокружения в этом процессе 
– главная задача, от решения которой зависит разработка 
новых методов лечения онкозаболеваний, – сочетания ре-
программирования генома с химио- и иммунотерапией. Все 
больший интерес вызывает необходимость использования 
биомаркеров опухоли для диагностики и выбора стратегии 
лечения. С медицинской точки зрения нарушение паттерна 
метилирования, проявляющееся на ранних стадиях злока-
чественной трансформации, открывает возможности для 
ранней диагностики и лечения заболевания, тем более что, 
в отличие от мутаций, эпигенетически обусловленные мо-
дификации ДНК принципиально обратимы.
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Оригинальное исследование

Molecular screening of resistance alleles 08 To-f, Rca2 and Rpf1 
in strawberry hybrid progeny for identify forms  
with complex resistance to fungal pathogens
A.S. Lyzhin  , I.V. Luk’yanchuk 

Abstract: Resistance to fungal pathogens is one of the most important directions of breeding for strawberry (Fragaria ×ananassa Duch.). 
Genetically determined resistance will minimize the use of chemical means of protection and increase the quality of the products. 
This study presents the results of molecular screening of strawberry hybrid seedlings for resistance loci to powdery mildew (08 To-f ), 
anthracnose (Rca2) and red stele root rot (Rpf1) to identify forms with complex resistance to pathogens. In the analyzed strawberry 
crossing combinations, the number of seedlings combining the resistance loci 08 To-f and Rpf1 varied from 9.3 % (Bylinnaya × Feyyer
verk) to 30.3 % (Olimpiyskaya nadezhda × Bylinnaya) with an average number for combinations of 17.2 %. In the cross combination 
Bylinnaya × Olimpiyskaya nadezhda, genotype 08 To-f+Rpf1 has seedlings 61-5 and 61-6; in the combination Bylinnaya × Feyyerverk – 
seedlings 62-6, 62-33, 62-34 and 62-41; in the combination Olimpiyskaya nadezhda × Bylinnaya – hybrids 65-1, 65-8, 65-11, 65-14, 
65-16, 65-17, 65-21, 65-22, 65-30 and 65-35; in the combination Privlekatelnaya × Bylinnaya – forms 72-17, 72-27, 72-35, 72-59 and 
72-88; in the combination Feyyerverk × Bylinnaya – seedlings 69-5, 69-6, 69-7, 69-8, 69-11, 69-35, 69-36, 69-40 and 69-47. The number 
of strawberry seedlings with genotype 08 To-f+Rca2 was 18.7 % in the combination Malwina × Tea (hybrids 3/4-2, 3/4-8, 3/4-17, 3/4-23, 

Молекулярный скрининг аллелей резистентности  
08 To-f, Rca2 и Rpf1 в гибридном потомстве  
земляники садовой для идентификации форм  
с комплексной устойчивостью к грибным патогенам
А.С. Лыжин  , И.В. Лукъянчук 

Аннотация: Устойчивость к грибным патогенам – одно из важнейших направлений селекции земляники садовой (Fragaria  
×ananassa Duch.). Генетически детерминированная устойчивость позволит минимизировать использование химических 
средств защиты и повысит качество получаемой продукции. В настоящем исследовании представлены результаты молекуляр-
ного скрининга гибридных сеянцев земляники садовой по локусам резистентности к мучнистой росе (08 To-f), антракнозу (Rca2) 
и фитофторозу (Rpf1) для идентификации форм с комплексной устойчивостью к этим патогенам. В анализируемых комбинациях 
скрещивания количество сеянцев, совмещающих в генотипе локусы устойчивости 08 To-f и Rpf1, варьировало от 9.3 % (Былин-
ная × Фейерверк) до 30.3 % (Олимпийская надежда × Былинная) при среднем по комбинациям значении 17.2 %. В комбинации 
скрещивания Былинная × Олимпийская надежда генотип 08 To-f+Rpf1 имеют сеянцы 61-5 и 61-6; в комбинации Былинная × Фей-
ерверк – сеянцы 62-6, 62-33, 62-34, 62-41; в комбинации Олимпийская надежда × Былинная – гибриды 65-1, 65-8, 65-11, 65- 14, 
65-16, 65-17, 65-21, 65-22, 65-30, 65-35; в комбинации Привлекательная × Былинная – формы 72-17, 72-27, 72-35, 72-59, 72- 88; 
в комбинации Фейерверк × Былинная – сеянцы 69-5, 69-6, 69-7, 69-8, 69-11, 69-35, 69-36, 69-40, 69-47. Количество сеянцев с ге-
нотипом 08 To-f+Rca2 составило 18.7 % в комбинации Malwina × Tea (гибриды 3/4-2, 3/4-8, 3/4-17, 3/4-23, 3/4-24, 3/4-31) и 27.5 % 
в комбинации Florence × Faith (гибриды 3/9-3, 3/9-6, 3/9-11, 3/9-22, 3/9-24, 3/9-25, 3/9-28, 3/9-30, 3/9-33, 3/9-34, 3/9-40). Среднее 
количество гибридов с генотипом 08 To-f+Rca2 по комбинациям составило 23.1 %. Указанные сеянцы являются перспективными 
генетическими источниками комплексной устойчивости к мучнистой росе и фитофторозу, мучнистой росе и антракнозу.
Ключевые слова: Fragaria ×ananassa Duch.; устойчивость; мучнистая роса; антракноз; фитофтороз; молекулярные маркеры.
Для цитирования: Лыжин А.С., Лукъянчук И.В. Молекулярный скрининг аллелей резистентности 08 To-f, Rca2 и Rpf1 в гибрид-
ном потомстве земляники садовой для идентификации форм с комплексной устойчивостью к грибным патогенам. Письма 
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Молекулярный скрининг аллелей резистентности 08 To-f,  
Rca2 и Rpf1 в гибридном потомстве земляники садовой

А.С. Лыжин, И.В. Лукъянчук

Введение
Современные сорта земляники садовой (Fragaria ×ananas
sa Duch.) наряду с высокой урожайностью и товарно-потре-
бительскими качествами плодов должны характеризовать-
ся высоким уровнем устойчивости к болезням (Марченко, 
2020; Whitaker et al., 2020). Генетически детерминированная 
устойчивость сорта к патогенам (максимально возможному 
их числу) позволит минимизировать использование хими-
ческих средств защиты растений, снизит затраты и повысит 
качество получаемой продукции (Жученко, 2009; Gorgitano, 
Pirilli, 2016). Поэтому устойчивость к болезням  – одно из 
важнейших направлений селекции сельскохозяйственных 
культур, в том числе земляники садовой (Whitaker, 2011; 
Khan et al., 2020; Марченко, 2021).

Направленная селекция земляники ведется на устойчи-
вость к мучнистой росе (Sphaerotheca macularis Mag.) (Айтжа-
нова, Орехова, 2009; Лыжин, Лукьянчук, 2023а), пятнистостям 
листьев (Ramularia tulasnei Sacc., Marssonina potentillae (Desm.) 
P.  Magn. f.  fragariae (Lib.) Ohl.) (Лукъянчук, 2013; Андронова, 
2019), антракнозу (Colletotrichum acutatum J.H.  Simmonds) 
(Камедько, Пугачев, 2018; Лыжин, Лукъянчук, 2023б), фитоф-
торозу (Phytophthora fragariae var. fragariae Hickman) (Лыжин, 
Лукьянчук, 2020; Lyzhin, Luk’yanchuk, 2021). При этом наи-
более ценными считаются генотипы, характеризующиеся 
устойчивостью к комплексу патогенных организмов (Говоро-
ва и др., 2008). Повысить эффективность процесса создания 
и выявления форм земляники с комплексной устойчивостью 
к патогенам позволяют методы ПЦР-диагностики и ДНК-мар
кирования, на молекулярном уровне обеспечивающие опре-
деление наследственных основ формирования признаков.

В настоящем исследовании представлены результаты 
молекулярного скрининга гибридных сеянцев земляники 
по локусам резистентности к мучнистой росе (08  To-f ), ан-
тракнозу (Rca2) и фитофторозу (Rpf1) для идентификации 
форм с комплексной устойчивостью к патогенам.

Материалы и методы
Исследования проведены в 2017–2024  гг. Биологическими 
объектами исследований являлись гибридные сеянцы зем-
ляники садовой семи комбинаций скрещивания:  Былин
ная × Олимпийская надежда, Былинная × Фейерверк, Олим
пийская надежда × Былинная, Привлекательная × Былинная, 
Фейерверк × Былинная, Malwina × Tea, Florence × Faith. Об-
щее количество 255 генотипов. В качестве положительного 
контроля – носителей локусов резистентности – использо-
вались сорт Elianny (ген Rca2), дикорастущие виды F.  virgi
niana subsp.  platypetala (Rydb.) Staudt (ген Rpf1) и F.  orienta
lis Los. (QTL 08 To-f ). Исходные родительские и контрольные 

3/4-24 and 3/4-31) and 27.5 % in the combination Florence × Faith (hybrids 3/9-3, 3/9-6, 3/9-11, 3/9-22, 3/9-24, 3/9-25, 3/9-28, 3/9-30, 
3/9-33, 3/9-34 and 3/9-40). The average number of strawberry hybrids with genotype 08 To-f+Rca2 for the studied combinations was 
23.1 %. These strawberry seedlings are promising genetic sources of complex resistance to powdery mildew and red stele root rot, 
powdery mildew and anthracnose. 
Key words: Fragaria ×ananassa Duch.; resistance; powdery mildew; anthracnose; red stele root rot; molecular markers. 
For citation: Lyzhin A.S., Luk’yanchuk I.V. Molecular screening of resistance alleles 08 To-f, Rca2 and Rpf1 in strawberry hybrid progeny 
for identify forms with complex resistance to fungal pathogens. Pisma v Vavilovskii Zhurnal Genetiki i Selektsii = Letters to Vavilov Journal 
of Genetics and Breeding. 2024;10(2):105-110. DOI 10.18699/letvjgb-2024-10-12 (in Russian)

формы выделены из генетической коллекции земляники 
«ФНЦ им.  И.В.  Мичурина», их характеристика приведена в 
табл. 1.

Для выявления устойчивых к патогенам генотипов зем-
ляники использовали доминантные диагностические ДНК-
маркеры, сцепленные с целевыми аллелями локусов устой-
чивости к патогенам:
•	 IB535110 – устойчивость к мучнистой росе (QTL 08 To-f ). 

Локусу резистентности соответствует ампликон разме-
ром 500 п. н. (Koishihara et al., 2020);

•	 SCAR-R1A – устойчивость к фитофторозу (ген Rpf1). Ал-
лелю резистентности соответствует ампликон размером 
285 п. н. (Haymes et al., 2000);

•	 STS-Rca2_240 – устойчивость к антракнозу (ген Rca2). Ал-
лелю резистентности соответствует ампликон размером 
240 п. н. (Lerceteau-Kohler et al., 2005).
Полимеразную цепную реакцию проводили в термо-

циклере T100 (Bio-Rad, США) с использованием описанных 
ранее набора реактивов, праймеров и программ амплифи-
кации (Лыжин и др., 2019; Лыжин, Лукьянчук, 2020, 2023а). 
Разделение продуктов амплификации осуществляли мето-
дом электрофореза в 2 % агарозном геле. В качестве марке-
ра молекулярного веса использовали ДНК-маркер Step100 
(«Биолабмикс», Россия).

Фенотипическую оценку устойчивости земляники к ан-
тракнозной и фитофторозной гнилям не проводили вслед-
ствие отсутствия на экспериментальных участках насажде-
ний очагов инфекции. Однако валидация диагностических 
маркеров STS-Rca2_240 и SCAR-R1A с использованием ге-
ноплазмы отечественных сортов земляники выполнялась 
другими авторами (Njuguna, 2010; Пикунова, 2011; Храбров 
и др., 2021), в связи с чем можно говорить о наличии устой-
чивости у форм с идентифицированными маркерными 
фрагментами. Валидация маркера IB535110 была проведе-
на нами ранее (Лыжин, Лукъянчук, 2024): установлено, что 
все генотипы земляники с идентифицированным локусом 
08 To-f характеризуются отсутствием признаков поражения 
мучнистой росой. В частности, устойчивостью к S. macularis 
обладают дикорастущий вид F. orientalis и сорта земляники 
садовой Былинная, Faith, Florence и Malwina.

Полученные экспериментальные данные обрабатыва-
лись методами математической статистики с использовани-
ем компьютерной программы Microsoft Excel.

Результаты и обсуждение
Современные сорта земляники садовой должны характе-
ризоваться комплексной устойчивостью к наиболее рас-
пространенным заболеваниям (Говорова и др., 2008; Barbey 



107Селекция растений / Plant breeding

A.S. Lyzhin, I.V. Luk’yanchuk Molecular screening of resistance alleles 08 To-f,  
Rca2 and Rpf1 in strawberry hybrid progeny

Таблица 1. Присутствие аллелей резистентности к грибным патогенам у исходных форм земляники
Table 1. Presence of resistance alleles to fungal pathogens in the strawberry initial forms

Генотип QTL 08 To-f 
(устойчивость  
к мучнистой росе)

Ген Rpf1 
(устойчивость  
к фитофторозу)

Ген Rca2 
(устойчивость  
к антракнозу)

Литературный источник

F. orientalis Los. (контроль) 1 0 0

Лукъянчук и др., 2018;
Лыжин, Лукъянчук, 2024Привлекательная 0 0 0

Фейерверк

F. virginiana subsp. platypetala 
(Rydb.) Staudt (контроль)

0 1 0 Лукъянчук и др., 2018;  
Лыжин, Лукьянчук, 2020, 2024

Elianny (контроль) 0 0 1

Лыжин и др., 2019;  
Лыжин, Лукьянчук, 2020, 2024

Былинная 1 1 0

Олимпийская надежда 0 0 0

Faith 1 0 0
Лыжин, Лукъянчук, 2024; 
Keldibekova et al., 2024; 
Неопубл. данные

Florence 1 0 1

Malwina 1 0 1

Tea 0 0 0 Неопубл. данные

et al., 2019), в связи с чем одной из важнейших задач селек
ционной работы является объединение в одном генотипе 
генетических факторов устойчивости к различным патоге-
нам. Локусы 08  To-f (устойчивость к мучнистой росе), Rca2 
(устойчивость к антракнозной черной гнили), Rpf1 (устой-
чивость к фитофторозной корневой гнили) картированы на 
разных хромосомах (Haymes et al., 2000; Lerceteau-Kohler et 
al., 2005; Koishihara et al., 2020), поэтому нет препятствий для 
интрогрессии целевых аллелей в один генотип. 

В анализируемых комбинациях скрещивания пред-
ставлены комбинации двух из трех локусов устойчивости: 
08  To- f+Rpf1 (Былинная × Олимпийская надежда, Олим
пийская надежда × Былинная, Былинная × Фейерверк, 
Фейерверк × Былинная, Привлекательная × Былинная); 
08  To-f+ Rca2 (Malwina × Tea, Florence × Faith). Источниками 
аллелей резистентности служат исходные формы Былинная 
(08 To-f+Rpf1), Malwina (08 To-f+Rca2), Florence (08 To-f+Rca2) 
и Faith (08 To-f ) (Лыжин, Лукьянчук, 2020, 2023а, б).

Соответственно, в гибридном потомстве выявлены два 
варианта комбинаций локусов устойчивости – 08 To-f+Rpf1  
и 08  To-f+Rca2. При этом необходимо отметить, что все ги-
бриды с идентифицированными аллелями резистентности 
имеют гетерозиготный генотип. Теоретически гомозиготные 
по аллелю устойчивости 08  To-f  формы земляники могут 
присутствовать в комбинации скрещивания Florence × Faith, 
однако используемые для анализа маркеры не позволяют 
отличить гетерозиготные генотипы от гомозиготных. 

Маркерные фрагменты анализируемых локусов у изучае
мых гибридов четко визуализировались на электрофоре-
граммах, размеры соответствовали таковым у контрольных 
форм. Примеры электрофоретических спектров показаны 
на рис. 1–3, результаты анализа представлены в табл. 2.

Количество сеянцев с генотипом 08 To-f+Rpf1 варьирова-
ло от 9.3 % (Былинная × Фейерверк) до 30.3 % (Олимпийская 
надежда × Былинная) при среднем по комбинациям скре-
щивания значении 17.2 %. В комбинации скрещивания Бы-
линная × Олимпийская надежда генотип 08 To-f+Rpf1 имеют 
сеянцы 61-5, 61-6; в комбинации Былинная × Фейерверк – 
сеянцы 62-6, 62-33, 62-34, 62-41; в комбинации Олимпий-
ская надежда × Былинная – гибриды 65-1, 65-8, 65-11, 65-14, 
65- 16, 65-17, 65-21, 65-22, 65-30, 65-35; в комбинации При-
влекательная × Былинная – формы 72-17, 72-27, 72-35, 72-59, 
72-88; в комбинации Фейерверк × Былинная – сеянцы 69-5, 
69-6, 69-7, 69-8, 69-11, 69-35, 69-36, 69-40, 69-47. 

При этом необходимо отметить значительную разницу 
в количестве гибридов с генотипом 08 To-f+Rpf1: между от-
дельными комбинациями она достигала 3.3  раза, хотя ис-
точником аллелей резистентности во всех вариантах был 
один и тот же сорт Былинная. Существенная разница в коли-
честве сеянцев с двумя локусами устойчивости отмечена и 
между гибридными комбинациями в реципрокных скрещи-
ваниях сортов Былинная и Олимпийская надежда, Былинная 
и Фейерверк: 1.8 и 2.1 раза соответственно. В обоих вариан-
тах большее количество сеянцев с генотипом 08  To- f+Rpf1 
выявлено при использовании источника целевых локусов в 
качестве отцовской формы.

Количество сеянцев с генотипом 08 To-f+Rca2 составило 
18.7 % в комбинации Malwina × Tea и 27.5 % в комбинации 
Florence × Faith. Среднее значение по комбинациям – 23.1 %. 
В гибридной семье Malwina × Tea комбинацию локусов 
08 To-f и Rca2 имеют сеянцы 3/4-2, 3/4-8, 3/4-17, 3/4-23, 3/4-24, 
3/4-31; в комбинации Florence × Faith – гибриды 3/9-3, 3/9-6, 
3/9-11, 3/9-22, 3/9-24, 3/9-25, 3/9-28, 3/9-30, 3/9-33, 3/9- 34, 
3/9-40. Большее количество гибридов с двумя локусами 
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Таблица 2. Частота совместного наследования локусов резистентности 08 To-f, Rca2 и Rpf1  
в гибридном потомстве земляники садовой
Table 2. The frequency of co-inheritance of resistance loci 08 To-f, Rca2 and Rpf1 in hybrid progeny of strawberry

Комбинация скрещивания Количество сеянцев, %

Генотип 08 To-f+Rca2 Генотип 08 To-f+Rpf1

Былинная (08 To-f+Rpf1+rca2) × Олимпийская надежда (rpf1 +rca2) 0 16.667

Былинная (08 To-f+Rpf1+rca2) × Фейерверк (rpf1+rca2) 0 9.302

Олимпийская надежда (rpf1+rca2) × Былинная (08 To-f+Rpf1+rca2) 0 30.303

Привлекательная (rpf1+rca2) × Былинная (08 To-f+Rpf1+rca2) 0 10.417

Фейерверк (rpf1+rca2) × Былинная (08To-f+Rpf1+rca2) 0 19.149

Malwina (08 To-f+rpf1+Rca2) × Tea (rpf1+rca2) 18.750 0

Florence (08 To-f+rpf1+Rca2) × Faith (08 To-f+rpf1+rca2) 27.500 0

Рис. 3. Электрофоретический профиль маркерных фрагментов гена Rca2 у гибридных сеянцев земля-
ники (комбинация скрещивания Malwina × Tea). P1 – Malwina, P2 – Tea, 1–8 – гибридные сеянцы
Fig. 3. Electrophoretic profile of the Rca2 gene marker fragments in strawberry hybrid seedlings (crossing 
combination Malwina × Tea). P1 – Malwina, P2 – Tea, 1–8 – hybrid seedlings

Рис. 1. Электрофоретический профиль маркерных фрагментов гена Rpf1 у гибридных сеянцев земляни-
ки (комбинация скрещивания Былинная × Фейерверк). P1 – Былинная, P2 – Фейерверк, 1–13 – гибрид-
ные сеянцы
Fig. 1. Electrophoretic profile of the Rpf1 gene marker fragments in strawberry hybrid seedlings (crossing 
combination Bylinnaya × Feyyerverk). P1 – Bylinnaya, P2 – Feyyerverk, 1–13 – hybrid seedlings

Рис. 2. Электрофоретический профиль маркерных фрагментов локуса 08 To-f у гибридных сеянцев зем-
ляники (комбинация скрещивания Былинная × Олимпийская надежда). P1 – Былинная, P2 – Олимпий-
ская надежда, 3–15 – гибридные сеянцы
Fig. 2. Electrophoretic profile of the 08 To-f  locus marker fragments in strawberry hybrid seedlings (crossing 
combination Bylinnaya × Olimpiyskaya nadezhda). P1 – Bylinnaya, P2 – Olimpiyskaya nadezhda, 3–15 – hy-
brid seedlings

P1 P2 1 2 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 M

P1 P2 3 4 5 6 8 9 10 11 12 13 14 15 M

P1 P2 1 2 3 4 5 6 7 8 M
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резистентности в комбинации Florence × Faith обусловлено 
тем, что обе родительские формы являются источниками 
одного из целевых локусов (08 To-f ).

Несмотря на то что в последнее время молекулярные 
маркеры локусов устойчивости к патогенам активно исполь-
зуются для изучения генетических коллекций (Sturzeanu 
et al., 2016; Miller-Butler et al., 2019; Храбров и др., 2021) и 
маркер-опосредованной селекции земляники (Sturzeanu et 
al., 2021; Лыжин, Лукъянчук, 2023б; Keldibekova et al., 2024), 
идентифицированные комплексные генетические источни-
ки устойчивости практически отсутствуют. В частности, со-
четание генов Rca2 и Rpf1 выявлено у сортов Benton, Real, а 
также у отборных форм 08-14-42 и 08-14-8 (Sturzeanu et al., 
2017), однако большинство исследований посвящено иден-
тификации генетических источников отдельных локусов 
устойчивости.

Сеянцев, совмещающих в генотипе локусы устойчивости 
08 To-f, Rca2 и Rpf1, выявлено не было. Это объясняется тем, 
что в анализируемых гибридных комбинациях присутству-
ет по два аллеля резистентности. Для получения гибридов 
земляники с комплексной устойчивостью к S.  macularis 
f.  fragariae, C. acutatum и P.  fragariae var.  fragariae нами пла-
нируется проведение гибридизации между идентифициро-
ванными гибридными сеянцами  – источниками отдельных 
локусов устойчивости.

Заключение
В результате проведенных исследований определены ча-
стоты совместного наследования в гибридном потомстве 
земляники локусов 08 To-f, Rca2 и Rpf1 и идентифицированы 
перспективные сеянцы, совмещающие несколько целевых 
локусов устойчивости к патогенам:
•	 08 To-f (устойчивость к мучнистой росе) и Rpf1 (устойчи-

вость к фитофторозной корневой гнили) – сеянцы 61-5, 
61-6 (Былинная × Олимпийская надежда), 62-6, 62-33, 
62- 34, 62-41 (Былинная × Фейерверк), 65-1, 65-8, 65-11, 
65-14, 65-16, 65-17, 65-21, 65-22, 65-30, 65-35 (Олимпий-
ская надежда × Былинная), 72-17, 72-27, 72-35, 72-59, 
72- 88 (Привлекательная × Былинная), 69-5, 69-6, 69-7, 
69- 8, 69-11, 69-35, 69-36, 69-40, 69-47 (Фейерверк × Бы-
линная); 

•	 08 To-f (устойчивость к мучнистой росе) и Rca2 (устой-
чивость к антракнозной черной гнили) – гибриды 3/4-2, 
3/4- 8, 3/4-17, 3/4-23, 3/4-24, 3/4-31 (Malwina × Tea), 3/9-3, 
3/9-6, 3/9-11, 3/9-22, 3/9-24, 3/9-25, 3/9-28, 3/9-30, 3/9-33, 
3/9-34, 3/9-40 (Florence × Faith).
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Аннотация: В статье представлены данные по исследованию и использованию сибирского генофонда ржи для создания сор-
тов озимой ржи, получения озимой тритикале и трансгрессивных форм озимой мягкой пшеницы, превышающих стандартные 
сорта по урожайности и другим хозяйственно важным признакам и свойствам. В результате селекционной работы созданы 
конкурентоспособные сорта озимой ржи двух уровней плоидности (2n = 14, 2n = 28), сочетающие в одном генотипе высокую 
зимостойкость, устойчивость к полеганию, урожайность, качество зерна, а также адаптивность к биотическим и абиотическим 
стрессам. Для использования в селекционном процессе в условиях Сибири наиболее перспективен сорт озимой ржи Коротко-
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кале Сирс 57 и Цекад 90 с продуктивностью свыше 6.0 т/га. На основе селекционной линии тритикале ЛМК 462, включающей 
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Уникальный сибирский генофонд ржи и его использование  
в селекции зерновых культур

Н.Н. Ермошкина, А.А. Саламатина, Г.В. Артёмова ... 
К.К. Мусинов, А.С. Сурначев, П.И. Стёпочкин 

Введение
Рожь (Secale cereale L.) – важная сельскохозяйственная куль-
тура, которая обладает высоким потенциалом продуктивно-
сти и уникальными кормовыми, пищевыми и техническими 
качествами. Как источник питания наиболее ценно зерно 
ржи: оно содержит полноценные белки, незаменимые ами-
нокислоты, крахмал, витамины, микроэлементы и некрах-
мальные полисахариды (пентозаны) (Полонский и др., 2018). 

Возделывают рожь, прежде всего, в России, Германии, 
Польше, Беларуси, Украине, Швеции, Дании, Норвегии, Ки-
тае, Канаде и США. В последнее время посевные площади 
под культурой в мире сокращаются, только в Российской 
Федерации за период 2000–2021 гг. посевные площади 
уменьшились с 3.5–4.0 до 1.5  млн га (Петрова и др., 2023). 
Основным ржаносеющим регионом в России является При-
волжский федеральный округ, где сосредоточено более 
78 % всех посевных площадей этой культуры. Доля осталь-
ных федеральных округов в структуре ржаного клина со-
ставляет: Южный – 7.7 %, Центральный – 7.2 %, Сибирский –  
5.3 %, Уральский – 1.5 %. Незначительные площади заняты 
под посевы в Северо-Западном, Северо-Кавказском и Даль-
невосточном федеральных округах (Сафонова и др., 2019).

Западная Сибирь – один из крупных регионов Россий-
ской Федерации по производству зерна. Основные посевы 
сельскохозяйственных культур этого региона сосредото-
чены в степной и лесостепной зонах, которые отличаются 
сильной контрастностью климата и резкими колебаниями 
метеорологических элементов погоды, что обусловливает 
значительную изменчивость урожайности и валовых сбо-
ров (Чекусов, 2020а). Важная роль в стабилизации произ-
водства высококачественного зерна озимой ржи в условиях 
Сибири отводится селекции и семеноводству. 

В основе селекции любой сельскохозяйственной куль-
туры лежит разнообразие генетического материала. Ге-
нетические ресурсы рода Secale L. представлены в миро-
вых коллекциях в количестве 22. 2 тыс. образцов (Шлегель, 
2015). Сравнительно небольшие размеры коллекции ржи 
по сравнению с другими зерновыми культурами связаны 
со сложностью поддержания образцов в чистоте в генных 
банках, так как рожь относится к аллогамным (перекрёстно-
опыляющимся) растениям. Поэтому природные популяции 
ржи представлены преимущественно гетерозиготными рас-
тениями. Крупнейший генный банк ржи в мире – Всероссий-
ский институт генетических ресурсов растений им. Н.И. Ва-
вилова (ВИР) (Россия), он насчитывает 3 260 сортообразцов. 
Коллекция ВИР включает сортовые и другие популяции 
культурной, сорно-полевой и дикорастущей ржи (Войлоков 
и др., 2018; Сафонова и др., 2019). 

В настоящем обзоре отражены направления формиро-
вания уникального сибирского генофонда озимой ржи и 
его использование в создании новых селекционных форм с 
хозяйственно ценными признаками и свойствами на основе 
отдаленной гибридизации.

Селекция диплоидной ржи 
Важность ржи для сельского хозяйства России и ряда дру-
гих стран обусловила ряд исследований, изучающих генети-
ческое разнообразие и структуру популяций ржи (Rabanus-

Wallace et al., 2021; Урбан и др., 2022). На первых этапах 
селекционная работа с этой культурой в Сибири имела важ-
ное значение из-за отсутствия стабильности получения уро-
жая, вследствие частичной и полной гибели посевов при 
перезимовке. Исследования процесса закалки растений, а 
также динамики признака «морозостойкость» при различ-
ной высоте снежного покрова показали, что успешность 
перезимовки озимой ржи в Сибири определяет уровень ее 
морозостойкости (Артёмова, 2007). Успешная перезимовка 
растений ржи связана также с устойчивостью генотипа к 
низким температурам, длительным анабиозом в зимний пе-
риод и сохранностью растений.

Основным методом селекции являлся индивидуальный 
отбор. Поэтому был проведен отбор из местных популяций, 
которые длительное время возделывали в климатических 
условиях Сибирского региона, что способствовало есте-
ственному отбору мелкосемянных, уникальных по морозо- 
и зимостойкости форм, длинностебельных и полегающих 
к периоду созревания (Артёмова, 1999). В результате мас-
сового отбора из популяции, полученной при свободном 
переопылении местных сортов с немецким сортом ржи 
Шлентитедский, выведен и районирован с 1939 г. сорт Омка, 
который отличался высокой зимостойкостью, урожайно-
стью 41.5 ц/га и длинностебельностью (Гончаров, 2009).

Дальнейшая селекционная работа была тесно связана с 
созданием короткостебельных сортов из диплоидных форм 
ржи для повышения устойчивости к полеганию. При изуче-
нии наследования высоты растений озимой ржи были выяв-
лены гены короткостебельности. Наиболее распространен 
и часто используется в селекции ген короткостебельности 
Ddw1 (Dominant dwarf), который был обнаружен у есте-
ственного мутанта ржи ЕМ-1 (Кобылянский, 1971) и локали-
зован на длинном плече хромосомы 5R (Korzun et al., 1996; 
Tenhola-Roininen, Tanhuanpaa, 2010). Изначально ему дали 
название Hl (от лат. – humilus), однако позже переименовали 
в Ddw1. Помимо снижения высоты доминантный ген Ddw1 
обеспечивает существенное повышение урожайности этой 
культуры благодаря плейотропному влиянию на многие хо-
зяйственно ценные признаки, а именно: увеличивает длину 
колоса, число цветков и зерен в колосе, кустистость расте-
ний, мощность их корневой системы и площадь листовой 
поверхности (Кобылянский, 2007; Гончаренко и др., 2019). 
Возделывание короткостебельных сортов ржи с доминант-
ным геном Ddw1, по данным ГСУ, снижает затраты на выра-
щивание 1 га посева на 24 % (Федин, 1984). 

У болгарского мутанта ржи K-10028 был обнаружен до-
минантный ген короткостебельности Ddw2 (Кобылянский, 
1972). Он расположен на хромосоме 7R (Melz, 1989) и, как 
и ген Ddw1, чувствителен к экзогенному внесению гиббе-
реллиновой кислоты (Börner, Melz, 1988; Börner et al., 1996). 
Установлено также, что использование доноров с доми-
нантными генами влечет за собой удлинение вегетацион-
ного периода (Лисунова, Сергеева, 2001). Для создания не-
полегающих популяций озимой ржи в СибНИИРС – филиале 
ИЦиГ СО РАН использовали донор с доминантным контро-
лем короткостебельности – Болгарская низкостебельная 
(К-10028). На основе популяции К-10028×Омка проведе-
но двукратное насыщающее скрещивание сортом Омка с 



113Селекция растений / Plant breeding

N.N. Ermoshkina, A.A. Salamatina, G.V. Artemova ... 
K.K. Musinov, A.S. Surnachev, P.I. Stepochkin

The unique Siberian gene pool of rye and its use  
in the breeding of cereals

последующим индивидуально-семейственным отбором.  
В результате был создан сорт диплоидной ржи Короткосте-
бельная 69, который внесен в Государственный реестр РФ 
в 1985 г. по Западно-Сибирскому и Дальневосточному ре-
гионам1. Сорт имел ряд ценных свойств: высокие морозо- и 
зимостойкость, урожайность 4.1 т/га, устойчивость к поле-
ганию (рис. 1). 

Селекция тетраплоидной ржи 
После широкого изучения метода полиплоидии растений 
стало возможным получение новых полиплоидных сортов 
сельскохозяйственных культур, отличающихся высокими 
показателями урожайности (Бородкина, 2021). Для решения 
проблемы мелкозерности сортов диплоидной ржи (2n = 14) 
селекционеры стали переводить их на тетраплоидный уро-
вень (2n = 28). У тетраплоидных форм увеличиваются клет-
ки в 1.5–2.0 раза, что ведет к изменению ряда хозяйственно 
ценных свойств и признаков. Наблюдается увеличение мас-
сы растения, зерна, диаметра и толщины стенок соломины, 
вследствие чего повышается урожайность и устойчивость к 
полеганию (Мухин, Пугачева, 1967). Среди отрицательных 
изменений следует отметить увеличение размера пыльце-
вых зерен, которое приводит к ухудшению перекрестного 
опыления растений ржи (понижению фертильности) и че-
реззернице в колосе, которая связана с уменьшением озер-
ненности (Попова, 1991).

Особенность сибирского экотипа озимой ржи – высокая 
морозо- и зимоустойчивость, а также мелкозерность. Мас-
са 1000 зерен диплоидной ржи не превышала 24 г с колоса, 
а в неблагоприятные засушливые годы имела тенденцию к 
снижению (Артёмова, 2007). Попытки увеличить размеры 
зерна путем гибридизации сибирских сортов с европейски-

1 Реестр селекционных достижений. ФГБУ «ГОССОРТКОМИССИЯ», 2023 
[Обновлено 20.10.2023; процитировано 20.10.2023]. Доступно: https://
gossortrf.ru/registry/

ми приводили к снижению морозостойкости гибридного 
материала. После ряда пересевов естественный отбор воз-
вращал гибридные популяции к исходному сибирскому эко-
типу. При совместной работе В.К. Шумного, И.С. Поповой с 
Н.С. Владимировым была разработана методика массового 
получения полиплоидных форм, позволяющая сохранить 
генетический состав популяций ржи на тетраплоидном 
уровне и уменьшить череззерницу у полиплоидных расте-
ний за счет создания массива пыльцы в популяции С0 (Ар-
тёмова, 1999). На тетраплоидный уровень были переведены 
сорта Удинская, Бурятская, Долинская, Омка, Вятка, Чулпан, 
Волжанка, Харьковская  60, Комбайниняй и др. Изучение 
признаков морозо- и зимостойкости вновь полученных по-
пуляций позволило выявить параллелизм изменчивости 
этих признаков на двух уровнях плоидности. Сибирские 
формы на тетраплоидном уровне имели высокий уровень 
сохранности растений после перезимовки и проморажи-
вания в холодильных камерах. В 1977–1980  гг. на Государ-
ственное испытание были переданы сорта Тетра-Вятка, Те-
тра-Омка, Тетра-Удинская, Октбрьская 65 (Долинская). Сорт 
Тетра-Вятка был внесен в Государственный реестр в 1980 г. 
по Западно-Сибирскому региону. Существенным недостат-
ком полученных тетраплоидных форм была длинная соло-
мина (до 170–180 см) и полегание к периоду созревания, что 
усложняло уборочные работы и приводило к существенной 
потере урожайности (Владимиров, 1968; Генетические мето-
ды…, 1992). 

Поэтому метод автополиплоидии начали сочетать с при-
влечением в скрещивание источников доминантного типа 
короткостебельности, что определило новое направление 
в селекции неполегающих, зимостойких и продуктивных 
форм ржи, отвечающих требованиям производства. В ре-
зультате продолжительной селекционной работы на осно-
ве удвоения числа хромосом сорта Короткостебельная  69 
получена короткостебельная тетраплоидная популяция, из 

Рис. 1. Питомник конкурсного сортоиспытания диплоидной озимой ржи
 

Fig. 1. The crops of the nursery of the competitive variety testing of diploid winter rye
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которой методом клоновых отборов создан сорт озимой 
ржи Тетра короткая, включенный в Государственный реестр 
в 1985 г. по Западно-Сибирскому и Восточно-Сибирскому 
регионам (Артёмова, 2001). Сорт сохранил свойства моро-
зо- и зимостойкости, устойчивости к полеганию, в то же вре-
мя увеличилась масса 1000 зерен, превысившая исходный 
диплоидный сорт по этому показателю в 1.5–2.0  раза, что 
существенно повысило урожайность до 6 т/га (рис. 2) (Ар-
тёмова, 2007).

В 2007 г. внесен в Государственный реестр РФ по Запад-
но-Сибирскому региону тетраплоидный сорт озимой ржи 
Влада, который создан путем перевода на тетраплоидный 
уровень диплоидного сорта Чулпан, с последующим инди-
видуально-семейственным отбором. Средняя урожайность 
сортов озимой ржи Тетра короткая и Влада на сортоучаст-
ках Новосибирской области варьирует от 3.2 до 6.0  т/га, 
масса 1000  зерен составляет 34.0–42.0  г, зимостойкость 
4.2–4.6 балла. Максимальная урожайность 6.3 т/га получена 
на Маслянинском ГСУ в 2000 г. Сорта Влада и Тетра корот-
кая занимают до 80  % посевных площадей озимой ржи в 
Новосибирской области, а также широко возделываются в 
хозяйствах Томской и Кемеровской областях, Алтайском и 
Красноярском краях (Артёмова и др., 2016). По данным Рос-
сельхозцентра РФ, тетраплоидные сорта ржи СибНИИРС –  
филиала ИЦиГ СО РАН в 2021 г. вошли в рейтинг 10 сортов- 

лидеров сельскохозяйственных культур по объемам высева 
в Российской Федерации2. 

Перевод на тетраплоидный уровень местных высоко-
зимо – и морозостойких сортов ржи позволил решить 
проблему улучшения продуктивности сортов сибирского 
экотипа за счет увеличения крупности зерна. В настоящее 
время широкое распространение получила гибридизация 
тетраплоидных сортов между собой, при этом в качестве 
материнской формы используют сорта, приспособленные к 
местным условиям произрастания, а в качестве отцовской –  
сорта разного эколого-географического происхождения.  
В Омском аграрном научном центре при создании сорта Си-
бирь родительскими компонентами были сорта Тетра корот-
кая, Шатиловская тетра и местная репродукция сорта Белта. 
Особенностью сорта Сибирь являются высокие показатели 
зимостойкости и качества зерна. Его урожайность была на 
уровне стандарта Тетра короткая. В последующем был полу-
чен сорт Сибирь 4 [Тетра короткая × (Сибирь × Сибирь 3)]. 
Сорт отличался высокой зимостойкостью и урожайностью 
(6.72  т/га) (Чекусов, 2020б). Новые тетраплоидные сорта 
включены в Государственный реестр по Западно-Сибирско-
му региону в 1999 и 2016 г. соответственно. 
2 Рейтинг 10  сортов (гибридов)-лидеров сельскохозяйственных культур по 
объемам высева в Российской Федерации. Россельхозцентр; 2023 [Обновлено 
20.03.2023; процитировано 20.03.2023]. Доступно: https://rosselhoscenter.ru/ 
files/users/42/Moskva/inf_list/2022/ Информационный_листок__2_b4243.pdf

Рис. 2. Колос и зерно тетраплоидного сорта озимой ржи Тетра короткая (слева) и диплоидного сорта Короткостебель-
ная 69 (справа) 
 

Fig. 2. Ear and grains of the tetraploid variety of winter rye Tetra korotkaya (left) and diploid variety Korotkostebelnaya 69 (right)
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Селекция зернофуражной ржи 
Большинство сортов ржи на территории России отно-
сится к категории хлебопекарных с высоким содержанием 
пентозанов. Зернофуражная рожь в отличие от хлебопе-
карной должна иметь низкое содержание пентозанов, осо-
бенно его водорастворимой фракции (Гончаренко, 2016). 
Задачи селекции ржи на зернофуражную и хлебопекарную 
пригодность не совпадают, поэтому необходимо создавать 
сорта и гибриды, пригодные не только для хлебопечения, 
но и для использования на корм животным. В коллекции 
ржи ВИР был проведен поиск источников низкого содержа-
ния водорастворимых пентозанов в зерне с использовани-
ем оригинального метода клоновых половинок с последу-
ющей биохимической оценкой зерна у каждого генотипа. В 
результате исследования была сформирована популяция из 
диплоидных сортов ржи Чулпан, Мининская, Енисейка, Ко-
роткостебельная 69 с низким содержанием пентозанов (Ко-
былянский, Солодухина, 2013). Из полученной диплоидной 
популяции с низким содержанием пентозанов в СибНИИРС –  
филиале ИЦиГ СО РАН проводится селекционная работа по 
созданию сортов озимой ржи нового поколения со значи-
тельным снижением количества пентозанов в зерне при 
сохранении хозяйственно ценных признаков и свойств. 
Создана популяция Новосибирская 17, которая имеет низ-
кое содержание водорастворимых пентозанов (0.5–0.8 %) в 
зерне. В Красноярском научном центре СО РАН на основе 
полученного материала В.Д.  Кобылянского были созданы 
зернофуражные (низкопентозановые) сорта диплоидной 
ржи – Красноярская универсальная и Тагна, которые вклю-
чены в реестр по Восточно-Сибирскому региону в 2018 и 
2023 г. соответственно (Тимина, Плеханова, 2016).

Использование ржи в селекции тритикале 
Рожь активно используют в программах по селекции зер-
новых культур, особенно в межвидовой интрогрессии (Гриб 
и др., 2014). Благодаря объединения ржи и пшеницы была 
создана новая зерновая культура тритикале (× Ttiticosecale 
Witmack) (Rimpau, 1891; Würschum et al., 2014). 

В ряде случаев гибридные растения имели «промежуточ-
ные» признаки и описаны Г.К. Мейстером как нелегитимный 
ботанический вид Triticum Secalotriticum saratoviense Meister 
(Meister, 1921; Левитский, 1978). Полученные линии тритика-
ле с добавлениями и замещениями хромосом пшеницы хро-
мосомами ржи служат источниками желаемых признаков и 
хорошей моделью для изучения генов и структурной орга-
низации отдельных хромосом ржи (Evtushenko et al., 2019). 

В зависимости от плоидности различают окта- и гекса-
плоидные тритикале. Октаплоидные тритикале (2n = 56) 
получают скрещиванием гексаплоидных пшениц, в основ-
ном мягкой пшеницы Triticum aestivum L., с рожью в основ-
ном S. cereale L. и последующего удвоения числа хромосом 
у гибридов. Из-за пониженной озерненности колоса сорта 
октаплоидных тритикале в сельскохозяйственном произ-
водстве не используются (Сечняк, Сулима, 1984; Емцева, 
2020). В СибНИИРС – филиале ИЦиГ СО РАН в 1981 г. получен 
гибрид F1 [(Лютесценс 43 × Мироновская 808) × Коротко-
стебельная 69]. В дальнейшем проростки этого гибрида F1 
обрабатывали водным раствором колхицина для создания 

тритикале. Полученная тритикале отличалась цитогенети-
ческой нестабильностью. В 1989 г. было выделено элитное 
растение тритикале с гексаплоидным набором хромосом, 
давшее впоследствии селекционную линию ЛМК  462 (Стё-
почкин, 2009). С помощью дифференциального окрашива-
ния хромосом по С-бандингу в кариотипе линии ЛМК  462 
определили 28 хромосом пшеницы и 14 хромосом ржи (Стё-
почкин, 2012, 2023).

Гексаплоидные тритикале (2n = 42) получают при скре-
щивании 28-хромосомных пшениц (в основном твердой 
пшеницы T. durum Desf.) с рожью S. cereale L. с последующим 
удвоением числа хромосом. Эти формы отличаются более 
высокой цитологической стабильностью и фертильностью 
по сравнению с октаплоидными (Lukaszewski, Gustafson, 
1987). В СибНИИРС – филиале ИЦиГ СО РАН П.И. Стёпочки-
ным созданы два озимых короткостебельных сорта зер-
нофуражного направления – Цекад 90 и Сирс 57. Цекад 90 
получен методом индивидуального отбора из комбинации 
скрещивания [(Краснодарская  39 × Цезиум  39) × Корот-
костебельная  69)] × АД 3/5, который включен в Государ-
ственный реестр в 2005 г. по Западно-Сибирскому региону 
(Стёпочкин, Филатов, 2008). В дальнейшем был создан сорт 
Сирс 57 из этой же гибридной комбинации с последующим 
индивидуальным отбором и включен в Государственный 
реестр в 2009  г. по Западно-Сибирскому региону. Данные 
сорта характеризуются высокой зимостойкостью, устойчи-
востью к полеганию, с уровнем продуктивности 4.0–6.0 т/га. 
Включение в гибридизацию короткостебельного сорта ржи, 
несущего доминантный ген короткостебельности Hl (Ddw2), 
позволило снизить длину соломины на 40–50  см как окта-
плоидных, так и вторичных гексаплоидных форм тритикале 
(Артёмова, Стёпочкин, 2009). По данным Россельхозцентра 
РФ, сорт озимой тритикале Сирс 57 входит в рейтинг 10 со-
ртов лидеров сельскохозяйственных культур по объемам 
высева в Российской Федерации. 

Для повышения хозяйственно ценных свойств пшеницы 
в качестве источника признаков возможно использовать ге-
нетический материал ржи Secale cereale L. Присутствие лишь 
одной хромосомы ржи в геноме пшеницы вызывает раз-
личные структурные изменения в кариотипе (Силкова и др., 
2014; Иванова и др., 2019). Проводили скрещивания трити-
кале с пшеницей и получали новые линии пшеницы с заме-
щениями пшеничных хромосом на ржаные. У мягкой пшени-
цы обнаружены основные транслокации: пшенично-ржаная 
транслокация 1RS.1BL и 1RS.1AL и пшенично-ржаное заме-
щение 1R(1B) (Моцный и др., 2012). По данным R. Schlegel и 
V. Korzun (1997) получено более 650 сортов мягкой пшени-
цы с транслокацией 1RS.1BL или замещением 1R(1B), причем 
среди них с замещением 1R(1B) лишь около 20 сортов. Хро-
мосома ржи 1R и ее короткое плечо 1RS способны полно-
стью компенсировать отсутствие гомеологичных хромосом 
(плеч) пшеницы у пшенично‑ржаных замещенных и транс-
лоцированных форм, обеспечивая цитогенетическую ста-
бильность и высокую фертильность у растений. Наиболь-
шее распространение у сортов мягкой пшеницы получила 
пшенично‑ржаная транслокация 1RS.1BL., которая описана 
в основном в сортах европейского происхождения (Yediay 
et al., 2010). В зависимости от генотипической среды сорта 
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пшеницы, несущие транслокацию 1RS.1BL, могут характери-
зоваться засухоустойчивостью, повышенной урожайностью 
зерна и увеличением общей биомассы (Hoffmann, 2008).

В СибНИИРС – филиале ИЦиГ СО РАН проведены ис-
следования по созданию сорта озимой мягкой пшеницы 
Новосибирская 3, несущего пшенично‑ржаную трансло-
кацию хромосомы ржи 1R на длинное плечо хромосомы 
пшеницы 1В. Этот сорт пшеницы получен от скрещивания 
линии озимой пшеницы Филатовка [(Краснодарская  39 × 
Ag. glaucum × Юбилейная 50] с гексаплоидной тритикале 
ЛМК 462 [(Лютесценс 43 × Мироновская 808) × Короткосте-
бельная 69] и включен в Государственный реестр в 2014 г. 
по Западно-Сибирскому и Восточно-Сибирскому регионам 
(Стёпочкин и др., 2012). Сорт Новосибирская  3 характери-
зуется повышенным уровнем зимостойкости (более 70 %) и 
устойчивости к поражению листостебельными патогенами 
(Артёмова, Лихенко, 2016). При средней урожайности зерна 
47.6 ц/га сорт превосходит стандарт на 7.9 ц/га за счет луч-
шей продуктивной кустистости (до 5.9 шт./м2) и более круп-
ного зерна (масса 1000 зерен 40.3 г). Растения низкорослые 
(105–110  см), что обусловливает большую устойчивость к 
полеганию (4.1 балла). 

Заключение
Селекционная работа по ржи в Сибири развивалась в раз-
личных направлениях, по которым достигнуты существен-
ные результаты и созданы конкурентоспособные ди- и 
тетраплоидные сорта озимой ржи, сочетающие в одном 
генотипе высокую зимостойкость, устойчивость к полега-
нию, урожайность, качество зерна, а также адаптивность к 
биотическим и абиотическим стрессам. Для использования 
в селекционном процессе в резкоконтинентальных усло-
виях Сибири наиболее перспективен сорт озимой ржи Ко-
роткостебельная 69. Путем перевода его на тетраплоидный 
уровень создан зимостойкий, продуктивный, устойчивый 
к полеганию сорт Тетра короткая, районированный по За-
падно-Сибирскому и Восточно-Сибирскому регионам. Ис-
пользование сорта Короткостебельная  69 в отдаленной 
гибридизации позволило получить зимостойкие коротко-
стебельные сорта озимой тритикале Сирс  57 и Цекад  90 с 
продуктивностью свыше 6.0  т/га. На основе селекционной 
линии тритикале ЛМК  462, включающей в родословную 
сорт Короткостебельная  69, создан сорт озимой мягкой 
пшеницы Новосибирская 3, с повышенным уровнем зимо-
стойкости. Рассмотренные выше примеры позволяют сде-
лать заключение, что генофонд озимой ржи, включающий 
сортовые популяции зимостойких форм, служит ценным 
исходным материалом в селекционных программах по ози-
мой пшенице, ржи и тритикале. 
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The use of CMS/Rf system for sunflower hybrid breeding
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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
Н.В. Трубачеева 1, 2  , Е.А. Салина 1, 2, В.К. Шумный 1

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-
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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



127Селекция растений / Plant breeding

N.V. Trubacheeva, E.A. Salina, V.K. Shumny The use of CMS/Rf system for sunflower  
hybrid breeding

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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Основные тематические разделы конференции:

1.	 Вопросы селекции и семеноводства сельскохозяйственных растений.
2.	 Молекулярно-генетические и информационные технологии в работе с биоресурсными  

коллекциями и в селекции растений.
3.	 Проблемы и актуальные вопросы биотехнологии в растениеводстве.
4.	 Биоразнообразие растений и генетические ресурсы.

Было заслушано 78 докладов, из них 20  докладов молодых ученых. С основными доклада-
ми выступили ведущие ученые в области селекции растений, генетики, молекулярной биологии, 
IT- технологий и др.: академик РАН Н.П. Гончаров «Селекция кормовых и полевых культур в Сибири 
(К  95-летию П.Л.  Гончарова)» (ИЦиГ СО РАН), академик РАН В.М.  Косолапов «Научное обеспечение 
кормопроизводства в России» (РАН, Москва), академик РАН Л.А. Беспалова «Селекционная ценность 
генетических инноваций в создании сортов пшеницы нового поколения» (ЦЗ, Краснодар), чл.-кор. 

  VII Международная конференция, посвященная    
  95-летию академика РАН П. Л. Гончарова, GPB 2024   

  7th International Conference “Genepool and Plant    
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С 10 по 12 апреля 2024 г. в ФИЦ ИЦиГ СО РАН (г. Новосибирск) прошла 7-я Международная конференция 
«Генофонд и селекция растений», посвященная 95-летию академика РАН П.Л. Гончарова (7th International 
Conference “Genepool and Plant Breeding” dedicated to the 95th anniversary of the birth of Academician of 
the Russian Academy of Sciences P.L.  Goncharov, GPB  2024), в которой приняли участие ученые в обла-
сти селекции, генетики, молекулярной биологии и IT-технологий из России, Армении, Белоруссии, Ка-
захстана и Таджикистана (более 200  человек). Конференция проведена при финансовой поддержке  
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«ДЕЛЬРУСКОМ».
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РАН д.с.-х.н. А.И.  Прянишников «АО “Щелково Агрохим”: частно-государственное партнерство в раз-
витии отечественной селекции», проф., д.б.н. Е.А.  Салина «Использование генетических технологий 
в селекции зерновых и зернобобовых культур», проф. РАН, д.б.н. Е.К. Хлесткина «Новый функционал 
коллекций генетических ресурсов растений в условиях развития генетических технологий», д.с.-х.н. 
Р.И. Полюдина (СибНИИК, СФНЦА РАН, Новосибирск) «Изучение коллекции сои (Glycine max (L.) Merr.) 
для селекции на урожайность и содержание белка в зерне в условиях Западной Сибири», д.с.-х.н. 
В.В.  Лиховский «Биоразнообразие винограда в России и селекция с использованием отечественных 
автохтонных сортов», к.б.н. М.А. Розова «Исходный материал в селекции яровой твердой пшеницы на 
Алтае» (ФГБНУ ФАНЦА, Барнаул) и др. 

Участники международной конференции познакомились с опытом работы селекционеров, генети-
ков, молекулярных биологов и специалистов в области IT-технологий РФ, Китая, Таджикистана, Казах-
стана и др. 

Рассмотрена структура современной селекционной работы, ее связь с генетическими, молекуляр-
но-биологическими и другими исследованиями, намечены реперные точки селекционно-генетиче-
ской работы и предложена программа на перспективу, включающая следующие положения:

1.	 Провести 8-ю международную конференцию в 2026 г. в г. Новосибирске на базе СибНИИРС – 
филиала ИЦиГ СО РАН. 

2.	 Поддержать усилия селекционеров и генетиков по упорядочению селекционно-генетических 
исследований и ведения оригинального семеноводства в РФ. Учитывая важность селекцион-
ных работ в развитии экономики страны, в данный перестроечный период – формирования 
научных объединений, необходимо сохранить существующие структурные подразделения се-
лекционных центров Сибири. В противном случае будет утрачена преемственность выполня-
емых селекционных работ в зональном разрезе, а созданный в каждом селекционном центре 
генетический материал по селектируемым культурам будет безвозвратно утерян.

3.	 С целью удовлетворения острой потребности в квалифицированных кадрах региональных 
институтов сельского хозяйства Минобрнауки, селекционных центров, предприятий и Гос-
сортсети Министерства сельского хозяйства РФ, агрохолдингов, фермерских хозяйств и других 
организаций и успешного выполнения «Федеральной научно-технической программы разви-
тия сельского хозяйства на 2017–2025 гг.» (постановление Правительства РФ № 996 от 2017 г.) 
необходимо восстановить государственный заказ на подготовку бакалавров и магистров по 
направлению Агрономия 35.04.04, профиль «Селекция и генетика сельскохозяйственных куль-
тур» в аграрных университетах страны.

4.	 Своевременно информировать специалистов о получении новых научных данных. Для этой 
цели принять участие в формировании портфеля журнала «Письма в Вавиловский журнал ге-
нетики и селекции растений».

5.	 Активизировать селекцию на устойчивость к предуборочному прорастанию зерна в колосе на 
биохимическом уровне и увязать ее с биоклиматическими особенностями сортов, а также ве-
дение эдафитной селекции в условиях изменяющегося климата, так как только в Сибири имеет-
ся около 5 млн га солонцовых почв и более 3 млн га с различной степенью кислотности.

6.	 Приветствовать диверсификацию возделываемых в РФ сельскохозяйственных культур посред-
ством интродукции и внедрения в растениеводство страны важных в народном хозяйстве не-
традиционных для РФ видов сельскохозяйственных растений.

7.	 Отметить, что принятие в кратчайшие сроки Федерального закона «О биоресурсных центрах 
и биологических (биоресурсных) коллекциях», проект которого находится на рассмотрении в 
Государственной думе Российской Федерации, является острой необходимостью. В отсутствие 
законодательного регулирования биологические коллекции, в частности коллекции генетиче-
ских ресурсов растений – ценный ресурс для реализации стратегии научно-технологического 
развития страны, не имея бюджетной поддержки и не будучи обеспеченными необходимой 
предельной численностью квалифицированных работников, рискуют быть безвозвратно утра-
ченными.

8.	 Обратить внимание Госсорткомиссии, что откладывание сроков испытания новых сортов, 
особенно созданных в рамках государственного задания, противоречит усилиям научного со-
общества по ускорению селекционного процесса, тем более на фоне актуализации процессов 
импортозамещения.

9.	 Сорта сельскохозяйственных культур, создаваемые в рамках государственного задания как по 
линии Минобрнауки, так и по ФНТП МСХ РФ, в равной степени должны рассматриваться как 
приоритетные при проведении государственного сортоиспытания.
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10.	 Рассмотреть вопрос об открытом предоставлении развернутых данных по результатам госсор-
тоиспытания на сайте Госсорткомиссии РФ. Отсутствие детальных результатов испытания не 
дает возможности сельхозтоваропроизводителям делать обоснованный выбор сортов, а се-
лекционерам ограничивает основы выработки стратегических решений и рекомендаций про-
изводству.

11.	 Для создания нового селекционного материала, наряду с внутривидовой гибридизацией (кол-
лекция ВИР, местные сорта и генотипы), следует развернуть работы по отдаленной гибридиза-
ции, геномному редактированию биоинженерии и т. д.

12.	 Для повышения эффективности селекционных работ, в том числе и по вышеуказанным на-
правлениям, необходимы инвестиции для покупки малогабаритной техники и лабораторно-
го оборудования для НИУ сельскохозяйственного профиля: износ материально-технической 
базы доходит до 100 %. Предлагается: для повышения эффективности селекционных работ не-
обходимо разработать целевую программу по производству малогабаритной селекционной 
техники и специализированного оборудования и в связи со значительной изношенностью ма-
териально-технической базы селекционных учреждений выделить финансирование для при-
обретения специальной техники и оборудования.

13.	 Для поднятия престижа выполняемых селекционно-генетических исследований необходимо 
поднять на должный уровень оплату труда селекционеров.

Участники конференции обращаются к Президенту РФ, Правительству РФ, Совету Федерации, в 
Государственную думу Федерального собрания Российской Федерации, к профильным министерствам 
и ведомствам, а также деловым кругам и общественным организациям, органам законодательной и 
исполнительной власти субъектов Российской Федерации, к органам местного самоуправления для 
рассмотрения и принятия соответствующих решений.

Участники конференции просят Оргкомитет направить предложения Президенту РФ, Правитель-
ству РФ, в Государственную думу Федерального собрания РФ, Министерство науки и образования РФ, 
Министерство сельского хозяйства РФ, Заксобраниям и Минсельхозам региона о необходимости сроч-
ного изменения в бюджетных кодексах последних, о необходимости компенсировать передаваемым 
в НИУ сельскохозяйственным ГУПАМ часть затрат посредством субсидий, как это делается для других 
аграрных организаций. 

Участники конференции выражают благодарность всем организаторам данного мероприятия, 
СибНИИРС – филиалу ИЦиГ СО РАН и ИЦиГ СО РАН, за радушный прием и организацию выполнения 
программы конференции на высоком уровне.

Принято по итогам работы 7-й Международной конференции «Генофонд и селекция растений», по-
священной 95-летию академика РАН П.Л. Гончарова (GPB 2024, 7th International Conference “Genepool 
and Plant Breeding” dedicated to the 95th anniversary of the birth of Academician of the Russian Academy 
of Sciences P.L. Goncharov).

12 апреля 2024 г.
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